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Estudiantes 


Guia dei capítulo Preguntas de autoevsluación, activida- 
"9s interactívas, investígaciones, gráficos y preguntas de 
revisión. 

Vídeos Sorprendentes imágenes de la vida real. 

Ilustraciones Fotos, diagramas, cuadros y otros recursos 
. isuales que ayudarán a fijar los conocimientos. 

Presentaciones en PowerPoint® imágenes y conceptos 
; ave ordenados en una secuencia lógica pensada especial- 
mente para facilitar la comprensión de los temas. 

Enlaces y referencias bibliográficas seleccionados 

Bibliografia disponible en Internet actualizada, relevante y 
: j ; dadosamente seleccionada, organizada por capítulo. 


y artículos científicos que describen avances recientes en 
biologia. 

Evaluación general Una herramienta que le permite ai 
estudiante disenar cuestionarios de autoevaluación sobre 
temas pertenecientes a vários capítulos. 

Gráficos interactivos Un formidable recurso interactivo 
que permite manipular datos reales y aprender a realizar 
gráficos. 

Actividades interactívas de laboratorio Este conjunto 
de actividades explica, mediante animaciones y preguntas 
interactivas, muchos temas y técnicas de laboratorio usa- 
dos en un curso de biologia, de modo que el estudiante 
relacione los procedimientos de laboratorio con los princí- 
pios biológicos explicados en el libro. 
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Estos valiosos recursos 
multimedia lo ayudarán 
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Sitio web para 
el docente 



Docentes 


Biblioteca de imágenes Todas las Nustraciones def libro 
ordenadas y presentadas con y sin leyendas, y en formatos 
Que permiten insertarlas en documentos o presentaciones. 

Biblioteca de presentaciones Clases completas en 
PowerPoint® con conceptos clave, vídeos y animaciones; y 
presentaciones con las ilustracíones dei libro y preguntas 
de eleccion múftipie. 

Conceptos clave para e! dictado de la clase Se pre- 
sentan en forma concisa y ordenada las ideas clave de 
cada capítulo. 

Biblioteca de recursos multimedia Vídeos y animacio- 
nes computarizadas que ennquecerán ia experiencia edu- 
cativa. 

Gráficos interactivos Un formidable recurso interactivo 


que permite manipular datas reafes y ensenar en forma 
práctíca a realizar gráficos. 

Guia docente sobra el texto y los recursos multime- 

dia Un apoyo de reconocido valor para los docentes, con 
los objetivos dei aprendizaje, errores frecuentes en que 
incurren los aluirmos, lecturas adieionalesy una guia de 
los recursos multimedia incluídos en la página web para 
estudiantes. 

Banco de preguntas electrónico Una apficación que 
permite seleccionar preguntas sobre todos fos temas dei 
libro para confeccionar exámenes personalizados. 

Respuestas a las preguntas incluídas en la página 
web para estudiantes Todas las respuestas a las pre- 
guntas de las secciones "Investigación" y "Actividades 
interactivas de laboratorio 1 '. 
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En Neil A. C ampbell se combinaban la naturaleza inqui- 
_ m de un científico investigador con ei espíritu de un docen- 
experimentado y cuidadoso. Campbell obtuvo su MA en 
I . ogia en k UCLA y su Ph D. en Biologia vegetal en la 
L mversity of Califórnia, Riverside, donde redbió cl Dtstinguished 
o? mus Awmd en 2001 , El doctor Campbell publicó numerosos 
:: ..ui os de investigadõn acerca de la proliferación de eiertas 
untas dei desierio y la costa en suelos salados y el movimiento 
las hojas de la planta setisible (Mimosa) y otrás plantas. Sus 
n a anos de ensenanza en diversos ambientes induyeron cur- 
- s de biologia general en ta Cornell University el Pornona 
ge y ei San Bemardino Valley Co [lege. donde recibíó el 
Fremio al Profesor Sobresaliente en 1986. Más redentemente el 
doctor Campbell fue investigador visitante dei Departamento de 
; nanica y Biologia vegetal de la University of Califórnia, 
7 erside, Ademãs de ser autor de este libro, participo como 
autor junto a Jane Reece en ias obras Bkfógy: Concepts and 
nections y Esseniial Bíoíogy. Cada ano mas de 600 000 estu- 
dantes de todo ei mundo utilízan los textos de biologia de 
kmpbell y Reece. 


Jane B. Reece trabaja en publicaciones de biologia desde 
1978, ano en que se incorporo al plantei editorial de Benjamin 
Cummings. Su educación incluye un A.B. en Biologia de la 
Harvard University; un M.S. en Microbiología de la Rutgers 
University y un Pk D. en Bacteriologia de la University of 
Califórnia, Berkeley. En es La universidad, y después de su do clo- 
rado como becaiia en genética en la Stanford University su inves- 
ligadón se concentro en la recombinación genética en ks 
bactérias* Ensenó biologia en e! Middlesex County Co l lege 
(Nueva Jersey) y en el Queensborough CortmmniLy Coltege 
(Nueva York). Como editora en Benjamin Cummings la doctora 
Reece desempenó un importante papel en numerosos libros de 
texto exi tosas. Ademãs de ser coautora con Neil Campbell de este 
libro, de BIOLOGY: Concepts and Connectióm y de Essmtiaí Btolqgy 
fue coautora con W M, Becker y M. F Poenie de la tercera edi- 
ción de The World oj fhe Ceíí. 


A Rochelle y Allison, con amor A Paul y Daniel, con amor 

N. A. C J. B. R. 


NEIL A. CAMPBELL 

muriõ e! 21 de octubre de 2004 luego de haber finalizado la revistón de esta obra. 
Su perdida fue proíundamenie lamentada por numerosos amigos y colegas 

de Benjamin Cummings y 
por toda la com unida d de las ciências biológicas. 





C ' harles Darwin descnbió la evolución como un proceso de 
t ''descendência con modificacióri 1 . 

Esta frase también se adapta a la continua evolución de U obra 
B IOLOGÍA, Esta séptima edición es nuestra revisión más ambi- 
ciosa desde el origen dei libro y representa una nueva '"especie 1 ’ 
de libro de texto con varias adaptaciones evolutivas gene radas 
por los câmbios en los cursos de biologia y por el progreso sor- 
prendente de Ia investigación en esta ciência, Estas modificado- 
nes adaptatívas también son ciertas en lo que respecta a los dos 
valores pedagógicos cem rales de cada edidõn de BÍOLOGLA. En 
primer lugar, nos hemos dedicado a diagramar cada capítulo a 
partir de un marco de conceptos clave que ayudarãn a los estu- 
di antes a relacionar los detalles con el tema global. En segundo 
término, nos hemos propuesto lograr la participación de tos estu- 
díantes en la investigación científica mediante la combinación de 
diversos ejemplos de investigación en biologia y oportunidades 
para que plante en y resuelvan los interrogames por si mis mos. 

Este hicapié dual en la const rucei ón de los conceptos y en la 
investigación científica surgió de nuestra experiencia de décadas 
de ensenanza en las aulas. Obviamente es gratifícante que nues- 
tro enfoque haya Lenido tanta repercusión en los miies de docen- 
tes y los millones de estudiames que han hecho de BIOLOGIA el 
libro de texto mãs amplia mente utilizado en los estúdios supe- 
riores. Sin embargo, este privilegio de compartir la biologia con 
tantos estudiames se une con la responsabilidad de continuar 
mej orando el libro para que sirva aun mejor a la comunidad de 
ias ciências biológicas. Miemras planiíic abamos esta nueva edi- 
ción visitamos muchas universidades para escuchar la opínión de 
los estudiames y los docentes acerca de sus cursos y libros de 
biologia. Lo que hemos aprendido de esas conversadones acerca 
de nuevas orientaciones en los cursos de biologia y las necesida- 
des cambiantes de los estudiames se reíleja en las numerosas 
mejoras que los lectores encontrarão en esta séptima edición de 
BIOLOGIA, 


Hemos reestrueturado cada 
capítulo para que los conceptos 
clave sean aún más claros 

La explosión de descubrimientos que torna tan interesante Ia 
biologia moderna también amenaza con ahogar a los estudiames 
bajo una avalancha de información. En las edidones anteriores 
de BIOLOGIA los detalles se presentaron en un contexto de con- 
ceptos clave, por lo general, de diez a veinte por capítulo. En esta 
edición hemos dado un nu evo paso evolutivo: reestrueturar cada 
capítulo para ayudar a los estudiantes a concentrarse en menos 
ideas, aunque más extensas (no mãs de cinco a seis conceptos 
clave por capítulo). Una nueva seccíón al comienzo de cada capí- 
tulo, Panorama general, proporciona un contexto aún mãs 
amplio para los conceptos clave que siguen. Y después de la 
explicadón de cada concepto, se presenta una evaluación con 
dos o tres preguntas que permite que los estudiantes comprue- 
ben si lo han entendido antes de pasar ai siguiente. Las respues- 
tas a estas preguntas se preseman en el Apêndice A, donde 
también se encuentran las respuestas a las preguntas de autoeva- 
luacíõn que figuran al final de cada capítulo, 

En nuestra interacción contínua con estudiames y profesores, 
elios han respondido con entusiasmo a la nueva organización y a 
los recursos pedagógicos dei libro. En comparación con otros 
libros de texto, incluídas las edidones anteriores dei nuestro, los 
estudiames han opinado que la estruetura y el diserio de los capí- 
tulos de esta nueva edición de BIOLOGIA son más interes antes, 
más accesibles y mucho más efí caces. Sin embargo, para alcanzar 
estos objetivos no hemos comprometido la profundidad ni el 
rigor científico que la comunidad de las ciências biológicas ha 
esperado siempre de nosotros. 


VI Prefacio 




_os conceptos 
clave permiten 



*. Flq %4-1. Un 3CUarÍO r UO «osrstem^ limitado por un Cristal 


- :5" tos detalles 
centro de! contexto 
general. 


En el apartado 
Panorama general 

se establecen las 
cases dei resto deí 
capítulo. 

Las referencias en 
color a las figuras 

ayudan a que los 
e-srjdiantes las con- 
. :en y retomen la 
ectura en el mismo 
punto dei texto. 


Conceptos cíave 


54-1 La ecologia dc los ccosistcmas destaca d flujjo 
dc energia y los eidos químicos 
54-2 Los Factorcs Físicos y químicos límiimi la 
produedón primaria en los ecosistemas 
54-3 La transFerençia dç energia enlre niveles 

trõficos tsene una eficiência menor dcl 20% 
54-4 Los procesos biológicos y geoquímicos 
movilizan los nutrientes entre las partes 
orgânicas e inorgânicas dei ecosislema 

54-5 La poblaciòn humana eslá alterando los ciclos 
químicos de ioda la biosfera 


Panorama general 


Leosistenias, energia y matéria 

U n ecosistcma esta lormado por lodos los organismos que 
vfvcti en una comunidad y por iodos los íaacmes ahioiL 
l 04 coo Íl>s que éstos imeractúan. Losecoastetnas pueden 
variar desde un microcosmos, como el acuado tlc b figuro 54-1. 
hasta un èiefl vo luminosa como un lago o un bosque Al igual que 
]o que ocune con las poblaciones y las comunidades, los ecoststc- 
mas no liencn limites netos Lis ctudadcs y las granjas soti ejern- 
pios dc ccosístemas dominados por el ser humano Muehos 
ecúlogos ven a ia biosfera como un ecosisiema global, una com- 
posicidn de lodos los ecosistcmaí localcs dc b Ticna 

Independietuemcnte dc su tamaflo, b dinamica deí ecossstema 
implica dos procesos que no se pueden descnbir cn Forma COm- 
plcta como procesos y ienh menos dc pobbcibn o comunidades: el 
ílujo iIl: energia y los ciclos químicos. La energia ingresa en la 


j hi Ou cos dei ecosmema. Los organismos fotostmClkos ramibn 
estos elementos en íormà dc COTOpuestOS inorgânicos dei aire, el 
sucio y el agua y los meorporan a moléculas orgânicas, algunas dc 
tas cuaies se consumen por los ammales. Los elementos vuelvcn en 
forma inorgânica al airc, al sueln y a! agua por el metabolismo de 
las pbnias y de los animates y por b accibn de otros organismos, 
como bactérias y hongos. que descomponen deshcchos oi^nicw 
j oiganismcs mucnos 

Lt maEcna y b energia se morilizan a través de los ecosiste- 
mas por transferencia de susta ndas duranic la foiosunesis y por 
las relaciones atimenianíLS, 5tn embargo, dado que la eneigja. a 
diferencia du lu mareria, no puede ser reciclada, et ecosistcma 
debe reeibir energia de forma constam c de una fueme externa, en 
ia maveria dc tos casos, el sol La energia Ehiye a través de los eco- 
sUremas, mkntras que 3a matéria se recicla cn tllw, 

Los recursos críticos para la Süpervivenda y el btenesiar dei ser 
humano, desde e! alimento que comemos hasta ei oxigeno que res- 
piramos, £on produetos de los procesos dei ecosislema En çsur 
capitulo exploraremos la dinâmica dcl ftujo de energia y de los 
eidos químicos tn los çcosistemas, y consideraremos algunos de 
los impactos de las aamdades humanas sobre estos procesos. 


Conccpto 


La ecologia de los ecosistemas 
destaca ei flujo dc energia 
y los eidos químicos 

Los ecúlogos que estudian los ceostaemas eonsideran ai eco- 
sistema un transformador dc energia y procesador de matena. Al 

)idad en niveles tráficos de 



hvatuaricHi de mnccploh 


), podemos seguir la trans- 
ma y hacer un mapa de Èos 
«w a i raves de la comurti- 


1., |Por qué nos referimos a b tranííerencui dc energia, en el 
ecosistema como flujo de energia y no cOrtío ciclo de L 
energia? 

2. ^Cónio explica l.i segunda Ic-y de h lerniodlnâmicn que et 
abastecimicnía de energia cn cl ccosislem;* cíobc 
consume? 

3. ^Oe que maneia los detritivorDs son escnclalcâ para 
fiiitntener el ecosisíema 5 

Vííinjc bs rrqníwtaí m r-l Ajirndkf A. 


Coitceplo 


Los íactores físicos y químicos 
limitan Ia producción primaria 
cn los ecosistemas 

]ji ç&nndad de energia lumtntca que se comieree en eneygia 
quimica (compuestos ocgninicos) por aceión de los âui&rofbs 
durante un delermcnado período es la producción priEnaria dei 
ecoasiema Este producio de la fotosimesis es el pumo de pani- 
da de estúdios dei metabolismo dei ccosisiema y dcl fhijo dc 
energia. 


Cada eoncepto 
encabeza una nueva 
sección. 


La 5 preguntas de evaluaeión 
de conceptos formuladas al final de 
cada sección ayudan a 3os estudíantes a 
evaluar ía comprensión de 3os conceptos 
explicados. 


r . . 5U-B. Hoíiqo&quFi desqompanen un árbot mueri;o, 


Bahmcc tle tmcrgíat dcl ccosistemfl 







^íancr q Ft jJnt I dc cncigín 

s la ucrr.i unos 10 JJ k] 
^sDta eneigfa es sujjp^^ 


consumidores cn d ccosisicmii Eei un bí^uc, por cjemplo. h>s 
poldros pueden alimentar de lombriees que à su vez, se aii- 
menran dc restos de bojas y sus procanonies y hongos asociados. 
Aini mfe tmpnrlaaie que estu cannlizaciOn ele recurarB deídc los 
produaores a !os cüoiumidores, es el pape] que Uenen los deiri- 
íi\'on>s que permiren que los elementos químicos lleguen a los 
produetores. 

Losjí*»*^ ^íiiponcn las suslancias orgânicas^ 

jms químicos eti fgj 


La mayoria de los produetores ulrlizan b energia lüfftintca 
para sintetizar moléculas orgânicas, que lücgo degradan y 
genefah AT? vvéasc cap. tü) Lo;, consumidores adquieran sus 
cornbusiibles orgânicos de segunda mano (o de temera o racma 
nianol por medio de redes alimentarias como ia dc la figura >1- 
1 3 Por lo tanto, el grado dc producción íotosintética establecc el 
limite dc gasio dc energia de todo el ecoslsiema. 
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Nuevas figuras de “Exploración.. 
que explican muchos temas 
complejos 




La biologia es una cieneía visual. Por esa razón, en BIOLOGIA 
siempre hemos presentado las ilustraciones al lado de los textos 
para coordinar ambos mensajes, Lti la séptima edición esta inte- 
gradón entre las figuras y el texto alcanza una nueva etapa evo- 
lutiva con una novedosa presmtadón denominada figuras de 
“Exploración...". Cada una de ellas es una unidad de aprendiza- 
\e que prcsenia simultáneaxneme un conjunto de ilustraciones 
relacionadas y un Lexto descri pti vo. Las figuras de Pxploración 
permiten que los est adiantes aprendan los tentas complejos con 


mucha tnayor eficiência, porque en esta edición los componen- 
tes textuales y visuales se han fusionado. 

Las figuras de Exploración representan el núcleo dei contenido 
dei capítulo y no deben confundirse con los “recuadros 1 de algu- 
nos libros de lexto, que presenian un contenido periférico. La 
biologia moderna representa de por sí un estímulo suficiente 
para el est adiante y no creemos conveniente que su atención se 
aparte dei hilo conceptual de un capítulo. Por esa razón, cada 
figura de Exploraeíon está ubicada en el cuerpo principal dei 
texto, allí donde mejorse adapta al desarrollo de un concepto, de 
la misma manera que el texto conduce a los estudiantes a todas 
las otras figuras de apoyo que se encuentran en los lugares apto- 
pi ado s de la narración. 


En las figuras de Exploración. las ilustraciones, las 
fotografias y el texto están completamente integrados. 


Figura 6-31 


de las uniones intercelu lares en tejidos animales 


Unión estrecha 


Las uniones estrechas 

impiden el desplazamiento de liquido 

d través de una capa de células 



Espado 

intercelular 


Matriz 
extra celular 


Membranas plasmâticas 
de células adyacentes 



Union en 
hendidura 


0 r 5 pm 




0 r 1 jim 


UNIONES ESTRECHAS 


En tas uniones estrechas las membranas de 
tas células adyacentes están estre chame me 
presionadits una contra la oira, mantenidas 
juiuas mediante prole í nas especificas (viole- 
ta). Al formar un cierre contínuo al rede dor 
de la célula, las uniones estrechas impiden la 
sahda dei liquido ext medular a través de una 
capa de células e pile lí ales. 


DE5MOSOMAS 


Los dèstnQSomas Uambién 11 amados uniones 
dc andaje) funcionan como remacli.es, que 
aseguran a las células juntas dentro de fuertes 
vainas. Los filam cn tos mtennedios consumi- 
dos por robustas proteínas de que muna anctan 
los deâmosomas en el citoplasma. 


UNIONES EN HENDIDURA 


Las uniones en hendidura (tambiên denorrm 
nadas uniones comunicam es) forman canal es 
dtoplastnãticcs entre células adyagènte& Lis 
uniones en hendidura están constituídas por 
proteínas de membrana espedalés que rode- 
an un poro, a través dei cual pueden pasar 
tones, hidras os de carbono, armnoãridos y 
otras moléculas pequenas Las uniones en ben- 
didura son necesarías para la eomunieadón 
entre las células en diferentes tipos dc tejidos. 
entre cllos, el músculo cardíaco y d embnòn 
animal. 
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Las secciones de Investiga ción son 
mas importantes que nunca en 
BIOLOGÍA 


... los objetivos de nuichos docentes de biologia es que los 
uczcmies aprendan a pensar como científicos. Tanto en la sala de 
■ rendas como en el laborar orío, los colegas están experimen- 
diversos enfoques para involucrar a los estudiantes en la 
. r gadon científica, en la cual las pregimtas sobre la naturaleza 
eniran en investí gaçiones estratégicas y anáíisis de los d atos. Las 


íja presencia de serpientes de corai 
venenosas afecta a las tasas de predadón de ias 
serpientes reales que tanto se les pareten? 


Davi d Pfennig y sus colegas consíruyeran 
serpentes artificiales para proba r una prediodón sobre una hípôtesis 
oe mimetismo: que las serpientes reales se benefkian de imitar el 
• or amenazador de las serpientes de corai soto en las regiones 
donde habitan ias serpientes venenosas de corai Las X en eí mapa 
te abajo indican las zonas de campo donde (os investigadores 
lo ocaron el mismo número de serpientes reales artificiales {grupo 
s ■ per i mental) y de serpientes artificiares marro n es ('grupo contrai). 
Los investigadores recuperaron (as serpientes artificiales a las cuatro 
semanas y tabularon los datos de predadón a las marcas de dientes 
y garras en las serpientes (véase fig. 1-28). 


RESULTADOS 


En las zonas de campo donde habia serpsentes 
ze coral tos predadores atacaron mucbo menos a las serpientes neales 
artificiales en comparación con las serpientes artificia les marrones. El 
co or atemonza nte de las "serpientes reales" no of recto esta protección 
en los si tios donde no habia serpientes cie coral. De hecho, en estas 
zonas de campo, las serpientes reales artificiales fueron más atacadas 
3'je 'as serpientes artificiales marrones, proba bfemente porque tos 
oatrones brilíantes se destacan de forma especial contra el fondo. 


Referencias 


nuevas características de este libro determinan que esta edición de 
BIOLOGÍA sea más eficaz que nunca para ayudar a los docentes a 
destacar los procesos de la investigación científica. 

Aprender investigación mediante ejemplos 

Los problemas científicos siempre han sido uno de los temas 
unificadores de 12JOLGGÍÀ. En cada edición se ha re seriado la 
historia de muchas preguntas de investigación y de los debates 
científicos que han generado para ayudar a los estudiantes a 
comprender no só lo “lo que sabemos" sino también “cómo lo 
sabemos" y "qué no sabemos todavia". En la séptima edición de 
BIOLOGÍA hemos reforzado este tema con ejemplos de proble- 
mas científicos mucho más importantes a lo largo de todo el 
libro. 

El mayor énfasis en la investigación comienza en ei capítulo 1, 
donde hemos revisado exhaust ivamente la introducción a las 
múltiples maneras en que los científicos exploran las preguntas 
biológicas. Este capitulo también presenta una nueva her ram Len- 
ta denominada figuras de Investigación, que muestra ejemplos 
relevantes de experimentos y estúdios de campo en un formato 
uniforme a lo largo dei libro. Para complementar las figuras de 
investigación se preseman las nuevas figuras de Métodos de 
Investigación, que llevan a los estudiantes por el camino de las 
técnicas y las herrani lentas de la biologia moderna. Ei lector 
puede ha liar una lista de las figuras de Investigación y Métodos 
de investigación en las páginas xviii y xix. Estas nuevas herra- 
miemas pedagógicas, al igual que las figuras de Exploración, 
están integradas al flujo de informadón de los capítulos en lugar 
de aparecer como recuadros aislados. 


Ataques a las 

serpientes reales artificiales % 


■ Ata 0'jes a l as ser pien tes 
artificiales marron.es % 


Las nuevas figuras de Investigación y de Métodos dc investigación 
ayudan a que los estudiantes aprendan a pensar como científicos. 


Zona de campo oon 
serpientes artificiales 

En las áreas donde no habia 
serpientes de coral !a mayoría 
de los ataques fueron contra 
las serpientes reales artificiales. 




En las éreas donde habia 
serpientes de coral !a 
mayoría de los ataques 
fueron contra las 
serpientes artificiales 


marrones. 


Los experimentos de campo sostienen la hipótesis 
de mimetismo sin contradecir la predicción de que la imitaciôn 
de las serpientes de coral es efectiva solo donde hay serpientes de 
coral. Los experimentos también evaluaron una hípôtesis alternativa 
que los predadores generalmente evita n todas las se rebentes con 
anillos de color brillante. sean o no serpientes venenosas, que 
vivan en ese ambiente. Los datos contradijeron la hípôtesis 
alternativa al mostrar que el color de los anillos no nepeüó a los 
predadores en las zonas donde no habia serpientes de coral 




Figura 7-4 


Criofractura 


APLICACION 


Una membrana celular puede escíndirse en sus 
dos capas, mostrando la ultraestructirra dei interior de la membrana. 


RESULTADOS 


Estas MEB muestran las proteínas de memhrana 
(las "protuberâncias"! en las dos capas, para ilustrar que las proteínas 
están embebidas en la bicapa fosfolipidica. 


I Una célula se congela y se corta £1 plano de 
corte o fractura general mente sigoe la parte interna hidròfoba de la 
membrana, y divide la bicapa fosfolipidica en dos capas separadas. 
Todas ías proteínas de membrana quedan en una de tas capas. 


Proteínas 


Membrana 

píasmática 


citoplasmática 


ÍM 

Capa extraceiuiar 


Capa dtopÈasmàticá 
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Aprender investigación mediante la prãctica 

Aprender investigación mediante ejemplos tiene un impacto 
eiímero a menos que los estudiantes tengan oportunidad de apli- 
car lo que han aprendido formulando sus propias preguntas y 
realizando sus propias investigaciones, En pequena escala, esta 
sé p ti ma edición de BíOLOGfA estimula a los estudiantes a prac- 
ticar el pensamiento científico respondiendo a los “Problemas 
científicos ' 1 que se presentan en la sección de revisiõn que figura 
al final de cada capítulo. 

Las tradicionales entrevistas de Campbell 
y Reece 

La investigación científica es un proceso social catalizado por la 
comunicadón entre personas que comparten la curiosidad por la 
naturaleza, Una de las muchas alegrias de ser los autores de 
BIOLOGIA ha sido el privilegio de humanizar la ciência entrevis- 
tando a algunos de los biólogos de mayor influencia en el mundo. 
Ocho nuevas entrevistas que funcionan como introducdón a las 
ocho unidades dei libro proporcionan a los estudiantes una aproxi- 
mación al modo de pensar de los biólogos que están impulsando el 
progreso de la biologia y uniendo la ciência con la sociedad. Las 
entrevistas de esta edición se enumeran en la página xxi. 

Equilíbrio entre la investigación 
y el fundamento conceptual 

Aunque en esta nueva edición de BIGLOGÍA se presenta el pro- 
ceso de la ciência con mayor profundidad que nunca antes, exis- 


len dos buenas razones para evitar sobrestimar el valor dei con- 
tenido basado en investigaciones en cualquier libro de texto de 
biologia. 

En primer lugar, los que abogamos por una mayor formadón 
en investigación en los cursos de biologia pensamos que hay que 
centrar la investigación en los estudiantes, no en los libros. Dado 
que es una experiencia principal mente pasiva, leer sobre investi- 
gación en un libro debiera ser apenas una maneia de introducir- 
se en varias experiendas activas promovidas por el material 
complementado, por laboratorios de investigación y por activi- 
dades creadas por los docentes para apoyar ia formadón en 
investigación centrada en el estudiante. 

En segundo lugar, la manera más importante en que un libro de 
texto puede apoyar la investigación realizada por los alumnos es 
proporcionar un contexto con una ciara y precisa explicaciôn de 
los conceptos biológicos clave. Así como los biólogos estudian la 
literatura cientifica como base para $u propia investigación, los 
estudiantes tendrán rmtcho más êxito en sus investigaciones per- 
sonales si elias surgen de una comprensión básica de la biologia 
relevante. Por Io tanto, la sé puma edición de BfÜLGGÍA no sus- 
tiiuye el analisis cuidadoso dei con tenido conceptual por un con- 
junto de ejemplos de investigación relativa mente inconexos, que 
requerirían que los estudiantes que se ínícian los integra ran por 
si mismos. Este método suele ser muy frustrante para ei estu- 
diante, que no logra de esta manera incorporar Ia actividad de 
investigación a la práctica diaria en el iaboratorio, Ia elaboración 
dei proyecto, el análisis de las clases y su partidpación en âmbi- 
tos de conferencias. En esta edición de B/OLÜGÍA hemos inte- 
grado cuidadosamente el contenido basado en Ia investigación al 
desarrollo de Ia idea principal de cada capítulo, de manera que 
los ejemplos de la investigación refuercen el marco conceptual. 


Problemas científicos 

Guando las bactérias inléctan a un animal, el número de bactérias 
aumenta en d cuerpo de Forma exponencial (gráfico A), Tras la tnfec- 
dón por un virus virulento de animales con un eido lítico de repro- 
ducción, no existen evidencias de tnfección durante un liempo. Lu ego, 
el número de vírus aumenta de repente y, a continuación, se íncremen- 
ta de íorma escalonada (gráfico B). Explique la diferencia en las curvas 
de crecimiemo. 



Tiem po ► liem po ► 
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BIOLOGIA se utiliza para muchos 
cursos y apoya a los estudiantes 
a lo largo de toda su educación 
en biologia 

Aunque limitemos nuestro alcance a unos pocos conceptos 
:Iave por capítulo, este libro explora más território biológico que 
d que muchos cursos íntroductorios podrían o deberían tratar de 
explorar. Sin embargo, dada la grau diversidad de programas de 
os cursos, hemos optado por un estúdio lo suficientemente 
amplio v profundo como para apdyar el énfasis especial que cada 
docente quiera dar. Los estudiantes también parecen apreciar la 
amplitud y la profundidad de BIOLOGÍA; en esta época en la que 
: s estudiantes venden muchos de sus libras otra vez a las líbre- 
nas* más dei 75% de los que han usado BÍOLOGÍA lo han con- 
: rvado después de su curso. De hecho, estamos muy satísfechos 
orque hemos recibido numerosas cartas y correos electrónicos 
de estudiantes de los anos superiores y de graduados, entre ellos 
estudiantes de medicina, que expresan su aprecio por el valor de 
BIOLDGÍÀ en el largo plazo como un recurso general para su 
educación continua. 

Así como reconocemos que pocos cursos abarcarán los 55 capítu- 
Ls de BIOLOGIA, también advertimos que no hay una secuencla 
-recta” de temas para un curso de biologia general. Aunque el 
;ndice de un libro de texto de biologia debe ser lineal, la biologia en 
si misma es más parecida a una red de conceptos relacionados sin 
cn punto fijo de comienzo ni un camino predeterminado. Los dis- 
üntos cursos pueden recorrer esta red de conceptos a partir de las 
moléculas y las células, la evoluciòn y la diversidad de los organis- 
os o las ideas de la ecologia que proporcionan una visión de con- 
junto. Al elaborar esta obra hemos tratado de que fuera lo 
-J\ cientemente versátil como para adaptarse a vários programas de 
estúdio. Las ocho unidades dei libro son prãcticamente una total i- 
iiâ en si mismas y la mayor parte de los capítulos de cada unidad 
pueden estudiarse en una secuencla diferente. Por ejemplo, los 


docentes que integran la f isiologia animai y vegetal pueden mezclar 
capítulos de la unidad sds (Forma y función de Ias plantas) y de la 
unidad siete (Forma y función de los ani males). Los docentes que 
comienzan su curso con la ecologia y continúan con este enfoque 
"descendente” pueden ensenar la unidad ocho (Ecologia) ínmedia- 
tamente después dei capítulo 1 , que introduce los temas unificado- 
res que brindan a los estudiantes un panorama general de Ia 
biologia, independientemente dei orden de los temas en el progra- 
ma de estúdios dei curso. 

La evoluciòn y otros temas de 
BIOLOGÍA relacionai! e integran 
los conceptos expuestos en todo el 
libro 

En el primer capítulo se presentan once temas que proporcio- 
nan a los estudiantes puntos dc referenda que les servirãn a lo 
largo de todo el libro y distinguen el enfoque de los temas en 
BIOLOGÍA de un enfoque enciclopédico. En esta séptima edicíón 
hemos agregado el tema de los “sistemas biológicos” para integrar 
varias iniciativas de investigación basadas en conjuntos de datos 
de alto flujo y de rápido poder de procesamiemo. Sin embargo, 
como en todas las ediciones anteriores, el tema central es la evo- 
lución, que unifica toda la biologia al explicar tanto la unidad 
como la diversidad de la vida. El tema de la evoluciòn está pre- 
sente en cada capítulo de BIOLOGÍA. La evoluciòn y los otros 
temas centraks dei libro internet úan con los conceptos presenta- 
dos en cada capitulo para ayudar a los estudiantes a construir 
una visión coherente de la vida que les servirá durante mucho 
tiempo después de que hayan olvidado los detailes estáticos de 
cualquier libro de biologia. 


Neil CíiwipBdí y Jane Reece 
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U no de los eminentes científicos entrevistados en esta nueva 
edición seria tá que gran parte de la alegria de dedica rse a la 
biologia proviene de trabajar con rnuchas personas talentosas. Lo 
mismo puede decirse respecto de la redaedón de un Libro de bio- 
logia. Afortunadamente para nosotros, esta séptima edición de 
BÍOLOGÍA es el producto dei talento, la dedicación y ei entusiasmo 
de un grupo grande y variado de personas. Los autores desean 
expresar su agradedmíento más profundo a los numerosos profe- 
sores, investigadores, estudiantes, profesionales, editores y artistas 
que han contribuido a esta edición. 

Como autores de las edidones anteriores y de la presente edición 
de este libro, somos conscientes dcl intimidante desafio de mame- 
nerse al día en todas ias áreas de nuestra especialidad en rápida 
expansión. Estamos particularmente agradecidos a bs siete colabo- 
radores y consultores enumerados en la portada, cuyos conoci- 
mientos han asegurado la actualización y revitalización dei libro 
con ejemplos redentes. Hemos trabajado especialmente en contac- 
to con la bióloga dei desarrollo Lisa Urry, que tuvo a su cargo Ia 
importante responsabilidad de actualizar el contenido e implemen- 
tar nuestro nuevo formato y las características de las unidades 1-3 
y el capítulo 47. Sus profundos conodmiemos y su rigurosa aten- 
ción a los detalles en las áreas de la química biológica, ia biologia 
celular y molecular, la genética y la biologia dei desarrollo han sido 
invalorables. Le agradecemos su compro miso y su entusiasmo, su 
trabajo intenso y sin pausas, su purttualidad y su buen humor per- 
manentes. Igualmente útil fue la colaboradõn dei ecólogo Manuel 
Molles, que aporto su expenencia como científico y como docente 
para la revisiõn de la unidad 8 , lo que rnejoró su estructura y la pre- 
sentación textual y visual de la ecologia, y desempenó un papel 
esencial en la reescntura dei capítulo sobre ecologia de la conduc- 
ta, que es prácticamente nuevo También contribuyó a lograr una 
perspectiva más ecológica en los capítulos 40, 42 y 44, en la uni- 
dad sobre forma y función de los animales. El escritor científico 
Cari Zimmer contribuyó con rnuchas mejoras y nuevas perspecti- 
vas en la unidad 3, la unidad sobre diversidad. El biólogo de ia evo- 
lución Christopher Wills nos ayudó a superar el desafio de mejorar 
Y actualizar la unidad 4, la unidad sobre la evo lución, y el capítulo 
26. El biólogo vegetal Peter Minorsky nos ayudõ a actualizar la uni- 
dad 6 . Y el neurobiólogo Antony Stretton nos asesorõ en la revisiõn 
de los capítulos 48 y 49. Como en las edidones anteriores, la inmu- 
nóloga Ma 17 Jane Niles organizo e implemento ta importante revi- 
stou dei capítulo 43. 

También agradecemos a los docentes que sugirieron modiíicac ie- 
nes o nuevas preguntas de evaluadón de conceptos. Entre ellos 
mencionamos (en orden alfabético) a Bruce Byers, Jean Heitz, 
William Hoese. Mark Lyford, Tom Owens, Randy Phillis (un agra- 
deci miento especial), Mitch Price, Fred Sack, Richard Showman y 
Elspeth Walker. No es fácil formular buenas preguntas y reconoce- 
mos el ti empo y el esfuerzo que estos dedicados educadores ofre- 
cieron para aumentar la eíeciividad de las preguntas de nuestro 
libro. 


Otros que ayudaron a mejorar el enfoque pedagógico y la preci- 
síõn científica de BIOLOGIA fueron alrededor de 240 biólogos y 
profesores, citados en la lista que sigue a estos agradeci miemos, que 
realizarem la revisiõn detaUada de uno o más capítulos de esta edi- 
ción, Agradecemos especialmente las propuestas de Lawrence 
Brewer Richard Brusca, Aime Clark, Douglas Eernisse, Mark Kirk, 
Walter judd, Mike Levine, Diane Marshall, Nick Money, Tom 
Owens, Kevin Padian, Daniel Papaj, Mitch Príce, Bruce Reid y 
Alistair Simpson. 

Agradecemos también a los muchos otros profesores de todo el 
mundo y estudi antes que se comunicaron directamente con los 
autores para hacerles llegar sus suge rena as. Adernas, apreciamos ia 
rerroalimentación sincera y específica que recibimos de los estu- 
diantes y de los míembros de! cuerpo docente que paiticiparon en 
las discusiones gmpales en Skyline College, Mills College e Indiana 
University Por último, agradecemos a Enc Simon y Marty Taylor, 
los coautorcs de nu estros textos complementanos, por sus ri gu ro- 
sas opiniones en numerosos capítulos. Por supuesto, nos hacemos 
cargo con exdusividad cie cualquier error que pueda haber queda- 
do en el texto, pero la dedicación de nuestros colaboradores, con- 
sultores, revisores y corresponsales nos da una confianza especial 
en la precisiõn de esta edición. 

Muchos científicos también han contribuído a darle forma a esta 
séptima edición analizando sus campos de investigaciõn con noso- 
tros, respondiendo preguntas específicas de las áreas en las que son 
expertos y con frecuencía, companiendo sus ideas acerca de la edu- 
cación en biologia. Neil Campbell agradece a los muchos colegas de 
la University of Califórnia, Riverside, que han influído en este libro, 
entre ellos Ring Carde, Richard Cardullo, Mark Chappeli, Darleen 
DeMason, Norman Eilsirand, Anthony Huang, Bradley Hyman, 
Tracy Kahn, Elizabeth Eord, Carol Lovatt, Eugene Nothnagel, John 
Oross, Timothy Paine. David Reznick, Rodolfo RuibaL Clay 
Sassaman, William Thomson, John Tmmble, Rick Redack, Mike 
Ádams y al fallecido John Moore (cuyos ensayos ‘Science as a Way 
ol Knowing" han Lenido una importantisima influencia en la evolu- 
ción de BJOLOGM), Jane Reece agradece a los míembros de los 
departamentos de Biologia y Química/Eísica dei Mills College, en 
especial a Elisabeth Wade, así como a Fred Wilt, John Gerhan y 
Krís Niyogí de la University of Califórnia, Berkeley, por su asisten- 
cia a la colaboradora Usa Urry 

Las entrevistas con científicos destacados han constituído una 
característica distintiva de BIOLOGIA desde sus comienzos, y llevar 
a cabo estas entrevistas fue nueva mente uno de los grandes place- 
res dc la revisiõn dei texto. Como íntroducdon y apertura de las 
ocho unidades de esta séptima edición, estamos orgullosos de 
incluir entrevistas con Lydla Makhubu, Peter Agre, Enc Lander, 
Kenneth Kaneshiro, Linda Graham, Natasha Raikhel, Erích Jarvis y 
Gene Likens. 

BIOLOGIA, séptima edición, es resultado de una intensa sinergia 
entre un equipo de científicos y otro de profesionales de la edición. 
Un diseno completamente nove doso, la revisiõn exhaustiva tanto 


XII Agradeci miemos 


fe ustradones como dei texto, el agregado cie tiuevos elemen- 
s» 7>:-isgoíicos y muchos materiales complementados se combi- 
■ \ _:n. una agenda ajustada y represemaron desafios sin 
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' A cominuación se enumeran algunas novedades destacadas de la 

séptima edición de BÍOLOGÍA. 

CAPÍTULO t Exploración de la vida 

P Hl capítulo 1 de esta edición incluye un análisis de la biologia de 
sistemas, 

► La sección problemas científicos es más extensa y pressenta un 
mie vo caso de estúdio sobre el mimetismo en las pobladones de 
ser pi entes. 

UNIDAD UNO La química de la vida 

P Por sugere nci a de vários docentes el capitulo sobre los princípios 
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Conceptos clave 


1-1 Los biólogos exploran la vida desde la escala 
microscópica hasta la escala global 

1-2 Los sistemas biológicos son mucho más que 
Ia suma de sus partes 

1-3 Los biólogos exploran la vida a través de su 
gran diversidad de especies 

1-4 La evolucíón explica la unidad y la diversidad 
de la vida 

1-5 Los biólogos utiUzan varias formas de 
investigación para explorar la vida 

1-6 Un conjunto de temas conecta los conceptos 
de la biologia 


Panorama general 


La era más apasionante de la biologia 

B ienvenidos a la biologia, el estúdio científico de la vida. 
Están participando de! estúdio de la biologia en su era 
más apasionante. La comunidad más grande y mejor 
equipada de científico^ de ia historia está comenzando a resol- 
ver rompecabezas biológicos que antes parecían insolubles. 
Estamos cada vez más cerca de com prender cómo se desarro- 
11a una sola célula microscópica para formar una planta o un 
animal complejo; cómo transforman las plantas la energia solar 
en la energia química de los alimentos; cómo trabaja la mente 
humana; cómo se relacionan las diversas formas de la vida en 
las comunidades biológicas, como por ejemplo los bosques y 
los arrecifes de coral; y cómo la gran diversidad de la vida 
sobre la H erra ha evolucionado a partir de los pri meros micro- 
organismos, Cuamo más aprendemos acerca de la vida, más 
fascinante resulta; ía respuesta a una pregunta conduce a más 
preguntas que en el futuro cautivarân a las mentes curiosas 
durante muchas décadas. Más que cuâlquier otra cosa, la bio- 
logia es una indaga d ón, una búsqueda continua para descu- 
brir la naturaleza de la vida. 
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A Fig. 1-1. La biologia es la ciência que se centra en ef estúdio 
de la vida. 


1 a biologia moderna es tan importante como ínspiradora. Los 
avances en la investigación de genética y biologia molecular eslán 
transformando la medicina y la agricultura. La biologia molecu- 
lar está brindando iiuevas herramientas para campos tan diver- 
sos como ta antropologia y la criminologia. Las neurociencias y 
la biologia evolutiva están dando una nueva forma a la psicolo- 
gia y a la sociologia. Los nuevos modelos de la ecologia contri- 
buyen a que las sociedades evalüen aspectos ambientales, corno, 
por ejemplo, las causas y las consecuendas biológicas dei calen- 
tamiento global. Estos son apenas unos pocos ejemplos dei modo 
en que la biologia participa en la trama de nuestra cultura más 
que nunca antes. Jamás existió una época mejor para explorar la 
vida. 

El fenómeno que denominamos vida no puede definirse de 
forma simple, con una sola frase. Sm embargo, cuâlquier nino 
percibe que un perro, un insecto o una planta, como la vemación 
drclnada dei heleebo que ilustra la tapa de este libro (fig. 1-1), 
están vivos, mientras que una roca no lo está. Reco noce mos la 
vida por lo que hacen los seres vivos. La figura 1-2 destaca algu- 
nas propiedades y p roce sos que se asocian con la vida. 

Guando nos disponemos a explorar la vida, nos ayuda lener 
delante una visión panorâmica dei extenso campo de estúdio. 
Este capítulo nos introduce en el amplio panorama de la biolo- 
gia, destaca la diversidad de la vida, describe los temas, como la 
evolucíón, que untfican toda la biologia y examina los métodos 
de indagación que los biólogos utilizan para explorar la vida. 


Concepto 


Los biólogos exploran la vida desde 
la escala microscópica hasta la 
escala global 

El estúdio de la vida se exüende desde la escala microscópica 
de las moléculas y las células que constituyen los organismos 
hasta la escala global dcl planeta vivo en su total idad. Podemos 
dividir esta enorme categoria en diferentes niveles de organiza- 
do n biológica. 
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Drrien, Esta vista cercana de una flor de 
_ aso lustra la estru ctu ra m uy orga n iza d a 
' . e zaracteriza a la vida. 




(b) Adaptador» evolutiva* El aspecto de este 

hipocampo pigmeo es un camuflaje dei aninnal en su 
ambiente. Estas adaptaciones evoludonan durante 
varias gene raciones gradas al êxito reproductivo de 
los indivíduos con rasgos heredables que están 
mejor adaptados a su ambiente. 



(e) Procesamiento de energia. Este picaflor obtiene su 
energia a partir dei néctar de las flores. El picaflor 
utilizará la energia química almacenada en los alimentos 
para impulsar su vuelo y otros trabajos. 


7 eguiadón. La regulación dei 
■ . : sanguíneo a través de los 
sics sanguíneos de las orejas de 
- ' - ebre americana mantiene 
a Temperatura corporal 
“srante ajustando el intercâmbio 
: : a or con el aire circundante. 


(f) Credmiento y desarrollo. La 

información hereditária que 
portan los genes controla el 
patrón de crecimiento y 
desarrollo de los organismos, 
como el de este cocodrito 
dei Nilo. 

Ãlguoas propiedades de Ia vida. 



(c) Respuesta al medio ambiente. Esta 
planta carnívora (Venus 
atrapamoscas) cierra su trampa 
rapidamente en respuesta al estímulo 
ambiental de una libélula que se posa 
sobre ella. 




(g) Reproducrión* Los organismos 
(objetos vivi entes) se reproducen 
por sus propios medjos. En esta 
fotografia se ve a un pingüino 
emperador que protege a su cria. 





cruuias de Ia organiza ción biológica 

~~ }-'Z . n e mos q u e nos a ce rca m os paul a ti n amen te desde e 1 
cara observar cada vez más cerca y con mayor detalle la 
a Tierra. Nuesiro destino es un bosque de Ontario, 
_ _ : ionde utilizaremos microscopios y otros instrumentos 


para examinar una boja de arce hasta aproximamos al nível 
molecular. La figura 1-3 (en las dos páginas sigukntes) narra 
este viaje hacia et interior de la vida donde los números dentro 
de los círculos representan los diferentes niveles de organizadón 
biológica que ilustran las fotografias. 
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Figura 1-3 

de los niveles de organización biológica 



© Comunidades, El conjunto de 
organismos que habitan un 
ecosistema particular se denomina 
comunidad biológica, La 
tomunidad en nuéstro ecosistema 
dei bosque comprende muchas 
clases de árboles y otras plantas, 
una dtversidad de animales, setas y 
hongos, y una enorme cantidad de 
diversos microorganismos como las 
bactérias, que son formas vivientes 
tan pequenas que no pueden verse 
sãn un microscopio, Cada una de 
estas formas de vida se denomina 
especie. 


Poblaciones. 

Una población 
comprende a 
todos los 
indivíduos de las 
especies que 
viven dentro de 
los limites de un 
área específica. Por ejemplo r nuestro bosque de 
Ontario incluye una población de artes azucareros 
y de osos negros americanos, Podemos ahora 
refinar nuestra definición de comunidad como un 
conjunto de pobladones que habitan en un área 


La biosfera. Cuando nos acercamos suficiente a la Tierra para distinguir sus 
continentes y oceanos comenzamos a ver signos de la vida; el mosasco verde de 
los bosques dei planeta, por ejemplo. Ésta es nuestra primera visión de la 
biosfera, que comprende todos los ambientes de la Tierra que están habitados 
por los seres vivos, La biosfera incluye la mayor parte de las regiones terrestres; ia 
mayor parte dei agua, como los oceanos, ] os lagos y los ríos; y la atmosfera hasta 
una altura de vários kílómetros 


Ecosistema*. Cuando nos acercamos a la superfície de la Tierra, en 
un aterrizaje imagínano en Ontario, Canadá podemos comenzar a 
distinguir un bosque con abundancia de árboles decíduos (árboles 
que plerden sus hojas en el otono y que crecen nuevamente en la 
primavera), Este bosque decíduo es un ejemplo de ecosistema. Un 
ecosistema comprende todos los seres vivos en un área particular, 
junto con todos los componentes inertes dei medio ambiente con 
los que la vida interactúa, como eí suelo, el agua, los gases de 
la atmósfera y la luz. Todos los ecosistemas de ta Tierra 
combinados constltuyen la biosfera. 


Organismos. Los seres vivos 
individuales se denominan organismos. 
Cada uno de los arces y otras plantas 
dei bosque, es un organismo, y 
también lo es cada animal dei bosque, 
como las ranas, las ardillas, los osos y 
los insectos. En el suelo habitan otros 
microorganismos, como las bactérias. 
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CAPÍTULO 1 


ExpLoración de la vida 



Células. La célula es la unidad fundamental de la estructura y de la 
^nción de los seres vivos. Algunos organismos, como las amebas y la 
inayor parte de las bactérias, son unicelulares. Otros organismos, como las 
; antas y los anlmales, son multicelulares. En lugar de una sola célula que 
'êãliza todas las funciones de la vida,un organismo multicelular tiene una 
2 .isión deJ trabajo entre células especializadas. El cuerpo humano consta 
~e bíllones de células microscópicas de varias clases diferentes, como las 
:e uias musculares y las células nerviosas, que están organizadas en 
: rferentes tejidos especializados. Por ejemplo, 
e tejido muscular está formado por 
'ascículos de células musculares. 

1 obsérvense otra vez las células dei 
'tenor de una hoja, Cada una de las 
:é j las que se ven tiene solamente 25 pm 
~ crómetros) de diâmetro. Se requerirían 
más de 700 de estas células para alcanzar 
el tamano de una moneda pequena. 

2 ada una de estas células 
:an pequenas contiene numerosas 
estructuras verdes, denominadas 
doroplastos, que son los 
msponsables de la fotosíntesis. í É 


Qrgánulos. Los doroplastos son ejemplos de 
orgá nulos, que son los diferentes componentes 
fundonaies que constituyen las células. En esta 
figura una herramienta muy poderosa 
denominada microscopio electrónico da un 
enfoque nítido de un doroplasto, 
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Tejidos. Nuestro próximo cambio de escala para 
ver los tejidos de una hoja requiere un microscopio, 
La hoja de la ízquierda ha sido cortada en un 
ângulo, El tejido en forma de panai de abejas en el 
interior de la hoja (parte superior de la fotografia) 
es Ia zona principal de localizaáón de la 
fotosíntesis, eí proceso que transforma la energia 
de la luz en energia química de los hidra tos de 
carbono y otros alimentos. Vemos el corte de la 
hoja en una perspectiva que también nos permite 
ver un tejido con aspecto de rompecabezas 
denominado epidermts, la "piei" de la superfície de 
la hoja (mitad inferior de la fotografia). Los poros a 
través de la epidermís permiten a! gas dióxido de 
carbono, una matéria prima para la producdón de 
hidratos de carbono, alcanzar el tejido fotosintético 
en el interior de la hoja, En esta escala podemos 
ver también que cada tejido tiene una estructura 
celular De hecho, cada dase de tejido es un grupo 
de células similares. 


\í Moléculas. 

Nuestro último 
cambio de escala nos intnoduce 
dentro de un doroplasto para 
observar la vida a nivel molecular, 
Una molécula es una estructura 
química que consta de dos o más 
unidades químicas denominadas 
átomos, que están representados 
como esferas en este gráfico de 
ordenador de una molécula de 
clorofila, La clorofila es la molécula 
pigmentaria que hace que sea verde 
una hoja de arce, Una de las más 
importantes moléculas de la Tierra, 
la clorofila, absorbe la luz dei sol 
durante 3a primera etapa de la 
fotosíntesis. En cada doroplasto, 
millones de moléculas de clorofila y 
otras moléculas se organizan en e! 
equipo que transforma la energia 
luminosa en la energia química de 
los alimentos. 


Órganos y sistemas orgânicos. La jerarquia 
estructural de Ia vida continua desplegándose 
a medida que exploramos 3a arquitectura de 
los organismos más complejos, Una hoja de 
arce es un ejemplo de órgano, una parte dei 
cuerpo que consta de dos o más tejidos (que 
veremos en ef próximo cambio de escala). Los 
ta II os y Ias raíces son los otros órganos 
prindpales de una planta. Ejemplos de 
órganos humanos son el cerebro, el corazón y 
el rihón, Los órganos dei hombre y de otros 
ani males complejos están organizados en 
sistemas o aparatos, cada uno de los cuales 
comprende un equipo de órganos que 
colaboran en una función específica. Por 
ejemplo, el aparato digestivo dei hombre 
íncluye órganos como la lengua, el estômago 
y los intestinos. 
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En la iigura 1-3 nos acercamos cada vez más aí color verde 
que vimos al principio en nuestra visión extraterrestre de la 
biosfera, recomendo im camino descendente hasta 1 legar al 
nível molecular de la clorofila. Sigmendo este panorama gene- 
ral de las jerarquias estructu rales de la vida examinaremos con 
mayor detalle dos niveles biológicos ubtcados en los extremos 
opuestos de la escala de tamanos: los ecosistemas y las células. 

Los ecosistemas en detalle 

La vida no existe en el vacío . Cada organismo ímeractúa 
continuamente con su entorno, que incluye otros organismos 
y seres inertes. Las raíces de un árbol T por ejemplo, absorben 
agua y minerales dei suelo. Las hojas captan el dióxido de car- 
bono dei aire. La energia dei sol absorbida por la clorofila 
impulsa la fotosintesis, que convierte el agua y el dióxido de 
carbono en hidratos de carbono y oxigeno. 1:1 árbol libera oxi- 
geno al aire, y sus raíces comribuyen a Formar el suelo destru- 
yendo las rocas. Tanto los organismos como el ambiente se ven 
afectados por la interacciones entre ellos. El árbol también 
interaciúa con otras formas de vida, entre ellas los microorga- 
nismos dei suelo que se asocian con sus raíces y los animales 
que comen sus hojas y frutos. 


Dinâmica de los ecosistemas 

La dinâmica de cualquier ecosistema comprende dos proce- 
sos principaies Uno de ellos es el ciclo de los nutrientes. Por 
ejemplo. los minerales que las plantas adquieren volverán con 
el tiempo al suelo por medio de los microorganismos que des- 
componen los restos de las hojas, las raíces muertas y otros 
desechos orgânicos. El segundo proceso importante en un eco- 
sistema es el flujo de la energia desde la luz solar hasta los pro- 
ductores y consumidores. Los productores son plantas y otros 
organismos fotosinté ticos que transforman la energia cie la luz 
en energia química. Los consumidores son organismos, como 
los animales, que se alimentan de los productores y de otros 
consumidores. 


Transfonnación de energia 

E3 movimiento, el crectmiento, la reproducdón y otras activi- 
dades de la vida exigen que los organismos realicen un trabajo. 
Y el trabajo depende de una fuente de energia. El intercâmbio 
de energia entre un organismo y su entorno, inuchas veces 
implica la transformadón de una forma de energia en otra. Por 
ejemplo, cuando una hoja produce hidratos de carbono, trans- 
forma la energia solar en energia química de las moléculas de 
hidratos de carbono. Cuando las células musculares de un ani- 
mal mtlizan los hidratos de carbono como combustible para 
impulsar los movi miemos, transforman la energia química en 
energia cinética, la energia dei movimiento. Y en todas estas 
transformaciones energéticas parte de la energia disponible se 
transforma en energia térmica, que los organismos que irabajan 
disipan en su entorno como calor. En oposición a los nutrientes 
orgânicos, que se reeiclan dentro de un ecosistema, la energia 
fluye a través de un ecosistema, generalmente, entrando como 
luz y saliendo como calor (fig* 1-4). 


Las células en detalle 

En las jerarquias estructurales de la vida, la célula tiene un 
lugar especial como nível inferior de organización que puede lle- 
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A Fig. 1-4. Esquema básico dei flujo de energia a través de uri 
ecosistema. 


var a cabo iodos las actividades requeridas para la vida. Por ejem- 
plo, la capacidad de las células para dividirse y formar nuevas 
células es la base de toda la reproducdón y dei credmíento y la 
reparadón de los organismos multicelulares (fig. 1-5). Cada 
movimiento y pensamíento se basa en las actividades de las célu- 
las musculares y nervíosas. Incluso un proceso global como el 
reciclado dei carbono, un elemento químico esencial para la 
vida, es el produeto acumulativo de las actividades celulares, 
entre ellas, la foLosintesis que se produce en los cloroplastos de 
las células de Las hojas. La comprensiõn de como trabajan las 
células es un tema importante de investigaciõn en la biologia 
moderna. 



25 jiim 

A Fíg. 1-5. Una célula pulmonar de una sanguijuela se divide 
en dos células más pequenas que crecerán y se dividirán otra 
vez. 
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Óvulo fertilizado 
con ej DNA de 
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ã El DNA heredado dirige e! desarrollo de un organismo. 



Células dei embrtón 
con copias dei DNA 
heredado 



Descendencia con 
rasgos heredados 
de ambos padres 


infonnaaóit hereditária dc la célidn 

" xerven oLra vez la célula en divisiõn de k figura 1-5. 
~ :ro de ks células pueden verse estructuras denominadas 
rxsomas* que se tiften con un colorante azul brilknte. 
. : zromosomas están formados en parte por una sustancia 
mmada acido desoxtrribonucleico, o abreviado, DNA, 
DNA es la sustancia de los genes* las unidades de la 
-ia que transmílen la informaciôn de los padres a su 
‘ . _r.de nck, Los grupos sanguíneos (A, B, AB o 0)* por 
ímpio, sòn resultado de ciertos genes heredados de los 
liares. 

Cada cromosoma liene una molécula cie DNA muy larga, con 
cl os o mH es de genes ordenados a lo largo de su extensión. El 
■ A ie los cromosomas se replica cuando ia célula se prepara 
■ dividirse; por esa razón, cada una de las dos células hijas 
- :tá a un conjunto completo de genes. 

Todos nosotros comenzamos la vida como una sola célula 
" : vista de DNA heredado de nuestros padres. La replicación 
st DNA transmite esos genes a nuestros billones de céíu- 
En cada célula* los genes que se distribuyen a lo largo de 
k molécula dei DNA codifiçun la informaciôn para producír 
zemás moléculas de k célula. De esta manera, el DNA diri- 
_ . desarrollo y cl rnantenimiento de todo el organismo (fig. 
1-G>. 

La estmctura molecular dei DNA explica su naturaleza rica 
■ informaciôn. Cada molécula de DNA consta de dos largas 
enas distribuidas en lo que se denomina doble hélice. Cada 
vabõn de una cadena es ono de cuatro compuestos químicos 
- ‘ rue turales denominados nucleó tidos (fig. 1-7). La forma en 
: ze el DNA codifica la informaciôn de una célula es análoga a 
i manera en la que ordenamos las letras dei alfabeto en 
secuencias precisas con significados específicos. La palabra 
. :a . por ejemplo, evoca k imagen de un roedor; las palabras 
ara y atar * que contienen las mismas letras, tienen un signifi- 
cado muy diferente. Las bibliotecas están llenas de libros que 
imüenen informaciôn codificada en secuencias variables de 
no 26 letras. Podemos concebir a los nudeólidos como el 
i abeto de la herencia. El ordenamiento secuencial específico 
ie estas cuatro letras químicas codiiica la informaciôn precisa 


Núcleo 



(a) Doble hélice dei DNA. Este 
modelo muestra los átomos 
de un segmento dei DNA. 
Constituída por dos largas 
cadenas de bloques estruc- 
turales denominados nucleó- 
tidos, la molécula de DNA 
tiene la forma tridimensional 
de una doble hélice. 


(b) Cadena simple de DNA. Estas 
formas geométricas y letras son 
símbolos sendllos de los nucleó- 
tidos en una pequena sección de 
una cadena de una molécula dei 
DNA, La informaciôn genética está 
codificada en secuencias específicas 
de los cuatro tipos de nucleótidos 
(sus nombres están abreviados aquí 
como A* X C y G). 


A Fig. 1-7. DNA; el material genético. 
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en los genes, que tienen una longitud característica de ciemos 
o miles de nucleótidos, Un gen de una célula bacteriana puede 
traducirse como: “sintetice un pigmento púrpura”. Un gen 
humano particular puede significar: l produzca ia hormona 
insulina”, 

General mente, la mayoría de los genes programan la pro- 
ducción celular de moléculas grandes denominadas proteínas. 
La secuenda de nucleótidos a lo largo de cada gen codifica una 
prol ei na específica que tiene una forma y furtei ón únicas den- 
tro de la célula. Una proteína puede ser una parte dei aparata 
contrãcül de ias células musculares. Otra proteína puede ser 
un anticuerpo, parte dei sistema de defensa dei cuerpo contra 
los vinis y oiros microorganismos patógenos. Otra puede ser 
una enzima, una proteína que cataliza (acelera) una reacción 
química específica dentro de la célula. Casí todas las activida- 
des celulares ímplican la acctón de una o mas proteínas. EI 
DNA proporciona los planes de acciõn hereditários, pero las 
proteínas son las herramienias que realmente construyen y 
mantienen la célula. 

Todas las formas de vida utilizan en esencia el mis mo códi- 
go genético. Una secuencia particular de nucleótidos significa 
lo mismo para un organismo que para otro. Las diferencias 
entre los organismos reflejan las diferencias entre sus secuen- 
cias de nucleótidos. Pero dado que el código genético es uni- 
versal, es posible programar células para producir proteínas 
que normalmente se encuentran sol amente en otro organis- 
mo. Uno de los pri meros pro duetos farmacêuticos obtenidos 
mediante esta tecnologia fue la insulina humana, producida 
por bactérias en las que se insertó un gen para esta proteína 
humana. 

La “biblioteca" completa de instruedones genéticas que 
un organismo hereda se denomina genoma, Los cromo som as 
de cada célula humana poseen un genoma que tiene aproxi- 
madamente ires mil millones de nucleótidos. Si los símbolos 
de una sola letra para esta secuencia de nucleótidos se escri- 
bieran en el tamano de las letras que usted está leyendo 
ahora, el texto genético llenaria cerca de 600 libros dei tama- 
no de éste. En esta biblioteca genòmica de secuencias de 
nucleótidos hay genes que codifican la producción de más de 
75 000 clases diferentes de proteínas, cada una con una fun- 
ción específica. 


Dos íipos príitdpales de células 

Todas las células comparten ciertas características. Por 
ejemplo, todas las células estãn delimitadas por una membra- 
na que regula el paso de materiales entre la célula y sus alre- 
dedores. Y todas las células utilizan el DNA como informadón 
genética. 

Podemos distinguir dos formas principales de células: las 
células procariontes y las células eucarionies, Las células de los 
dos grupos de microorganismos llamados Bactéria y Arquea 
son procariontes. Todas las otras formas de vida, inclui das las 
plantas y los animales, estãn compuestas por células eucarion- 
tes. 

Una célula eucarionte está subdividida por membranas 
internas en vários orgánulos delimitados por membranas, incluí- 
dos los doroplastos de la figura 1-3, En la mayoría de las células 
eucaríontes, el orgãnulo de mayor tamafio es el núcleo, que con- 
dene el DNA de la célula (como moléculas cromosó micas). Los 
oiros orgánulos se local izan en el citoplasma, la totalidad de la 
regíón que se encuentxa entre el núcleo y la membrana externa 
de la célula. 



CÉLULA 


Membrana 
C 


CÉLULA 

(no 

hay núcleo) 

Membrana 


Orgánulos 
Núcleo (contiene DNA) 


1 um 


A Fig. 1*8. Contraste entre las células eucaríontes y procariontes 
en tamano y complejidacL 


Las células procariontes son mucho más simples y, por lo 
general, más pequenas que las células eucaríontes (fig, 1-8). 
En una célula procarionte, el DNA no está separado dei resto 
de la célula en un núcleo delimitado por una membrana. Las 
células procariontes también careceu de otros Lipos de orgãnu- 
los englobados por membranas que caracterízan a las células 
eucaríontes, 

La diferencia entre procariontes y eucaríontes es un ejemplo 
de la diversidad biológica que exploraremos en el Concepto 1-3. 
Pero, previamente, comentaremos las jerarquias dei orden bioló- 
gico, esta vez en el contexto de un movimiento de investigación 
denominado biologia de los sistemas. 


Evaluacíoit de conceptos 


1. Para cada nível biológico de la figura 1-3 escriba una 
frase que incluya el nivel “inferior” siguiente. Por ejem- 
plo: “Una comunidad consta de pobíaâanes de varias 
especies que habita n en un área especifica". 

2. tCuáles son ías relaciones entre estos tres términos de 
genética: DNA, genes y cromosomas? 

3. Explique porquê, a nível celular, las plantas tienen 
más cosas en coirvún con los animales que con las 
bactérias, 

Véíiitsr Lís respuestas cu H Âpêfldice A. 
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Concepto 


Los sistemas biológicos son mucho 
ás que la suma de sus partes 


r todo es más grande que Ia suma de sus panes, 1 Este con o- 
uc relrãn expresa el importante concepto de que una combina- 
. n de componentes puede formar una organizadón de mayor 
zíejidad denominada sistema, Ejemplos de sistemas bioló- 
; _ :> son las células, los organismos y los ecosísiemas. Para com- 
rder cómo trabajan estos sistemas no es suficiente tener una 
i'.a de sus partes", aunque sea completa, EI futuro de la biolo- 
es compmider e! compor tamien to de sistemas completos e 
grados. 


Las pro piedades emergentes de los sistemas 

Observe otra vez los niveles de la vida en la figura 1-3. Con 
r aso bacia arriba en esLas jerarquias dei orden biológico, 
imergen nuevas propiedades que no estaban presentes en el 
inmedíatamente inferior Estas propiedades emergen- 
- deben al ordenamiemo y a ias interacciones entre las 
~ r-.es a medida que la complejídad aumenta. Por ejemplo, 
.. - r mezcia en un tubo de ensayo de clorofila y todas las 
r_ás moléculas que se encuentran en un cloroplasto no es 
: de realizar la fotosíniesis. El proceso de la fotosíntesis 
_ debido a la manera muy específica en que la clorofila y 
f demãs moléculas están distribuídas en el cloroplasto. Para 
mencionar otro ejemplo, si una lesión grave de la cabeza des- 
ruve la intrincada arquitectura dei cerebro humano, la mente 
. . de dejar de funcionar a de cu aclame n te a pesar de que toda- 
r estém presentes todas las partes dei cerebro. Nuestros pen- 
rr : icnios y recuerdos son propiedades emergentes de una 
mpleja red de células nerviosas. A un nivel aún más eleva- 
: organización biológica -a nivel dei ecosistema- el reci- 
. ado de nutrientes como el carbono depende de una red de 
_ ersos organismos que interaetuan entre sí y con el suelo y 
d aire. 


Las propiedades emergentes no son sob rena Lu rales ni únicas 
de ta vida, Podemos ver la importância dei ordenamiemo en la 
diferencia entre una caja con partes de una bicicleta y una bici- 
cleta en funcionam lento. Aunque el grafito y los diamantes son 
ambos carbono puro tienen propiedades muy diferentes segün 
como estén distribuídos sus átomos de carbono. En comparaciõn 
con estos ejemplos de objetos inertes, las propiedades emergen- 
tes de la vida son parti cu larmente difíciles de estudiar por la com- 
plejídad imgualabk de los sistemas biológicos. 


El poder y las limita ci o nes dei reduccionismo 

Dado que las propiedades de la vida emergen de la organiza- 
ciòn compleja, los científicos que imentan com prender los siste- 
mas biológicos se enfreman con un dilema. Por una parte, no 
podemos explicar totalmente un nivel de organizadón más ele- 
vado, descomponiéndolo para analizar sus componentes por 
separado. Un animal d i seccionado ya no funciona, una célula 
reducida a sus ingredientes químicos ya no es una célula. La rup- 
tura de un sistema vivo tnterfiere con la comprensión dei signifi- 
cado de sus procesos. Por otra parte, algo tan complejo como un 
organismo o una célula no puede analizarse sín separar las par- 
tes que los componen. 

Et reduccionismo -reducir los sistemas complejos a sus com- 
ponentes más simples que son más fãciles de manejar para su 
estúdio- es una estratégia poderosa en biologia. Por ejemplo, al 
estudiar la esiruetura molecular dei DNA que se había extraído 
de las células, James Watson y Francis Crick descubrieron, en 
1953, el modo en que esta molécula se com porta ba como la base 
química de la he renda, 

En 2001 , casi medio siglo después dei famoso trabajo de 
Watson y Crick, un equipo internacional de científicos publicó 
un “esquema grosero" de la secuencia de las tres mil millones de 
letras químicas dei genoina humano (fig. 1-9) (los investigado- 
res también han secuenciado los genomas de muchas otras espe- 
cies). La prensa y los lideres dei mundo aclamaron el Proyecto 
Genoma Humano como el logro científico más grande ateanzado 
hasta a hora. Aunque a diferencia de algunos puntos culminantes 
dei pasado, como el paseo por la km a de los astronautas dei 


► Fig* 19. La biolo- 
z a moderna como 
: encia de !a infor- 
^sción. Los dispositi- 
5 de setuendación 
1 .. ‘ : :ri ática dei DNA y 
. s gran capacidad 
"omnétíca aceíeraron 
e Proyecto Genoma 
-umano. Este equí- 
amiento pertenece a 
. ■ o de los laboratorios 
: ■ jados en Cambridge, 
■ no Unido, que cola- 
Doraron en este pro- 
♦ ecto internacional. 
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Apoio t la secuenciación dei genoma humano es mucho más un 
comienzo que un clímax. Como la búsqueda continua, los cien- 
tíficos estãn aprendiendo las funciones de miles de genes y de sus 
productos proteicos. Y en la actualidad, ia mvestigación se está 
enfocando para ver como estãn coo rdi nadas las actividades de 
esta miriada de moléculas para el desarrollo y el mantenimiento 
de las células y de los organismos. En el extremo más avanzado 
de esta invesügación se encuentra el enfoque denominado biolo- 
gia de sistemas. 

Biologia de sistemas 

La biologia está cambiando de rumbo, tomando una nueva y 
apasíonante direcciõn, ya que muchos investigadores comienzan 
a complementar el reduccionismo con nuevas estratégias para 
com prender ias propiedades emergentes de la vida: de qué 
manera están integrados todos los componentes de los sistemas 
biológicos como las células desde el punto de vista funcional 
Esta perspectiva cambiante es análoga a desplazarse desde la 
vista en una esquina a una vista aérea, desde donde puede verse 
cómo ciertas variables, como la hora deí día, los proyectos de 
construcdón, los accid entes y el funcionamiento inadecuado 
de las senales de tráfico afectan a la dinâmica dei trafico a través de 
la ciudad 

El objetivo final de la biologia de sistemas es proponer un 
modelo dei comportamiento dinâmico de los sistemas biológicos 
en su totalidad. Los modelos apro piados permitarãn a los biólo- 
gos prededr el impacto que un cambio de una o más variables 
tendrã sobre oiros componentes y el sistema completo. ^De qué 
manera. por ejemplo, un leve incremento de la concentraciõn de 
cálcio de una célula muscular afectarã a las actividades de doce- 
nas de proteínas que regulan la contracción muscular? ^En qué 
forma un medicamento que disminuye la presión arterial afecta- 
rã a la funciõn de otros órganos dei cuerpo humano o causará 
efectos secundários daninos? ^Cónio impactará el incremento dei 
s u ministro de agua en una cosecha sobre los procesos clave de las 


plantas, como la urilizadón de cierros mine rales dei suelo y el 
almacenamiento de proteínas esenciales para la nutrición huma- 
na? 4 Como alterará a ios ecosistemas y a toda la biosfera un incre- 
mento gradual dei dióxido de carbono atmosférico? El objetivo 
de la biologia de sistemas es conocer las respuestas a estas gran- 
des preguntas. 

La biologia de sistemas es relevante para el estúdio de la vida 
en todos los niveles. Los científicos que investiga ron los ecosiste- 
mas íueron los pioneros dei enfoque de los sistemas en la déca- 
da de 1960, con elaborados modelos que díagramaban la red de 
interacciones entre las especies y los componentes no vivientes 
en los pantanos salinos y otros ecosistemas, Aun antes, los biólo- 
gos estudiaron la fisiologia (funcionamiento) de los seres huma- 
nos y de otros organismos integrando datos acerca dei modo en 
que múí tiples órganos coordinaban procesos como la concentra - 
ción de glucosa en la sangre. Estos modelos de ecosistemas y 
organismos ya han sido útiles para predecir las respuestas de 
estos sistemas a las variables cambiantes. 

La biologia de sistemas está avanzando en el estúdio de la vida 
en los niveles celulares y moleculares, impulsada parcial mente 
por el aluvión de datos de la secuenciadón de genomas y el catá- 
logo creciente de funciones proteicas conoddas. En 2003, por 
ejemplo, un equipo de investigadón numeroso publico una red 
de interacciones proteicas dentro de la célula de la mosca de la 
fruta, un organismo muy común en la ínvestigación. El modelo 
se basa en una extensa base de datos de miles de proteínas y de 
sus interacciones conoddas con otras proteínas. Por ejemplo, la 
proteína A puede unirse y alterar la acüvidad de las proteínas B, 
C y D, que, a su vez, imeractúan también con otras proteínas. En 
la figura 1-10 se observa un mapa de. estas relaciones de las pro- 
teínas con otras proteínas de la célula. 

Los fundamentos de la estratégia de los sistemas son suficien- 
temente sencillos, En primer término se requiere un inventario 
de la mayoT parte de componentes que sea posible, como, por 
ejemplo, todos los genes y proteínas conocidas de una célula 
(reduccionismo). Luego es necesario investigar cómo se compor- 


► Fig. 1-10. Biologia de siste- 
mas: mapa de ias interacciones 
entre las proteínas en una 
célula. Este diagrama es un mapa 
de aproximadamente 3 500 prote- 
ínas (p untos) y su red de interac- 
ciones (líneas que conectan las 
proteínas) en una célula de la 
mosca de la fruta. Los biólogos de 
sistemas desarroílan estos mode- 
los a partir de una enorme base 
de datos de información acerca 
de las moléculas y de sus interac- 
ciones en la célula. B principal 
objetivo de este enfoque es utili- 
zar estos modelos para predecir 
cómo un cambio, por ejemplo, el 
aumento en la actividad de una 
proteína determinada, puede pro- 
pagarse a través dei circuito mole- 
cular de la célula para causar otros 
câmbios. Una de las aplicadones 
será una predicdón más segura de 
los efectos colateral es de vários 
medicamentos. 
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ada parte en rdación con las otras en el sistema mieniras tra- 
• ;l. todas las interacciones proteína -proteína, en nuestro ejem- 
. de la célula de la mosca de la fruta* Por último, con la ayuda 
■; ardenadores y programas innovadores, es posible reunir todos 
: d aios de muchos equipos de investigaciõn en el tipo de red 
. sistemas que se observa en la figura 1-10- 

Fese a que la idea básica de la biologia de sistemas es simple, 
lo es en la práctica, corno cabria esperar por la complejidad 
■: los sistemas biológicos. Existen tres desarrollos de investiga- 
. on clave para hacer factibles los objetivos de ia biologia de sis- 
temas: 

Tecnologia de alto flujo. La biologia de sistemas depende de 
métodos que puedan an alizar los material es biológicos muy 
rapidamente y producir enormes volúrnenes de d a tos. Esos 
métodos de recotección de millones de da tos (“megadatosA 
se denominan :L de alto flu jo'L Las máquinas automáticas de 
secuenciación dei DNA que hideron posible el Proyecto 
Genoma Humano son ejemplos de aparatos de alto fltijo (fig. 
1-9). 

Bioinformãtica. Las vo luminosas bases de da Los que resultan 
de los sistemas de alto flujo serían caóticas sm el poder de la 
niormàLica, programas y modelos matemáticos para procesar 
e integrar toda esta iníormación biológica. El nuevo campo 
de la bioinformática está extrayendo iníormación biológica 
de uulídad dei enorme conjunto de bases de dates, en contí- 
nua expansión, como las secuencias de DMA y las listas de 
nteracciones proteicas. Internet esta alimentando a la biolo- 
gia de sistemas mediante la diseminaeiõn de los datos digita- 
les que nutren a la bioinformática. 

Equipos interdisdplinarios de invés tigadón. En 2003 se 
formo en la Harvard Medicai School un departamento de 
biologia de sistemas, el primer departamento nuevo en dos 
décadas. El Massachusetts Institute of Technology (Ml TI está 
trabajando en la organización de más de 80 miembros de sus 
equipos docentes provenientes de muchos departamentos 
para un nuevo programa de biologia computacional y de sis- 
temas. Estos y otros comienzos de equipos de biologia de sis- 
temas están mezelando el aporte de diversos especialistas, 
entre ellos, ingeníeros, médicos científicos, químicos, físicos, 
matemáticos, científicos de computación, y por supuesto, bió- 
logos de una gran varie dad de campos. 

Un gran número de destacados científicos están promovi en do 
j biologia de sistemas con gran fervor pero, hasta ah ora, el entu- 
íusmo excede los logros. Sm embargo, a medida que la biologia 
- sistemas adquiere impulso es cierto que tiene un impacto cre- 
- ente en las preguntas que se hacen los biólogos y en las inves- 
_ cionés que disenan* Después de todo, los científicos aspiran 
egar a com prender, más allã dei reduccionismo, como funcio- 
"un los sistemas biológicos mucho antes de que las nuevas tec- 
n 'iogías hagan posible la moderna biologia de sistemas. De 
.'.--no, hace unas décadas, los biólogos ya hablan identificado 
gunos de los mecanismos clave que regulan cl comportam len- 
ia de sistemas complejos como las células, los organismos y los 
•. .. osistemas. 

Regulación de los sistemas biológicos 
por retroalimentación 

Algo parecido a la ley de la oferta y ta demanda se aplica a la 
dinâmica de los sistemas biológicos* Por ejemplo, citando las 


células musculares requieren mayor energia durante d ejerdeio, 
aumentan el consumo de moléculas de hidratos de carbono que 
les propordonan el eombustible. Por el contrario, cu ando las 
personas descansan, un conjunto diferente de reaccíones quími- 
cas transforma el exceso de hidratos de carbono en sustancías 
que almacenan el eombustible. 

Como la mayoría de los procesos químicos de la célula, los 
que degradan o almacenan los hidratos de carbono son acelera- 
dos, o catalizados, por proteínas especializadas denominadas 
enzimas. Cada tipo de enzima cataliza una reacdón química 
específica. En muchos casos, estas reaccíones químicas se conec- 
tan en vias metabólicas, cada etapa con su propta enzima. ^Córno 
coo rd ma Ia célula sus diversas das metabólicas? En nuestro 
ejemplo específico dei metabolismo de los hidratos de carbono 
icóm o se adapta la célula a la provisión de energia exigida regu- 
lando las vias metabólicas opuestas de consumo y almacena- 
miento de hidratos de carbono? La clave es la capacidad de 
muchos procesos biológicos de autorregularse mediante un 
mecanismo denominado retroalimentación. 

En la regulación por retroalimentación, la salida, o produeto, 
de un proceso regula precisamente ese proceso* En la vida la 
forma más común de regulación es la retroalimentación negati- 
va. en la cual la acumulación dei produeto final de un proceso 
dísminuye este proceso {fig. 1-11) Por ejemplo, la degradación 
de los hidratos de carbono en la célula genera energia química en 
forma de una sustaneia denominada ATR Un exceso de acumula- 
ción de ATP Tetroalímenta ’ e inhibe una enzima cerca dei comien- 
zo de la ví a metabólica, 

Áunque menos comunes que la retroalimentación negativa, 
también hay muchos procesos biológicos regulados por retro- 
alinientación positiva, en la cual el produeto final acelera su 
producción. Un ejemplo es la coagulación de la sangre en res- 
puesta a una lesión. Guando se dana un vaso sanguíneo, 
estrueturas de la sangre denominadas plaquetas comieozan a 
agregarse en dícho sitio. La retroalimentación positiva se pro- 
duce cuando los compuestos químicos liberados por las pla- 
quetas atraen a mds plaquetas. La pila de plaquetas inicia 
emonces un proceso complejo que sella la herida con un coá- 
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A Fig. 1-11. Retroalimentación negativa. Esta vía química de tres 
pasos transforma la sustaneia A en la sustaneia D. Una enzima especí- 
fica cataliza cada reacción química, La acumulación dei produeto final 
(D) inhibe !a p ri mera enzima de la secuenda y, de esa manera, raienti- 
za la produeción de más D. 
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a Fig. 1-12. Retroalimentación positiva. En 3a retroalimentadón 
positiva un producto estimula a una enzima en la secuencia de la 
reatdón y aumenta la velocidad de producdón dei producto. En los 
sistemas vivos, la retroalimentadón positiva es menos común que la 
retroalimentadón negativa. 


guio. La figura 1-12 muestra un modelo sendllo de retroali- 
mentaeión positiva. 

La retroalimentadón es un mecanismo regulador común a la 
vida en iodos sus niveles, desde el nivel molecular hasta la bios- 
fera. Dicha regulación es un ejemplo de la integradón que hace 
que los sistemas vivietites sean mucho más que la suma de sus 
partes. 


Dvalnaeión de conccptos 


1. Aplique el concepto de las propiedades emergentes para 
explicar la rélación de una frase con el alfabeto de letras 
mediante el cual se ha construído esa frase. 

2. -Como complementa a la bioin formática ia tecnologia de 
alto Bujo de daios? 

3. Cuando se vacía el inodoro, el agua comienza a llenai el 
tanque y eleva un Ootador que está adherido a una 
palanca. Cuando el nivel de agua alcanza deita altura, La 
palanca cierra la válvula de agua e impide que el agua se 
desborde de la cisterna. iQue tipo de mecanismo regula- 
dor esiá funcionando en este sistema inerte? 

Véatise (as respuesíos en ei Apêndice A. 


Concepto 


Los biólogos exploran Ia vida a través 
de su gran diversidad de especies 

Podemos pensar en el enorme panorama de la biologia como 
si tu viera dos dimensiones. La dimensión "vertical", que anali- 
zaremos en los dos primeros conceptos de este capítulo, es la 
escala de tamano que recorre todo el camíno desde las molé- 
culas bacia la biosfera. Pero la biologia tiene también una 
dimensión “horizontal*' que se extiende a lo largo de una gran 
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A Fig, 1-13. Cajones de diversidad. Ésta es simplemente una peque- 
na muestra de las decenas de especies de la coleccióri de polillas y mari- 
posas dei Museo Nacional de Historia Natural de Washington, D.C. 


diversidad de especies, ahora y durante toda la larga historia de 
la vida. 

l„a diversidad es un sello distintivo de la vida, Los biólogos han 
identificado y nombrado hasta ahora cerca de 1 ,8 millón de especies, 
Esta enorme diversidad de la vida incluye alrededor de 5 200 espe- 
cies conocidas de procanontes, 100 000 hongos, 290 000 plantas, 
52 000 vertebrados (animales con columna vertebral) y 1 000 000 de 
insectos (más de la mitad de todas las formas conocidas de vicia). Los 
investigadores identificai! miles de especies adicionales cada ano. La 
estimaciõn dei número total de especies se encuentra en un interva- 
lo que abarca desde, unos 10 hasta 200 millones. Cualquiera que sea 
el número real, la enorme variedad de la vida torna muy amplio ei 
panorama de Ia biologia (fig. 1-13). 

Agrupación de las especies: ía idea básica 

Parece existir una tendência humana a agrupar elementos 
diferentes según sus semejanzas. Por ejemplo, quizãs usted orga- 
nice su colección de música de acuerdo con los cantantes. Y 
puede ser entonces que agrupe a los diferentes artistas en cate- 
gorias más amplias, como música de baile, música para fiestas, 
música para haeer ejerdcio y música para el momento de estú- 
dio, De la misma manera, agrupar las especies que son similares 
es natural para nosotros. Podemos hablar de ardillas y mariposas, 
pese a que reconocemos que muchas especies diferentes perte- 
necen a cada grupo. Podemos incluso ordenar tos grupos en cate- 
gorias más amplias, como los roedores (que incluyen las ardillas) 
y los insectos (que incluyen Ias mariposas). La taxonomia, la 
rama de la biologia que nombra y clasifica a las especies, forma- 
liza este orden de las especies en una serie de grupos de amplí- 
tud crecieme (fíg. 1-14) Usted aprenderá algo más acerca de 
este esquema taxonómico en el capítulo 25, Por ahora, nos cen- 
traremos en los reinos y los domínios, las unidades más amplias 
de ta clasificaeión. 
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► Fig. 7-14. Clasificación de la vida. E! esquema taxonómico clasi- 
as especies en grupos que luego se combinan en grupos más 
ds. Las especies que están muy estrecha mente relacionadas, como 
■ :::s polares y los osos pardos, se ubican en el mismo género; los 
- t :s se agrupan en famiiias y así sucesiva mente. Este ejemplo elasL 
- = especíe Ursus américa nus r el oso negro americano. 


Eukarya 


- ‘SUS 
z ”en- 
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::: negro 
r-ericano) 
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Los tres domínios de la vida 

: íasta la última década, la mayor parte de los biólogos adop- 
l . un esquema taxou ómico que dividia la diversidad de la 
12 en cinco reinos, entre ellos, los reinos vegetal y animal. Pero 
■ é todos nuevos, como la comparadón de las secuencias de DNA 
, diferentes especies, han conducido a una contínua revalua- 
odq dei número y los limites entre los reinos. Diferentes investí- 
: d res han propuesto desde seis reinos hasta docenas de reinos, 
\ a pesar de que el debate contínua en el nivel dei reino, en 
__ ictualidad existe un mayor consenso de que los reinos de la 


vida pueden agruparse en tres niveles aun superiores de la clasi- 
ficación que se llaman dominios. Los tres domínios se denomi- 
nan Bactéria, Archaea y Eukarya. 

Los primeros dos domínios, el clominío Bactéria y el domí- 
nio Archaea, se componen de procariontes (organismos con 
células procariontes), La mayoria de los procariontes son unice- 
lulares y microscópicos. En el sistema de cinco reinos, las bacté- 
rias y arqueas están combinadas en un único reino, denominado 
M onera, porque comparten !a forma procarionte de la estructura 
celular. Pero hay evidencias actuales que sostienen el punto de 
vista de que las bactérias y arqueas representan dos ramas muy 
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Figura 1-15 

de los tres domínios de la vida 

domínio bactéria I domínio eukarya 



Las bactérias (Bactéria) son los 4 . urT1 ' 

procariontes más diversos y 
amplíamente distribuídos y actualmente se 
dividen entre mOltipies reinos. Cada una de ias 
estructuras en forma de bastón de esta 
fotografia corresponde a una célula bacteriana. 


domínio archaea 



Muchos de los procariontes OsTim 

conocidos como arqueas 
(Archaea) viven en arnbfentes extremos de 
la Tierra, como lagos safados y fuentes 
termales. Eí dominio Archaea se compone de 
múltiples remos. La fotografia muestra una 
coionia compuesta por muchas células. 


/ 

â 


K- 


Los protistas (mültiples reinos) 1 100 um 1 
son eucariontes unicelulares y algunos 
parientes multiceiulares relativamente simples. 
En esta figura se observa una variedad de 
p rot ís ta s Li a b í ta ntes d e a g ua esta nca d a Los 
científicos están discutiendo en la actualidad 
cómo dividir a los protistas en reinos que 
representan mejor la evolucíon y la diversidad. 



El reino de los hongos (Fungi) está definido 
parcialmente por la forma nutricional de sus 
miembros, como esta seta r que absorbe sus 
nutrientes después de descornponer ei material 
orgânico. 



El reino vegetal (Plantae) está formado por 
eucariontes multiceiulares que realizan la 
fotosíntesis, es decir, la transformación de la 
energia luminosa en alimento. 



El reino animal (Animalia) está formado por 
eucariontes multiceiulares que ingieren a otros 
organismos. 


distintas de la vida procarionte, que difieren en algunos aspectos 
clave que usted aprenderá en el capitulo 27. Hay también evi- 
dencias moleculares de que las arqueas están por lo menos tan 
estrechamente relacionadas con los organismos eucariontes como 
lo están con bactéria. 

Todos los eucariontes (organismos con células eucariontes) se 
agrupan en la actualidad en los distintos reinos dei dominio 
Eukarya (fig, 1-15). En la era dei esquema de cinco reinos, la 
mayorfa dc los eucariontes unicelulares^ incluídos los microorga- 
nismos conocidos como protozoos, fueron ub içados en un único 
reino, el reino Pro lista. Muchos biólogos extendieron los limites 
dei reino Protista para incluir algunas formas multiceiulares, como 
las algas marinas, que están estrechamenie relacionadas con cier- 
tos protistas unicelulares. La tendencia taxonómica reciente ha 
sido dividir los protistas en vários reinos. Además de estos reinos 
de los protísLas, el dominio Eukarya com prende tres reinos de 
eucariontes multiceiulares: los reinos Plamae. Fungi y Animalia, 
Estos tres reinos se diferendan en parte por su forma de nutridóm 
Las plantas producen sus propios hidrates de carbono y otros ali- 


mentos mediante fotosintesis. Los hongos son T generalmente, des- 
componedores que absorben los nutrientes al degradar organis- 
mos muertos y desechos orgânicos, como los restos de las hojas y 
las heees de los animales. Los ani males oblienen su alimento por 
ingestión, es decir, comiendo y digiriendo otros organismos. És te 
es, por supuesto, el reino a! que perienecemos nosotros. 

Unida d en la diversidad de la vida 

Siendo la vida tan diversa, hay también evidencias de una 
considerable unidad, especial mente a los niveles molecular y 
celular. Un ejemplo es el Ienguaje genético universal dei DMA, 
que es eomún a organismos tan diferentes como bactérias y ani- 
males. Y entre los eucariontes, la unidad es evidente en muchas 
características de la estructura celular (fig. 1 - 16 ) 

^Cómo podemos explicar la doble naturaleza de la vida en la 
unidad y la diversidad? E! proceso de ia evolución, que se intro- 
duce en el próximo concepio, destaca tanto las semejanzas como 
tas diferencias de la vida sobre la Tierra. 
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- Paramecium 

1 a célula a través 
- r-7_.= estancada. 




- -lulas traqueafes. Las células que 
= “sauea humana están equipadas con 
. . - - , jdan a mantener limpios los 

lesplazando hacia arriba una película 
:: "esiduos atrapados en el. 


Corte transversal deí cílio, como 
se ve con un microscopio electrónico. 


* Un ejemplo de unidad subyacente en la diversidad 

r- r . da; la arquitectura de los cílios en los eucariontes, Los 

: i: . ■ -pensiones de las células que tienen funciones de loco- 

. ; presentan eucariontes tan diversos como el unicelular 
- ' - y Sos seres humanos. Pero incluso organismos tan dife- 
:: _ carten una arquitectura común para sus cílios, que tienen 
-r - = - sistema de túbulos que se observa en los cortes trans- 



iõn de conceptos 


: es Ia analogia dc una dírecdón de correo con el 
- - ■ nu taxonómico jerãrquico de la biologia? 

1 i Cüâ! es ia diferencia clave que distingue a los organís- 
i dei domínio Eukarya dc los oiros dos domínios? 

Véanse las lespuesías en d Apêndice A. 



à Fig. 1-17, Desenterrando el pasado, El paleontólogo Paul Sereno 
excava cuidadosa mente los huesos de la pata de un fósil de dinosaurio 
en Níger, África, 


Concepto 


La evolución explica la unidad 
y la diversidad de la vida 

La historia de la vida, documentada por los fósil es y otras 
evidencias, es una saga de las modificaciones de la Tierra 
durante miles de millones de anos, habitada por un conjunto 
en evolución de formas viví entes (fig, 1-17). Este punto de 
vista evolutivo de la vida se definió con nitidez en no v lembre 
de 1859, euando Charles Robert Darwin 
publico uno de los más importantes y 
controvertidos libros de toda Ia lite- 
ratura. Titulado Sobre d origen de 
las especies por medio de la sélec- 
ción natural , el libro de Darwin 
fue i nme d ia ta mente un feestse- 
üer y rapidamente determino 
que el "darwinismo” se con- 
virtiera casi en un sinónimo 
dei concepto de evolución 
(fig, 1-18). 

E! origen de las especies arti- 
culo dos puni os principal es. 

En primer lugar, Darwin pre- 
senió evidencias que sostení- 
an su punto de vista de que 
las especies contemporâneas 
surgían de una sueesión de 
ancestros. (Comentaremos con 



A Fig. 1-18. Charles Darwin en 
1859, el ano en que publico Ei 
origen de las especies . 
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▲ Fig. 1-19. Unídad y díversidad en la família de orquídeas. Estas 
tres orquídeas dei bosque lluvíoso tropical son variacion.es de un tema 
floral cornún, Por ejemp!o f cada una de estas flores tiene un pétala en 
forma de labio que contribuye a atraer a los insectos polinizadores y 
proporciona una plataforma de aterrizaje para los mismos. 


OBSHRVACIÓN: variación individual. Los indivíduos 
de ona pobiación de cualquier especie se diferencian en 
muchos rasgos heredables. 

OBSERVAGÓN: sobre producción y cornpetidón. Una 
pobiación de cualquier especie tiene el potencial de pro- 
ducir mucha más descendencia de la que sobrevirá para 
produdr descendencia propia. Con más indivíduos de los 
que el ambiente puedc soponar, la competiciõn es inevi- 
table. 

DEDUCCÍÓN: êxito reproductivo desigual A partir de 
los hechos observables de variación heredable y sobre - 
producción de la descendencia, Darwin dedujo que los 
indivíduos son desiguales en su probabilidad de supervi- 
vencia y re producción. Los indivíduos con rasgos hereda- 
bles más adecuados al medio local produdr ãn en general 
una camidad despropprcionadameme mayor de descen- 
di emes sanos y fértiles. 

DEDUCC1ÚN: evolución adaptativa. Este êxito 
reproductivo desigual puecle adaptar a una pobiación a 
su ambiente. A través de sucesivas generaciones, los 
rasgos heredables que fácil itan la superví vencia y el 
êxito reproductivo tienden a incrementar su frecuencia 
entre los indivíduos de una pobiación. La pobiación 
evoluciona. 


Darwin llamó “selección natural’ a este mecanismo de adap- 
tación evolutiva porque el ambiente natural "selecciona" la pro- 
pagaciõn de ciertos rasgos. La figu a 1-20 resume la teoria de 
Darwin de la selección natural. El ejèmplo de k figura 1-21 
ilustra la capacidad de la selección natural de "editar” las varia- 
ciones heredables de una pobiación. Vemos los produetos de la 
selección natural en las adapt aciones sofisticadas de los organis- 
mos a las circunstancias espedales de su forma de vida y su 
medio (fig. 1-22). 


detalle las evidencias de la evolución en el capítulo 22.) 
Darwin denomino esta historia evolutiva de las espedes “des- 
cendencia con modificación”. Esta frase está llena de sentido, 
ya que captaba la dualidad de la unídad y la díversidad de la 
vída-unidad en el parentesco entre las espedes que descendí- 
an de ancestros comunes, y díversidad en las modificaciones 
que evolucion aron a medida que las espedes se ramifica ban de 
sus ancestros comunes (fig. 1-19). El segundo aspecto impor- 
tante de Darwin lue proponer un mecanismo para la descen- 
dencia con modiíicación. A este mecanismo evolutivo lo llamó 
selección natural. 

Selección natural 

Darwin sintetizo su teoria de la selección natural a partir de 
observaciones que, en si mtsmas. no eran nucvas ni profundas, 
Otros investigadores tuvieron las piezas de este rompecabezas, 
pero Darwin vio como se adaptaron la una a la otra. Dedujo que 
había selección natural al conectar dos características facilmente 
observabks de la vida: 



4 Fig. 1*20. Resumen de la selección natural. 
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■Ú IVÍayor fretuencia de rasgos que rnejoran I a 
supervivenria y el êxito reproductivo. 


a Fig, 1-21. Selección natural. Esta población imaginaria de esca- 
abajos colonizo un lugar donde el suelo se había ennegrecido por 
un incêndio reciente de arbustos. Ai principio la población se rnodi- 
ficó extensamente en el color heredado de los Indivíduos, de gris 
muy claro a color carbón. Para las aves bambrientas que atacan los 
escarabajos, es más fácil divisar los escarabajos que son de color más 
claro. 



con el punto de vista darwiniano de !a 
vida, estas adaptadones se perfeccionan 
mediante la selección natural. 


El árbol de la vida 

Obsérvese nuevamente ia arqmtectura esquelética de las alas 
dei murei ê lago de la figura 1-22. Estas extremidades anteriores, 
aunque adaptadas para el vuelo, tíenen real mente los misnios 
huesos, amculaciortes, nen ios y vasos sanguíneos que se encuen- 
tran en otras extremidades tan diversas, como el brazo humano, 
la pata delaniera dei caballo y la aleta de una hallena. En efecto, 
las extremidades anteriores de todos los mamíferos son variacio- 
nes anatómicas de una arquitectura común, así como las 11 ores de 
la figura 1-19 son variaciones sobre el tema “orquídea 7 subya- 
cente, Estos ejemplos de parentesco conectan la “unidad en la 
diversidad" de la vida con el concepto de Darwin de “descen- 
dência con modificación”. En este caso, la unídad de la anatomia 
de la extremídad anterior de los mamíferos lefleja la herenda de 
esta estmctura de un ancestro común — el “prototipo" de mamífe- 
ro dei cual descienden todos los otros mamíferos-, que rnodifi- 
caxon sus extremidades anteriores por la selección natural que 
actuó sobre millones de generaciones en diferentes contextos 
ambientales, Los fósiles y otras evidencias corroboran la unidacl 
anatómica que sostiene el punto de vista de la descendencía de 
los mamíferos de un ancestro común. 

Por esa razón, Darwin propuso que la selección natural, por 
sus efectos acumula ti vos en intervalos amplios de tiempo, podría 
permitir a una especie ancestral “esdndirse” en dos o más espe- 
cies descendentes. Esto ocurriría, por ejemplo, si una población 
se fragmenta en varias subpoblaciones aisladas en diferentes 
ambientes. En estas áreas diferentes de selección natural, una 
especie podría diversificarse de forma gradual en varias espedes, 
a medida que las poblacíones aisladas geográficamente se adap- 
tan durante varias generaciones a un conjunto diferente de fac- 
tores ambiental es. 

El “árbol familiar" de 14 pinzones de la figura 1-23, en la 
página siguiente, ilustra un famoso ejemplo de diversificación 
adapta ti va de nuevas espedes a partir de un ancestro común. 
Darwin recogió especimenes de estos pá j aros durante su visita en 
1835 a las remotas islas Galã pagos, situadas a 900 kilometros de 
la costa dei Pacífico en Sudamérica. Estas islãs vol.cánicas, relati- 
vamente jóvenes, son el siiio de residência de muchas espedes de 
plantas y animales que no se encuentran en ninguna atra parte dei 
mundo, pese a que los organismos de las Galãpagos están clara- 
mente relacionados con las espedes dei continente sudatnericano. 
Después de que el vulcanismo originara las islas Galápagos hace 
vários millones de anos, los pinzones probablemente se diversííi- 
caron en las diferentes islas a partir de una especie ancestral de 
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Ancestro común 
dei continente sudamericano 

A f \g. 1 -23. Descendencia con modifkación: radíarión adaptativa de los pinzones de las islas Galápagos* Obsérvese la especialización de 
los picos, adaptados a ias variadas fuentes de alimentos en las diferentes islas. 


pinzón que por casual idad alcanzõ ei archlpiélago desde el conti- 
nente. Anos después de que Darwin efectuara su recolecciôn de 
pinzones de las Galápagos, los investigadores comenzaron a dasi- 
ficar las relaciones entre las especies de pinzones, en primei lugar 
a partir de datos anatómicos y geográficos, y reei ente mente, con 
la ayuda de las comparaciones de las secuencias dei DNA. 

Los diagramas de los biólogos de las relaciones evolutivas, 
generalmente, tienen aspecto de árbotes, y por buenas razones. Asi 
como un indivíduo tiene una genealogia que puede diagramarse 


en su árbol familiar, cada especie es una pequena rama de un árbol 
ramificado de la vida que se extiende hacia atrás en el líenipo, a 
través de especies ancestrales mãs y mãs remoías. Las especies que 
son muy semejantes, como los pinzones de ias Galápagos, com- 
parten un ancestro común en un punio de ramificaciõn relativa- 
mente reciente en el árbol de la vida. Pero mediante un ancestro 
que vivió mucho más atrás en el ti empo, los pinzones se relacio- 
nan con los gorríones, los halcones, los pinguínos y todas las 
demãs aves. Y las aves, los mamíferos y otros vertebrados (anima- 
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ies con colunma vertebral) comp&rten un ancestro cornún aun más 
magno. Encontramos evidencias de relaciones aun más amplias 
t ■ semejanzas como k maquinaria similar de todos los cílios de los 
acariomes (fig. 1-16), Los rastros de la vida se encuentran sufi- 
- ::em emente alejados y existen solo fósiles de los procariontes pn- 
raitivo s que habitaron la Tíerra hace más de 3,5 mil millones de 
anos. Podemos reconocer sus vestígios en nuestras propias células: 
irir, el código genético universal por ejemplo. Toda Ia vida está 
: nectada por medio de su larga historia evolutiva. 


EvaJuaciòn de conceptos 


1 . Explique por qué “editar” es mejor que u crear” como 
metáfora para explicar el modo en que la selección natu- 
ral ac tua en una variadòn hereditária de una poblaciòn. 

2. Los tres domínios que se mencionaron en el concepto 
1-3 pueden representarse en el árboí de la vida como las 
ires ramas principales. En Ia rama de los eucariontes, tres 
de las subdldsiones son los remos Plantae, Fungi y 
Animal ia. Existen evidencias que sostienen que los hon- 
gos y los ani males estan más relacionados entre si que 
cualquiera de estos reinos con las plantas. Dibuje un 
patrón símple de ramifitaciones que simbolice las rela- 
ciones entre estos tres reinos eucariontes. 

Vêíitise los respuestcts cíi eí Apêndice A. 


Concepto 


Los biólogos utilizan varias formas 
de investigación para explorar la 
vida 

La palabra ciência proviene de un verbo latino que significa 
conocer". La ciência es una forma de conocimíento. Se desarrolla 
.unir de nuestra curiosídad sobre nosotros mismos, sobre otras 
Lormas de vida, sobre ei mundo y el universo, Esforzarse por 
.atender parece ser una de nuestras necesidades fundam entales, 
En el corazón de la ciência se encuentra la investigación, una 
búsqueda de información y explicación, con frecuencia centrada 
preguntas especificas. La investigación impulso a Darwin a bus- 
;ar respuestas en k naturaleza sobre como se adaptaron las espe- 
rtes a sus ambientes. Y !a investigación está impulsando el análisis 
dei genoma que nos está ayudando a comprender la unidad y la 
diversidad biológica a nível molecular. De hecho, una mente 
mquisíüva es el motor que impulsa el progreso de k biologia, 

No existe ninguna Fórmula para que la investigación científica 
tanga êxito, ningün método científico único con un regkmento o 
libro de instrucdones que los investigadores deban seguir rígida- 
mente. Como en toda búsqueda, la ciência incluye elementos de 
desafio, aventura y sorpresa, junto con un planeamento cuidado- 
so, razonamiento, creatmdad, cooperación. competidón, paciência 
v persistência para superar los obstáculos. Estos diversos elementos 
de ia investigación bacen que la ciência este mucho menos estruc- 
turada de lo que la mayoria de la gente supone. Es decir, es posible 
extraer ciertas características que ayudan a distinguir k ciência de 
■ iras formas de describir y explicar la naturaleza. 


La biologia mezcla dos procesos esenciales de la investigación 
cientifica: la ciência dei descubrimiemo y la ciência basada en 
hipótesis. La ciência dei descubnmiento consiste, en su mayor 
parte, en la descripción de la naturaleza. La ciência basada en 
hipótesis intenta, en general, la expíícarióft de la naturaleza. La 
mayoria de ias preguntas científicas combinan estos dos enfo- 
ques de la investigación. 

Ciência dei descubrimiemo 

A veces llamada ciência descriptiva, la ciência dei descubri- 
miemo describe las estructuras y los procesos de la naturaleza con 
la mayor exactitud posible por medio de la observadón cuidadosa 
y el análisis de los datos. Por ejemplo, la ciência dei descubn- 
mienio constmyó de forma gradual nuestra comprensión de k 
estructura celular, y es la ciência de! descubrimiemo k que expan- 
de nuestras bases de datos de los genomas de diversas espeeies. 

Tipos dc datos 

La observación es el uso de los sentidos para recopilar inior- 
niación, tanto directa como indirect amente, con la ayuda de 
herramientas como los microscopios, que potendan nuestros 
sentidos. Las informaciones registradas se denorninan datos. 
Dicho de otro modo, los datos son los elementos de información 
en los cuales se basa la investigación científica. 

Para mucha gente, el término daíos significa números. Pero 
algunos datos son cuuüíarivos, con frecuencia en forma de des- 
cripciones registradas, más que medidas numéricas. Por ejemplo, 
Jane Goodall pasó décadas registrando sus observaciones sobre 
la conducta de los chimpancés durante una investigación de 
campo en la selva de Gambia {fig. 1-24): también documento 



A Fig. 1-24. Jane Goodall recoge datos cualitativos sobre la conduc- 
ta de los chimpancés. Goodall registró sus observaciones en cuadernos de 
campo, generalmente, incluyendo esquemas de la conducta dei animal. 
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-sus observadones con fotografias y películas. Junto can estos 
datos cualitatívos, Coodall tambiên enriqueció el campo de la 
conducta animal con volúmenes de datos cutfwtitativos, que, por 
lo general, se regístran como medidas. Si consulta cualquiera de 
las revistas cientificas de la biblioteca de su universidad, seguro 
que encontrará mochos ejemplos de datos cuanütativos organi- 
zados en tablas y gráficos. 


Ináucciôn en lei dnicia ííd íJesof^nmíuUo 

La ciência dei descubrimiento permite extraer conclusiones 
importantes basadas en un tipo de lógica denominada inducción 
o razonamiento inductivo. Mediante la inducción derivamos 
general Èzacíon es basadas en un gran número de observactones 
específicas. El sol siempre sale por el este" es un ejemplo. Y tam- 
bién lo es: "Todos los organismos están formados por células". 
Esta gene ralizaciõn, que forma parte de la denominada teoria 
celular, se basa en que, durante dos sigios, los biólogos han des- 
cubierto células en múl tiples especimenes biológicos que obser- 
varon con el mícroscopio. Las observadones cuidadosas y el 
análisis de los datos de la ciência dei descubrimiento, junto con 
!as gene raliz aciones inductivas que a veces producen, son funda- 
memales para nuestra comprension de la naturaleza. 


Ciência basada en Ias hípótesis 

Las observactones y las inducdones de la ciência dei descu- 
brimiento estimulan a mentes ínquisitivas a buscar las causas y 
las expltcaciones naturales de estas observadones. ^Qué origine la 
diversificación de los pinzones en tas isías Galápagos? ^Cuál es 
la causa de que las raíces de una planta con semi lias crezcan 
bacia abaj o y las bojas que conüenen los brotes crezcan hacia 
arriba? iCuál es la explkaáôn de la general ización de que el sol 
siempre sale por el este? En la ciência, estos interrogantes siem- 
pte implican la propuesta y la verificación de explícaciones hipo- 
Léticas, o hípótesis. 


Eí paperí de las hipótesis en la imestigación 

En la ciência, una hípótesis es una respuesta posible a una 
pregunta claramente formulada, una explicación para verificar. 
Es, general mente, un postulado elaborado, ba s ado en experiên- 
cias pasadas y en los datos disponibles de la ciência dei descu- 
brimiento Una hípótesis científica establece predicciones que 
pueden ponerse a prueba registrando observadones adicionales 
o mediante el diseno de experimentos. 

lodos nosoiros utilizamos hípótesis para resolver los proble- 
mas de cada dia. Por ejemplo, la 1 interna no funciona durante 
una sal ida nocturna en el campamento. Eso es una observación. 
U pregunta es obvia: ipor qué no funciona la líntema? Dos hipó- 
tesis razonables basadas en experienctas pasadas son: 1) Ias bate- 
rias de la 1 interna están agotadas o 2) la bombílla de la l interna 
está lundida. Cada una de estas hípótesis alternativas genera pre- 
díedones que pueden coniprobarse mediante experimentos. Por 
ejemplo, la hípótesis de las baterias agotadas predice que cam- 
biando las baterías se resolverá el problema. La figura 1-25 
esquematiza esta investigación de campo. Por supuesto, nosotros 
raramente dividimos nu estros p roce sos de pensamiento de esta 
manera cuando Lenem os que resolver un problema utilizando 
una hípótesis, predicciones y experimentos. Pero Ia ciência basa- 
da en hípótesis tiene daramente sus orígenes en la tendencia 
humana a figurarse los objetos desarmando y cambiando sus 
componentes. 



baterías agotadas 

J 

Prédicdón; reemplazar 
la bateria resolverá 
el problema 


I 



Prueba de la prédicdón 

I 



Hípótesis N° 2: 
lámpara quem ada 

Prédicdón: reemplazar 
la lámpara resolverá 
el problema 


\ 



Prueba de la prédicdón 


1 



Pregunta 



La prueba réchaza la hípótesis La prueba no rechaza la hípótesis 


A Fig. Un ejemplo de campo de una investigación basada 
en una hípótesis. 


Dcditccíóii; In lógicíi de la ciência basada en las hípótesis 
efííonces" 

Un tipo de lógica denominada deducciõn está incorporada a 
la ciência basada en hípótesis. La deducción se opone a Ia 
inducción que, como dijimos, es un razonamiento a partir de 
un conjunto de observadones específicas para alcanzar una con- 
clusión general. En el razonamiento deduetivo ia lógica fluye 
en la dirección opuesta, de lo general a lo particular. A partir 
de premisas generales extrapolamos los resultados específicos 
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re riamos esperar si las premisas fueran ciertas. Si todos los 
. ' r- están formados por células (premisa I), y los seres 
sou organismos (premisa 2), los seres humanos están 
: luídos por células (predicción deductiva sobre un caso 

cspeaíico). 

ciência basada en las hipótesis la deducción general- 

- : :»ma la forma de predicción sobre qué resultados deberi- 
: esperar de los experimentos o las observadones si una 

.ri particular (premisa) es cor recta. Entonces comproba- 
; PiDóiesis al realizar el experimento para ver si los resulta- 
_ r o no son los predichos* Esta comprobactón deductiva 
. la forma de la lógica “51 ... entonces". En el caso dei 
í -j. . de la linterna: si la hipótesis de las baterías agotadas es 
. usted las cambia por baterias nuevas, entonces la lin- 
•- debe rí a funcionar* 

uuoiesis de la investigación cientifica en rteííilíe 

. emplc de la linterna ilustra dos importantes cuaüdades de 
n tesis científicas. En primer lugar, una hipótesis debe ser 
. ^ ■ kíhíe; debe existir una manera de ponerla a prueba y veri- 
r L- validez. En segundo lugar, una hipótesis debe ser refuta - 
he existir alguna observaciõn o experimento que pueda 

- . . ■: >; una idea como ésta efectivamente no es verdadera. La 

i sis de que las baterias agotadas son la únicâ causa dei des- 
• ; de la linterna podría refutarse reemplazando las viejas 

as por otras nuevas. Pero trate de imaginarse una prueba 
. :utar la hipótesis de que hay fantasmas en el campamen- 
_ . se están divírtíendo con la linterna. ^Si se recupera el íun- 
: /• mento de la linterna cambiando la bombilla, se refuta la 

- - tesis de los fantasmas? No mientras los fantasmas juguetones 
r.i.r.uen con sus travesuras. 

■ nvesçigadõn de la linLerna ilustra oiro punto clave sobre la 

basada en hipótesis. Lo ideal es formular dos o más hipó- 
1 _f _5 alternativas y d i sen ar experimentos para refutar estas posi- 
rxplicaciones. Adernas de las dos explicadones estudiadas 
figura 1-25, una de las niuchas hipótesis adidonales es que 

■ las baterías y la lámpara, no funcionen correctamente. 
L . es el resultado que esta hipótesis predice en los experi- 

- • - de la figura 1-25? -Qué experimento adicional diseriaría 
' cara probar esta hipótesis de un desperfecto múl tiple? 

demos profundizar aún más en el escenario de la linterna 
aprender otra leccion importante de la ciência basada en las 
tesis. Aunque la hipótesis de la bombilla fundida continue 
. - a la explicíeión más probahle, observe que ía prueba que 
rtiene esta hipótesis no lo hace porque confirma que es corre c- 
i sino porque no la elimina mediante una refutación. Quizás la 
:~billa simplemente estaba floja y la nueva bombilla lue colo- 
. ■ rrectamente. Podríamos intentar refutar la hipótesis de la 

ria Fundida intentando otro experimento: extrayendo la bom- 

. co locando la nuevamente con cuidado. Pero, a pesar cie 
- gran eantidad de pruebas experimentales, ninguna puede 
probar una hipótesis sin dejar una sombra de duda porque es 
r csible agotar las pruebas de todas las hipótesis alternativas, 
na hipótesis adquiere credíbilidad porque sobrevive a muchos 
mentos de refutaria, mientras que, al mismo üempo, estas 
ebas experimentales van eliminando (relutando) las lii pó- 
..ve alternativas. 

Li mito dei método científico 

Los pasos dei ejemplo de la linterna de la figura 1-25 mues- 
:an un proceso idealizado de investigación denominado méto- 


do cientifico- Podemos reconocer los elementos de este proceso 
en la mayoríâ de los artículos publicados por los científicos, 
pero raramente en esa forma tan estructurada. Muy pocas 
investigadones científicas siguen rigidamente la secuencia de 
pasos definidas en el “manual” dei método científico. Por 
ejemplo, un científico puede comenzar a disenar un experi- 
mento, para luego modificado de modo retrospectivo al com- 
probar que se requieren más observaciones. En otros casos el 
rompecabezas de observaciones simplemente no responde a 
preguntas definidas con claridad hasta que otros proyectos de 
investigación sitúen estas observaciones en un nuevo contex- 
to. Por ejemplo, Darwin recogió los especímenes de pinzones 
de las Galápagos, pero despues de vários anos, cuando la idea 
de ía selección natural comenzõ a consolidarse, los biólogos 
empezaron a hacerse preguntas clave acerca de la historia de 
estas aves. 

Además, los científicos a veces reorganizan su investi gación 
cuando se dan cuenta de que han estado “trepando al ãrbol 
equivocado'" al formular preguntas erróneas. Por ejemplo, al 
comienzo dei siglo xx, muchas investiga ciones sobre la esquizo- 
frenia y el trastorno maníaco depresivo (ahora llamado trastomo 
bipolar) se desviaron dei camino correcto porque se centraron 
demasiado en el modo en que las experieneias de la vida causa- 
ban estas enfermedades graves. Las invés tigaciones sobre las 
causas y los põtenciales tratamientos se volvieron más producti- 
vos cuando se disenaron preguntas correctas al estudiar como 
contribuía n cie nos desequilíbrios químicos cerebrales a la enfer- 
medad mental, Para ser justos, debemos reconocer que esas des- 
viadones y giros en la investigación cientifica se hacen más 
evidentes con el paso dei tietnpo, con la ventaja que da ía pers- 
pectiva histórica. 

Existe aún otra razón por la cual una ciência correcta no 
requiere satisfacer exactamente ningún inéLodo determinado 
de investigación: Ia ciência dei descubrimiento ha contribuído 
muchísimo a nuestra comprensión de la naturaleza, sin cumplir 
con la mayoria de los pasos dei denominado método científico. 

Es importante para ustedes adquirir ciem experienda sobre 
las po si bil idades dei método científico -utilizándolo para algu- 
nas de las im estigacion.es de laboratorio en vuestro curso de 
biologia, por ejemplo-. Pero también es importante evitar este- 
reotipar a la ciência como si siguiera de fornia rígida este méto- 
do. 

Estúdio de un caso en la investigación científica: 
investigación dei mimetismo en las poblaciones 
de serpientes 

Ahora que hemos destacado las características principales de 
la ciência dei descubrimiento y de la ciência basada en las hipó- 
tesis, estamos en condiciones de reconocer estas formas de pre- 
guntar en un caso de estúdio de la actual investigación científica. 

La historia comienza con un conjunto de observaciones y 
general ízaciones de la ciência dei descubrimiento. Muchos ani- 
males venenosos tienen color bnllante, muchas veces con un 
patrón característico que sobresale dei fondo. Esto se denomina 
color de advertência, porque aparentemente senala las especies 
peligrosas" a los posibles predadores. Pero también existe el 
mimetismo, los imitadores. Estos impostores se parecen a las 
especies venenosas, pero son realmente inofensivos. Un ejemplo 
es la mosca de la flor, un insecto que no pica, pero tiene un 
aspecto similar al de una abeja que efectivamente pica (f ig. 1-26 
en la página siguiente). 
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Abeja (pica) 


Mosca de Ja flor 
{no pica) 


A Fig. 1 -26. Una abeja (que pica) y la mosca de la flor (que no 
pica) se parecen por mimetismo. 


^Cuã! es k función de este mimetismo? ^Qué ventaja les con- 
fiem a los imitadores? En 1862, el científico britânico Henry 
Bates propuse la hipótesis razonable de que los imitadores 
(como ks moscas de k flor) se beneficmn cuando los predado- 
res los confunden con las espedes peligrosas, En otras pal abras, 
el engano puede ser una adaptación evolutiva que reduce el ries- 
go dei simulador de ser devorado. Pese a lo intuitiva que puede 
resultar esta hipótesis, ha sido relaüvamente difícil de probâr, en 
especial con experimentos de campo. Pero en el ano 2001, los 
biólogos David y Karin Pfennig, junto con William Harcombe, 
quien todavia no se había graduado en la Uiiiversidad de 
Carolina dei Norte, disenaron un conjunto sirnpie pero inteli- 
gente de experimentos de campo para probar la hipótesis dei 
mimetismo ba tesi ano . 

El equipo investigo un caso de mimetismo entre las ser- 
pientes que viven en Carolina dei Norte y Carolina dei Sun 
Una ser piem e venenosa denominada serpiente de coral dei 
este riene un color de advertência: gruesos anil los alternames, 
de color rojo, amarillo y negro. Los predadores rarameme ata- 
can a estas se rpi entes, Es improbable que los predadores hayan 
aprendido esta conducta de evitación, ya que el primer ataque 
de una serpiente de coral, a menu do, es mortal. La selección 
natural debe haber aumentado la frecueneia de predadores que 
han heredado un reconocimlento instintivo y un comporta - 
miento de evitadón ante eí color de advertência de la serpien- 
te de coral. 

Una serpiente no venenosa denominada serpiente escarlata 
real (o falsa coral) mímetiza ei color de los anillos de la ser- 
piente de coral. Ambas serpientes viven en Carolina, aunque cl 
área geográfica de la serpiente real se extiende más al norte y al 
oeste, en regiones donde no se encuentran serpientes de coral 
(fig. 1-27). 


La distribución geográfica de tas serpientes de Carolina hizo 
posible veri ficar la predicción clave de la hipótesis dei mimetis- 
mo. El mimetismo debería contribuir a proteger a las serpientes 
reales de los predadores, pero solo en las regiones donde también 
viven las serpientes de coral. La hipótesis de] mimetismo predi- 
ce que los predadores en las áreas donde no habítan serpientes 
de coral atacarán con mayor frecueneia a las serpientes reales que 
lo que hacen los predadores que viven en regiones donde, las ser- 
pientes de coral están presentes. 


Expmmefiíos de campo con serpientes artificiales 

Para verificar la hipótesis dei mimetismo, Harcombe constru- 
yó ciemos de serpientes artificiales con alambres recubierios con 
una sustancia similar a la arei 11a que se denomina plasticina. 
Fabrico dos versiones de serpientes falsas: un grupo experimental, 
con ei patrõii de anillos rojos, negros y amanllos de las serpien- 
tes reales, y un grupo camrol, de serpientes artificiales de color 
marrón, com o comparación. 


Serpiente real escarlata 



Serpiente real escarlata 


A Fíg, 1 -27. Distribución geográfica de las serpientes de coral y 
las serpientes reales en Carolina. La serpiente escarlata real o falsa 
coral (Lampropeftis triangulum) imita el color amenazador de la ser- 
piente de coral venenosa dei este (Mkrurus fuivius). Aunque estas dos 
especies cohabitan en muchas regiones de Carolina dei Norte y Carolina 
dei Sur r e! área geográfica de la serpiente real se extiende mas al norte 
y al oeste dei área de la serpiente de coral. 
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_;í investigadores coloca ron igual camídad de los dos 
: i de serpienies artifíciales en zonas de campo distribuídas 
Larolma dei Norte y Carolina dei Sm; incluída la región 
de no se encuentran serpienies de coral (íig. 1-27). Después 
curo semanas, los científicos recoleciaron las serpienies 
registraron cuántas habían sido atacadas observando 
marcas de mordeduras o garras. Los predadores mas 
munes fueron zorros, co votes y mapaches, pero los osos 
■ .mu también aiacafon algunas de las serpienies artifíciales 
(fig. 1-28). 

Los datos se ajustaron a la prediccíõn de la hipótesis de! 
~ uuismo. En comparación con las serpienies artifíciales marrõ- 
es las serpienies an ilíadas fueron atacadas menos solo en las 
: - cr de campo dentro dei área geográfica de ias serpienies de coral 
‘ r.enosas. La figura 1-29 resume los experimentos de campo, 
ngura también íntroduce un formato de ilustración que 
z i emos a lo largo dei libro para caracterizar otros ej em pios 
_ : i n d agación bio ló gica . 


L : ' - s c í ~i o dc cxperi meu ( os co n trotados 

E! experimento sobre el. mimetismo de las serpienies es un 
:i de la manera en que los científicos disenan experimen- 
r rara esiudiar el efeeto de una variable eliminando los efectos 
i cualquier otra variable no deseada, como el número de pre- 
cu cores en este caso. El diseno se denomina experimento con- 






5 • Serpiente real artificial 


b) Serpiente marrón artificial que fue atacada 


a Fíg, 1-28. Serpientes artifíciales utilizadas en experimentos de 
oara probar la hipótesis de mimetismo, En (b) puede obser- 
urid mordedura de oso en la serpiente artificial de color marrón. 


Figura 1-29 

lía presencia de serpientes de coral 
venenosas afecta a las tasas de predadón de las 
serpientes reales que tanto se les parecen? 


EXPERIMENTO 


David Pfennig y sus colegas construyeron 
serpientes artificial es para probar una prediccíõn sobre una hipótesis 
de mimetismo; que las serpientes reales se beneficia n de imitar el 
cofor amenazador de las serpientes de coral solo en ias regiones 
donde hahitan las serpientes venenosas de coral. Las X en el mapa 
de abajo tndican las zonas de campo donde Jos investigadores 
colocaron el mismo número de serpientes reales artifíciales (grupo 
experimentai) y de serpientes artifíciales marrones (grupo contrai). 
Los investigadores recuperaron las serpientes artifíciales a las cuatro 
semanas y tabularon los datos de predación a las marcas de dientes 
y garras en las serpientes (véase fig. 1-23). 


RESULTADOS 


En las zonas de campo donde había serpientes 
de cora L los predadores ataca ron mucho menos a ias serpientes reales 
artifíciales en comparación con las serpientes artifíciales marrones. El 
color atemorizante de las "serpientes reales" no ofreció esta protección 
en los sítios donde no había serpientes de coral De hecho, en estas 
zonas de campo, las serpientes reales artifíciales fueron más atacadas 
que las serpientes artifíciales marrones, probablemente porque los 
patrones brilíantes se d estaca n de forma especial contra el fondo. 


Referendas 


Ataques a las 

serpientes reales artifíciales % 

Ataques a las serpientes 
artifíciales marrones % 


)( Zona de campo con 
serpientes artifíciales 

En las áreas donde no había 
serpientes decorai la rnayoria 
de los ataques fueron contra 
Ias serpientes reales artifíciales. 


Carolina X^X 
dei Morte X 





En las áreas donde había 
serpientes de coral ta 
mayoría de los ataques 
fueron contra las 
serpientes artifíciales 
marrones. 


CONCLUSIÓN 


Los experimentos de campo sostienen la hipótesis 
de mimetismo sin contradecir la prediccíõn de que la imiíación 
de las serpientes de coral es efectiva solo donde hay serpientes de 
coral. Los experimentos también evaluaron una hipótesis alternativa: 
que los predadores generalmente evita n todas las serpientes con 
aníllos de color brillante, sean o no serpientes venenosas, que 
vívan en ese ambiente. Los datos contradijeron la hipótesis 
alternativa al mostrar que el color de los aníllos no repeíió a los 
predadores en las zonas donde no había serpientes de coral. 


capítulo 1 Explpíadón de la vida 23 









trofacfo, en ef que un grupo experimenta/ (en este caso, /ás ser- 
pientes reales artificiales) se comparan con un grupo de control 
(las serpkntes artificiales marrones). Ideaimente, los grupos 
experimentales y de contvol difieren solamente en el faetor para 
cuyo estúdio se ha disenado el experimento; en nuestro ejempio, 
el efeeto dei color de las serpknies en el comportamiento de los 
„ predadores. 

^Qué pasa si los investigadores fallan en el conirol de sus 
experimentos? Sin las falsas serpíentes de color marrõn como 
grupo de control, el número de ataques a ias serpíentes reales 
ariificiales en diferentes regi on es geográficas no nos diría 
nada sobre el efeeto de color de las serpíentes sobre el com- 
portamiento de los predadores en las diferentes zonas de 
campo. Quizás, por ejempio, menos predadores atacaron a las 
serpíentes reales artificiales en los sítios de campo dei sur y 
dei este solamente porque allí vivían menos predadores. O, tal 
vez, ias temperaturas más elevadas de estas regiones determi- 
nan que los predadores tuvieran menos hambre. Las serpien- 
tes artificiales marrones permiten a los científicos excluir 
ciertas variables, como la densidad de los predadores y la 
temperatura, porque estos factores tendrán los mi sinos efec- 
tos en et grupo experimental y en el grupo de control. Sin 
embargo, los predadores en las zonas de campo dei sur y dei 
este atacaron a más serpíentes artificiales marrones que ‘ser- 
p tentes reales”. El inteligente diseno experimental dejó el 
color como el único faetor que podia explicar la baja tasa de 
predación en las serpíentes reales artificiales en el área geo- 
gráfica de las serpíentes de coral No se tuvieron en cuenta el 
número absoluto de ataques sobre las serpíentes reales artifi- 
ciales, sino !a diferencia entre este número y el número de ata- 
ques en las serpíentes marrones. 

Ün error conceptual frecuente es creer que el término experi- 
mento controlado significa que los científicos controlan e! ambien- 
te experimental para mantener todo constante, con excepción de 
la variable en estúdio. Pero esto es imposible en Ia investigación 
de campo y no es real ni siquiera en médios de laboratorio muy 
controlados. Los investigadores LL controlan” a menudo variables 
no deseadas, no por medio de una eliminacion a través de una 
regulación dei ambiente, sino mediante una cancelaciôn de sus 
efectos al utilizar grupos de control. 

Li mit aciones de Ia ciência 

La investigación científica es una manera poderosa de conocer 
la naturaleza, pero exísten limitaciones en el tipo de preguntas 
que pue.de contestar. Estos limites se deben a las exigências de la 
ciência de que las hipótesis tienen que ser evaluables y refutables, 
y que las observaciones y los resultados experimentales deben ser 
repetibles. 

Las observaciones que no pueden verificarse pueden ser 
interesantes o incluso entrelenidas, pero no es lícito considerar 
Ias evidencias en la investigación científica, Los titulares de un 
anuncio de un supermercado le harían creer a usted que Los 
seres humanos ocasional mente nacen con la cabeza de un perro 
y que algunos de sus companeros de curso son extraterrestres. 
Los datos de tesLigos no confirmados y las lotos manipuladas 
por ordenador son entretenidos pero no convincentes. En la 
ciência, la evidencia de las observaciones y los experimentos es 
convincente solo si la sostiene et critério de repetibilidad. Los 
científicos que investigaron el mimetismo de las serpíentes en 
Carolina dei Norte y Carolina dei Sur obtuvieron datos simila- 
res cuando repitieron sus experimentos con diferentes espedes 
de serpíentes de coral y serpíentes reales en Arizona. Y usted 


camòién deberíã obcener resakãdos sínukres sí se decidiem a 
repetir estos experimentos. 

For último, las limitaciones de la ciência se imponen por su 
naturalismo -búsqueda de causas naturales para fenómenos 
natu rales-, La ciência no puede sostener ni refutar hipótesis de 
que ángeles, fantasmas o espírims, tanto benévolos como malig- 
nos, causan tormentas, arcoíris, enferniedades y curaciones. 
Estas explicaciones sobrenaturales estân simplememe fuera de 
los limites de la ciência. 

Teorias científicas 

“jEso es solo una teoria!” Nuestro uso cotidiano dei término 
teoria muchas veces implica una especulacíón no puesta a prue- 
ba. Pero, en ciência, el término teoria tiene un significado muy 
diferente, iQué es una teoria cientílica y en que se diferencia de 
una hipótesis o de una mera especulacíón? 

En primer lugar, una teoria científica tiene un âmbito mucho 
más amplio que una hipótesis. Esto es una hipótesis; Tareeerse 
por mimetismo a las serpíentes venenosas es una adaptaciòn que 
protege a Ias serpíentes no venenosas de los predadores”. Pero 
esto es una teoria: "Las adaptaciones evolutivas se producen por 
selección natural , La teoria de Darwin de la selección natural se 
aplica a una diversidad enorme de adaptaciones, entre ellats, el 
mimetismo. 

En segundo lugar, una teoria es suficientemente general 
para abarcar muchas nuevas hipótesis específicas que pueden 
ponerse a prueba. For ejempio, Peter y Rosemary Grant, de la 
Universidad de Prínceton, estuvieron motivados por la teoria 
de Ia selección natural para evaluar la hipótesis específica de 
que los picos de los pinzon.es de las Galápagos evolucionaron 
como respuesia a tos câmbios en los tipos de alimentos dispo- 
nlbles. 

Y tercero, en comparación con cualquier hipótesis, una teo- 
ria está generalmente basada en un conjunto de evidencias 
mucho más importante. Las teorias que son ampliamente acep- 
tadas por Ia ciência (como la teoria de la selección natural) 
explican una gran diversidad de observaciones y son aval adas 
por una gran cantidad de evidencias. De hecho, el cuestiona- 
miento de las teorias gene rales continua mediante la puesta a 
prueba de las hipótesis específicas, refutables, que las teorias 
engendram 

Pese al conjunto de evidencias que sostienen a una teoria 
ampliamente aceptada, los científicos a veces deben modificar o 
incluso rechazar las teorias cuando nuevos métodos de investi- 
gaciõn producen resultados que no son compatibles, Poi ejem- 
pio, Ia teoria de los cinco reinos de diversidad biológica comenzó 
a desgastarse cuando nuevos métodos de comparación de las 
células y las moléculas hicieron posible poner a prueba algunas 
de las relaciones hipotéticas entre íos organismos que se basaban 
en esta teoria. Si hay alguna "verdad” en Ia ciência, esta es siem- 
pre condicional, basada en el predomínio de las evidencias dis- 

poníbles. 

Construccion de modelos científicos 

Usted podrá trabajar con vários modelos en su curso de 
biologia de este ano. Quizás quiera construir un modelo de la 
di visíón celular, utilizando limpiapípas u otros objetos como cro- 
mosomas. O tal vez quiera usar modelos matemáticos para pre- 
decir el crecimiento de una pobladón bacteriana. Los científicos 
con frecuencia construyen modelos como representaciones 
menos abstractas de ideas, como teorias o fenómenos naturales 
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► Fig. 1-30. Modelo dei 
patrón de flujo sanguíneo a 
■ svés de las cuatro câmaras 
dei corazón humano. 
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► Fig. 1-31. La 
ciência como un 
proceso social En 

el laboratorio de la 
üniversidad de 
Nueva York, la biô- 
Ioga Gloria Coruzzi 
enseha a una de 
sus alumnas los 
métodos de biologia 
molecular 



mo procesos biológicos. Los modelos científicos pueden adqui- 
rir varias formas como, por ejempla, diagramas, gráficos, objetos 
r d i mensio nales T programas de ordenador o ecuaciones mate- 
máticas. 

La elección de un tipo de modelo depende de como se 
plearã para ayudar a explicar y comunicar como es el obje- 
: la idea o el proceso que representa. Algunos modelos se 
_ ncíben de forma que sean lo más similar posible a la vida. 
Atros modelos son más úüles si son esquemas simbólicos. Por 
í emplo, el simple diagrama de 1a figura 1-30 realiza un tra- 
- v o eficiente como modelo dei flujo sanguíneo a través de las 
câmaras dei corazón humano, sin parece rse en nada a un 
razón real. Un modelo de corazón disenado para ayudar a 
aprender a un médico a realizar cirugía cardíaca tendrá un 
aspecto muy diferente, Cualquiera que se a su diseno, lo que 
f : debe poner a prueba en un modelo es cómo se ajusta a los 
;Luos disponibles, a las nuevas observadones, con qué certe- 
za predice los resultados de los nuevos experimentos y con 
cué eficacía clarifica y comunica la idea o el proceso que 
representa. 

La cultura de la ciência 

Las películas y los dibujos animados muchas veces reiratan a 
los científicos como indivíduos solitários que trabajan en labora- 
tórios aislados, En realidad, la ciência es una actividad social 
mensa. La mayoría de los científicos trabajan en equipos que, 
p <r lo general, índuyen tanto a licenciados como a estudiantes 
que todavia no se ban licenciado (fig. 1-31). Para tener êxito en 
la ciência se debe ser un bueti comunicador. Los resultados de 
una mvestigación no tíenen ningún impacto hasta que se com- 
parten con una comunidad de pares por medio de seminários, 
publicadones y si tios de internet. 

Tanto la cooperación como la conipetición caracterizan la 
cultura científica. Los científicos que trabajan en el rnismo 
campo de mvestigación, muchas veces prueban las propuestas 
de otro con el ânimo de confirmar las observado nes o repetir 
los experimentos. Guando vários científicos coinciden en la 
rnisraa investigadón, ésta tiene tanta excitaciõn corno una 
varrera. Los científicos disfrutan dei desafio de Alegar el pri- 
mero" a la meta de un descubrimiento importante o de un 
experimento clave. 

La comunidad biológica es una parte de la sociedad que 
está implicada de forma significativa en el ambiente cultural 


de la época. Por ejemplo, cambiar las actitudes acerca de la 
elección de las profesiones ha aumentado la proporción de 
mujeres que se dedican a la biologia, que a su vez ha afecta- 
do al hincapié en determinados campos de investigaciõn. 
Hace unas décadas, por ejemplo, los biólogos que estucliaban 
el comportam iento de apareamiento de los ani males se cen- 
traban, sobre todo, en la competición de los machos por 
acceder a las hembras, Las investigaciones más recientes, sin 
embargo, destacan el importante papel que desempehan las 
hembras en la elección de sus parejas. Por ejemplo, en 
muchas especies de aves, las hembras prefieren el color bri- 
llante que “anuncia' 3 una salud vigorosa dei macho, un com- 
portamiento que mejora las probabilidades de la hembra de 
tener una desceu d encia sana, 

Algunos filósofos argumeman que los científicos estãn tan 
influídos por los valores cuiturales y políticos que hacen que 
la ciência actualmente no sea más objetiva que otras maneias 
de “conocer la natural eza 33 . En el otro extremo estãn las perso- 
nas que hablan de las teorias científicas como si fueran leyes 
namrales, en lugar de interpretado nes humanas de la n atura- 
leza. La realidad de la ciência probablemente se baila en el 
puntó medio; pocas veces, totalmente objetiva, pero revisada 
de forma permanente por la expectativa de que las observado- 
nes y los experimentos sean repeübles y las hipótesis sean eva- 
luables y refutables. 

Ciência, tecnologia y sociedad 

Las relaciones entre la ciência y la sociedad se vuelven más 
claras cu ando agregamos al tema la tecnologia. Aunque la 
ciência y la tecnologia a veces emplean patrones similares de 
investigaciõn, sus objetivos básicos son dilerentes. El objetivo 
de la ciência es comprender los fenómenos namrales. Por el 
contrario, la tecnologia generaímente aplica el conocimiemo 
científico con algún propósito especílico. Los biólogos y oiros 
científicos muchas veces hablan de descubrimientash mi en- 
tras que los in.ge meros y otros tecnólogos hablan más a menu- 
do de “inventos". Y bs beneficiários de estos inventos son los 
científicos, que incorporan nueva tecnologia para trabajar en 
sus investigaciones; el impacto de la tecnologia de la informa- 
ción en la biologia de sistemas es solamente un ejemplo. Por 
esa razón, la ciência y la tecnologia dependeu la una de la 
otra. 
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A Fig. 1-32. Tecnologia dei DNA e ínvestigación de la escena 
dei crimen. Técnicos forenses pueden utilizar rastros dei DNA 
extraído de una muestra de sangre o de otros tejidos corporales 
obtenidos en Ja escena de un crimen para produdr una bueila mole- 
cular. Las bandas tenidas que se ven en esta fotografia representan 
fragmentos dei DNA y el patrón de estas bandas varia de persona a 
persona. 


La poderosa combinadón de ciência y tecnologia [iene efec- 
tos espectacularcs en la sodedad, Por ejemplo, el descubn- 
míento de la estrucmra dei DNA por Watson y Crick hace 
ci nenen ta anos y los resultados posteriores en la ciência dei 
DNA produjeron diversas tecnologias de ingeniería dei DNA 
que están transformando múltiples campos, entre ellos, la medi- 
cina, la agricultura y las investi gaciones forenses (fig. 1-32). 
Quizás Watson y Crick Luvieron la visión de que su descubri- 
miento producirta algún dia importantes aplicadones, pero es 
improbable que hubieran podido predecir exactameme cuáles 
serían estas aplicadones. 

Las direcciones que toma la tecnologia dependeu menos de 
la curiosidad que impulsa a la ciência básica que de las necesi- 
dades y los deseos reales de Ia gente y dei âmbito social de la 
época, Los debates acerca de la tecnologia se centran mãs en la 
pregunta ^deberíamos hacerlo?'' que en la cuestión “.pode- 
mos hacerlo? ' Con los progresos en la tecnologia se generan 
decisiones díficlles, Por ejemplo, ^en qué circunstancias es 
aceptable utilizar la tecnologia dei DNA para examinar si las 
personas tienen genes que provocarán enfermedades hereditá- 
rias? i Estas pruebas deberfàn ser voluntárias o hay alguna cir- 
cunstancia en la que deberían ser obligatorías? Las companias 
aseguradoras o los em picadores, ^deberían tener ateeso a la 
información como lo tienen para otros tipos de datos de la salud 
dei personal? 

Estos temas éticos tienen mucho mas que ver con valores 
políticos, económicos y culturales que con la ciência y la tec- 
nologia. Pero los científicos y los ingenieros tienen Ia respon- 
sabilidad de colaborar en la educadón de los políticos, los 
burocratas, los lideres de las corporaciones y los votantes 
acerca de eómo trabaja la ciência y acerca de los potendales 
benefícios y riesgos de tecnologias específicas. Las relaciones 
cruciales entre la ciência, la tecnologia y la sociedad son un 
tema que aumenta la importância de cuaiquier curso de bio- 
logia, 


Evahiaeión de conccplos 


1. Compare inducción con deduedón. 

2, Explique este enunciado; “Los científicos disetian experi- 
mentos controlados para estuei iar una varible única iinpi- 
diendo que se modiliquen todos los de más faciores 1 

3, En los experimentos sobre mimetismo de las serpientes, 
epor qué los investigadores situaron a algtíms de sus 
serpientes artificiales íuera dei área geográfica de las 
serp tentes de coral? 

4. Compare "teoria" con “hipõtesísb 

Véanse las respuestas en cl Apêndice A, 


Concepto 


Un conjunto de temas conecta 
los conceptos de la biologia 

De alguna manera, la biologia es la mãs exigente de todas las 
ciências, en parte porque los sistemas vivos son demasiado 
complejos y en parte porque la biologia es una ciência interdis- 
cip! marta que requiere conocimientos de química, física y mate- 
máticas. La biologia moderna es el decatlón de las ciências 
na tu rales. Y entre todas las ciências, la biologia es la más conec- 
tada con ias humanidades y las ciências sociales. Como estu- 
diantes cie biologia justedes están precisamente en el lugar 
indicado y en el momento correcto! 

Sm tener en cuenta qué los atrajo a la biologia, ustedes 
encontrarãn que el estúdio de la vida es imermínablemenie 
desafiante y renovador. Pero este tema en continua expansión 
puede también ser un poco intimidante, incluso para profe- 
sionales de la biologia. ^Cómo, emonces, los estudiantes que 
empiezan podrán desarrollar una visión coherente de la vida 
en lugar de intentar aprender de memória todos los detalles de 
un tema que es realmente demasiado extenso como para 
memoriza rio de forma adecuada? Un enfoque es adaptar los 
distintos aspectos que ustedes aprenden en un conjunto de 
temas que ímpregnen toda la biologia, una manera de pensar 
acerca de la vida que todavia persistirá durante décadas a par- 
tir de hoy, cuando mucha de la información fosilizada en 
cuaiquier libro de texto ya estará obsoleta. El cu adro 1-1 
presenta una serie de temas generales que ustedes reconoce- 
rân a partir de este primer capítulo de Biologia. Estos concep- 
tos unificadores reaparece rán a lo largo dei libro para 
proporcionar puntos de referencia cuando ustedes expio ren ia 
vida y comiencen a formular por sí mismos importantes pre- 
guntas. 


Evaluaciòii de conceptos 


1. Escriba una Frase relacionando e! tema de “Problemas 
científicos" con el tema de "Ciência, tecnologia y 
sociedad' 1 , 

Véan$? tas rejjpuéstas en el Apêndice A. 
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Cuadro Once temas que uniftcan la biologia 


Tema Deseripeión Tema Descripcíón 


La çctula 



l_as células son tas unidades básicas de 
estnicLura y función de todos los organis- 
mos. Los dos principal es tipos de células son 
las células procariontes (en las bactérias y las 
arqueas) y las eucaríontes (en los protisias, 
las plantas, los hongos y los animaks). 



Los biólogos agrupan la diversidad de la vida 
en ires domínios: Bactéria, Archaea y 
Eukaria. Asi como la vida presenta dtversi- 
dad, podemos cambién encontrar unidad, 
como por cjemplo un código genético uni- 
versal. Cuanto más estrechatnente relaciona- 
das estãn dos especies. más características 
com parte n. 


Información La comunidad de la vida depende de la 

- jredable herencia de información biológica en forma 

de ráòléculas de DMA. Esta información 
genética está codificada en las secuencias de 
JSjjd núdeótidos dei DNA, 


Evolución 



!_a evolución, et tema central de la biologia, 
explica tanto la unidad como la diversidad 
de la vida, La teoria de Darwin de la selec- 
ción natural refiere la adaptación de las 
pobl aciones a su ambiente a través dei êxito 
reproducLÉvo diferencial de indivíduos varía- 
bles. 



?r o piedades emer- 
gentes de los 
sistemas biológicos 


El mundo vtviente tiene una organizadón 
jerárquiea, que se extiende desde las molécu- 
las hasta la biosfera, Con cada escaíón hacia 
el nivel superior, las pro piedades dei sistema 
emergen como resultado de imeracc ienes 
entre los componentes de niveles inferiores. 


Esmtctura y La forma y 3a función nenen correlación en 

función todos los niveles de la organizaciòn biológica. 



Regulación 



ta 


Los mecanismos de retroalimentadón regu- 
lan los sistemas biológicos. En algunos casos, 
la regulación ma mi ene a facsores internos, 
como la temperatura corporal, en un estado 
relatívamente constante. 



liwes ügación 
cientifica 


El proceso de la ciência comp rende el descu- 
b hm temo basado en la observaeión y la 
pmeba de las expbcadones por medio de 
investígaciones basadas en hipótesis. La cre- 
dibílidad científica depende de 3a repetí biii- 
dad de las observado nes y los experimentos. 



Interacción con el 
ambiente 


Los organismos sor sistemas abienos que 
intercambian matéria y energia con el 
ambiente de alrededor. El ambiente de un 
organismo induye otros organismos, asi 
como factores no vivi em es. 



C i en ci a , Le en o logí a 
y sociedad 


Muchas tecnologias son aplicacioites de la 
ciência orientadas a un objetivo. Ac t uai mente 
es más importante que nunca comprender 
las relaciones entre la ciência y la tecnologia 
y la sociedad.. 


Energia y vida 



Todos los organismos deben realizar trabajo, 
que requiere energia. La energia fluye desde 
la luz dei sol hasta los produetores y los con- 
sumidores. 
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CEPTOS CLAVE 


Concepto 


Los biólogos exploran la vida desde la escala 
microscópica hasta la escala global 

Jerarquias de la organización biológica {pp. 3-6). Las jerarqui- 
as de la vida se ciesenvuelven como sigue: biosfera > población > 
oiganismo > sistema orgânico > órg&no > tejido > célula > orgánulo 
> molécula > ãtomo, 

Los ecosisleinas en d et alie (p. 6). Mientras los nutrientes quími- 
cos sc redclan dentro de un ecosistema, la energia fluye a través dei 
ecosistema. 

Las células eu dctalle (pp. 6-8). La célula es el nível inferior de 
organizacíõn que puede realizar todas las actividades necesarias 
para la vida. Las células conrienen DNA, ia sustancia de los genes 
que programa la producción celular de proteínas y transmite Ia 
informacíõn de los progenitores a la descendencia. Las células 
eucariomes ttenen orgánulos delimitados por membranas, incluído 
un núcleo con DMA. Las células procarioru.es carecen cie estos 
orgánulos. 


Concepto 


Los sistemas biológicos son ttiucho más que la suma 
de sus partes 

Las propiedades emergentes de los sistemas (p. 9). Debido al 
incremento progresivo de la complejídad emergen mie vas propieda- 
des con cada paso bacia arriba en la jerarquia dei orden biológico. 

El poder y las limita ciones dei reduccionismo (pp. 9-10). El 

reduccionismo implica !a reduedón de sistemas complcjos a com- 
ponentes más simples que son más manejabies para su estúdio. 

Biologia de sistemas (pp. 10-1 l) r La biologia de sistemas busca 
crear modelos dei comportamíento dinâmico de la Lotalídad de los 
sistemas biológicos. Con estos modelos, tos cientíl cos están capad- 
lados para predecir la forma en que una modifica ción de una parte 
dei sistema afectarã el resto dei sistema, 

ReguLuión de los sistemas biológicos por retroalitnentación 
(pp. 1 1-12). En la retroalimentacíòn negativa, la acumuladón de un 
produeto terminal ralcnLiza e! procéso que gene ra este produeto. En 
la retroalimentacíòn positiva el produeto final acelera su producción. 


Concepto 


Los biólogos exploran la vida a través de su gran 
diversidad de especies 

Agrupación de las especies: la idea básica (pp. 12-13). La taxo- 
nomia es la rama de la biologia que nombra y dasifka a ]as especies 
de acuerdo con un sistema de grupos cada vez más amplio, 

Los ires domínios de la vida {pp. 13-14), El domimo Bactéria y 
el dominio Archaea estáii formados por procariontes. El domínio 
Hukaiya, los eucariontes, incluye los diferentes reinos protistas y 
los reinos Planiae, Eungi y Àni malta, 

Imdad cn la diversidad dc la vida (pp. 14- 15). Pese a que la vida 
es tan diversa, Lambién existen evidencias de una notable unidad. 


Concepto 


La evolución explica la unidad y la diversidad 
de la vida 

Seleccién natural (p. 16). Darvvín denomino a la historia evoluti- 
va de las especies “descendencia con modificaciõnL Propuso Ia 
seiecdón natural como el mecanismo de adaptacíón evolutiva de 
las pobiaciones a sus ambientes. La seiección natural es el proceso 
evolutivo que se produce cuando las variadones heredables de una 
población están expuestas a factores ambientales que favoreceu el 
êxito reproduetivo de algunos indivíduos respecto de otros. 

El àrbol de la vida (pp. 17-19). Cada especie es una pequena 
rama de un árbol de la vida ramificado que se exüende bacia atrás 
en el riempo a través de especies ancestrales más y más remotas. 
Ioda la vida está conectada por medio de su larga historia evolutiva. 


Concepto 


Los biólogos utiiizan varias formas de investiga ción 
para explorar la vida 

Ciência tlel descubrimiento (pp, 19-20), En la ciência dei descLibii- 
míento, los científicos describen algún aspecto dei mundo y utiiizan el 
razonamiento induetivo para extraer conclusiones gene rales. 

Ciência basada en Ias hipótesis (pp. 20-21), Basãndose en 
observaciones, los científicos proponen hipótesis que conducen a 
predicciones y luego ponen a prueba las hipótesis observando si las 
predicciones son cimas El razonamiento deduetivo se utiliza para 
poner a prueba las hipótesis: si una hipótesis es correcta, y la pone- 
mos a prueba, cntonces cabe esperar un resultado particular. Las 
hipótesis deben poder evaluarse y ser refutables. 

Es índio de ttn caso en ía investigación cientifica: investiga ción 
dei mimetismo en las pobiaciones de serpientes (pp. 21-24). 

I .os experimentos deben disefiarse para examinar los efectos de una 
variable esLudiando grupos de control y grupos experimen tales que 
varían entre si solo en una variable. 

Limita ciou es de la ciência (p. 24), La ciência no puede estudiar 
fenómenos sobrenatu rales porque las hipótesis deben poder 
ponerse a prueba, deben ser refutables, y las observaciones y los 
resultados experinien tales deben ser repetibles. 

Teorias cientificas (p. 24), Una teoria; científica es amplia en 
c Lia mo a su alcance, genera nuevas hipótesis y se confirma por 
muchas evidencias. 

Construcción de modelos científicos (pp. 24-25), Los modelos 
de las ideas, Ias estruc Luras y los procesos nos ayudan a comp ren- 
der los fenómenos científicos y a realizar predicciones. 

La cultura de la ciência (p, 25). La ciência es una activídad social 
caracterizada tanto por la colaboración como por la competición, 

Cicuda, tecnologia y socicdad (pp, 25-26). La tecnologia aplica 
el conocimiento científico con algún propósito específico. 


Concepto 


Ln conjunto de temas conecta los conceptos 
de la biologia 

Los temas subyacentes praporciqtian un marco de referenda para la 
compresión de la biologia (pp. 26-27). 
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EVALUAC1ÓN DE CONOC1MIENTOS 


Antoevaluãcióáí 

1. Todos los organismos de un entorno constimyen: 

a. Un ecosistema. d + Un grupo experimental, 

b. Una comunidad, e. Un domínio taxonómico. 

c. Una poblaeióru 

2. ^Cuál de las siguientes es una secuencia conecta de niveles en la 
jerarquia de la vida, procediendo hacia abajo a partir de un animal 
individual? 

a. Cerebro, sistema orgânico, célula nerviosa, tejido nervtoso. 

b. Sistema orgânico, pobladón de células, tejido nervtoso, cerebro. 

c. Organismo, sistema orgânico, tejido, célula, órgano. 

d. Sistema nervioso, cerebro, tejido nervtoso, célula nerviosa. 

e. Sistema orgânico, tejido, molécula, célula, 

3. ^Cuãl de las siguientes no es una observación o inferência en la cual 
se basa la teoria de Darwin de la seiecciòn natural? 

a. Los indivíduos escasamente adaptados nunca producen 
descendeneia. 

b. Hay variación heredable entre los indivíduos. 

c A causa de la sobreproducción de descende na a hay compeüción 
por los recursos limitados. 

d. Los indivíduos cuyas caracteiisticas hereditárias los adapten mejor a 
su ambiente, generalmente producirán mayor desceu de oc ia, 

e. Una pobladón puede adaptarse a su medio, 

4. La biologia de sistemas es esencialmente un intento de: 

a. Com prender la integración de todos los niveles de la organiza- 
ción biológica, desde las moléculas hasta la biosfera. 

b. Simplificar los problemas complejos reducíendo el sistema a uni- 
dades más pequenas y menos complejas 

o, Modelar un nível de organización biológica basándose en la com- 
prensión de los niveles inferiores de organización. 
d Proporcionar un método sistemático para Ia interpreiadòn de 
grandes cantidades de datos biológicos, 
e. Acelerar la aplicadõn tecnológica dcl conocímiento cientifico. 

5. Los protistas y las bactérias se agrupan en diferentes domínios porque: 

a. Los protistas cornen bactérias, 

b. Las bactérias no estãn constituídas por células. 

c. Las células bacterianas carecen de núcleo. 

d. Las bactérias descomponen los protistas. 

e. Los protistas son foto sintéticos. 

6. ’CuãI de los siguientes conceptos revela mejor la unidad entre 
todos los organismos? 

a. Concordância dc las secuencias de nudeótídos dei DNA. 

b. Descendencla con modificación. 

c. EsLructura y función dei DNA. 

d. Sélecdôn natural. 

e. Propiedades emergentes. 

7. ^Cuãl de los siguientes es un ejemplo de datos cualitatívos? 

a. La temperatura dismiuuyó de 20 °C a 15 °C 

b. La altura dc la planta es de 25 centímetros. 

c. Hl pez nada mediante un movimiento en zigzag. 

d. Los seis pares de petirrqjos incubaron un promedio de ires pichones. 

e. Los contenidos dei estômago se mezelan cada 20 segundos. 


8. ^Cuãl de los siguientes enunciados describe mejor la lógica de la 

ciência basa da en hipótesis? 

a. Si genero una hipótesis comprobable, las pruebas y las observa- 
ciones la avalarán. 

b. Si mi predición es correcta, conduetrâ a una hipótesis que 
podrá ponerse a pmeba. 

c. Si mis observaciones son cie nas, avalarán mi hipótesis. 

d. Si mi hipótesis es correcta, puedo esperar ciertos resultados de 
mis pruebas. 

e. Si mis experimentos estãn bien di se nados, conducirán a una 
hipótesis que podrá ponerse a pmeba 

9. Un experimento controlado es aquel que: 

a. Se desarrolla con la lentitud suficiente para que un científico 
pueda realizar registros cuidadosos de los resultados. 

b. Incluye grupos experimental es y grupos control estudiados en 
paralelo, 

c. Se re pi te muchas veces para asegurarse de que los resultados 
son cie nos. 

d. Mantiene iodas las variables ambientales constantes, 

e. Es supervisado por un científico experimentado, 

10. íCuál de los siguientes enunciados dilerencia mejor las hipótesis y 

las teorias cientificas? 

a. Las teorias son hipótesis que se han comprobado, 

b. Las hipótesis son interrogantes; las teorias son las respuesias 
correctas. 

e. Las hipótesis son general mente limitadas; ias teorias tienen un 
poder de explícación amplio. 

d. Las hipótesis y las teorias son esencialmente la misma cosa. 

e. Las teorias son verdades comprobadas en todos los casos; Ias 
hipótesis, general mente, son refutadas por las pruebas, 

Véaitsc Irts respuestíis en eí Apêndice A, 


Interrelación evolutiva 

Una célula prccarionte típica tiene alrededor de 3 000 genes en su DNA, 
mientras que una célula humana tiene cerca de 25 000 genes. 
Aproximadamente 1 000 de estos genes estãn presentes en ambos tipos de 
células. En función de sus conocimientos de la evolución explique cómo 
organismos tan diferentes pueden tener la misma subdotación de genes. 



Basándose en los resultados dei caso de estúdio sobre el mimetismo de 
las serpientes, sugiera otra hipótesis que los investigadores tendrian 
que investigar. 


Ciência, tecnologia y sociedad 

Los frutos de las esperies de tomates silvestres son diminutos en compara- 
ción con los tomates gigantes "beefstea k" actualmeme disponibles. Esta 
diferencia en el tamario de los frutos se debe casi por completo al mayor 
número de células de los frutos cultivados, Los biólogos moleculares que 
irahajan con vegeidéS han descubierto reci ente mente genes que son res- 
ponsabks de controlar Ia división celular en los tomates. ^Por qué este des- 
cubrimiento podria ser importante para los produetores de otras d ases de 
frutas y vege tales? ^Para el estúdio dei desarrollo humano y de las enferme- 
dades dei hombre? para nuestra comprensión básica de Ia biologia? 
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UNA ENTREVISTA CON 

Lydia Makhubu 

Hasta su redente jubíladón Lydia Makhubu 
fue la vicecancíller (en términos norteamen- 
canos, presidente) de la Uníversidad de Suazi- 
landia, donde también fue profesora de 
química. Recibió ètíucación superior en Lesotho 
y en tas universidades de Alberta y Toronto, 
donde obtuvo un Ph D, en Química Médica. 
Sobre ta base de su estúdio de química, ta 
doctora Makhubu desarrolló una carrera dis- 
tinguida como científica en el área de salud y 
medicina tradicional, como líder en educa- 
dón superior y como cotumnísta de ciência, 
tecnologia y desarrollo en África y otras re- 
giones en desarrollo. Entre tas muchas instan- 
cias de su servido internacional, fue asesora 
de varias agencias de las Naciones Unidas y 
de la American Associatíon for fhe Advance- 
ment of Science y presídio la Associatíon of 
Commonwealth Universitíes. Jane Reece se 
encontro con ella en Paris, donde la doctora 
Makhubu asístía a una reunión dei Consejo 
Ejecutivo de la UNESCO, ta organizadón edu- 
cativa, científica y cultural de tas Naciones 
Unidas,. 

Por favor, háblenos uh poco 
sobre Suazilandia y su gente. 

Suazilandia es un pequeno país sin mar de 
solo 17 400 kilómetros cua eirados de superfície 
(menor que Nueva Jersey). Limita con Mozatn- 
bique al este y con Sudâfrica al oeste y al sur. 

El pais tiene zonas de akitud alta y baja T y Lie- 
ne una gran diversidad de organismos, espe- 
cialmcme plantas. La capital, Mbabane, se 
encuentra en una zona ecológica denominada 
el highveíd, donde la akitud es cercaria a los 
1 800 metros por encima dei nivef dei mar La 
akitud cae bacia el ntídd/eveíd, que tiene suelos 
ricos especialmente aptos para la agricultura. A 
medida que uno se dirige hacia Mozambique y 
el mar, la tierra se vuelve baja y plana; el low- 
veld. El clima y las especies de plantas y anima- 
I.es cambian a medida que cambia la akitud. 

Suazilandia es un estado inusual en estos 
dias, debido a que es un reino con un rey que 


tiene ãútoridad ejecutiva. En ta poblarión de 
alrededor de 1 míllón. solo hay un grupo étni- 
co, los suazis, por lo que no hemos lenido los 
conílictos que afligieron a otras naciones africa- 
nas, Suazilandia fue una colonia britânica que 
obtüvo su independência en 1 968. En estos 
dias, la economia no es tan huena como antes, 
en parte, debido a que tu vimos una gran se- 
quía y somos muy dependíemes de la agricul- 
tura. 

iQué Ia Ilevó a converti rse en 
química médica? 

Mis padres eran maestros, pero luego mi 
padre empezo a trabajar en el Ministério de Sa- 
riidad. conviniéndose en enfermero de una cli- 
nica médica. Vivi mos en la clínica y yo pude 
verle tratando a enfermos; como los doctores 
e] - an escasos, un en fermero tema mucha res- 
ponsa i ri lidad. En aquel entonces yo queria ser 
medica. Termine estudiando química en ei co- 
légio en Lesotho, Desde ailí fui a Canadá, don- 
de cursé la licenciatura y el doctorado. Me 
gustaba la química porque parecia tener senti- 
do: al mezclar esto y aquello aparecia un pro- 
dueto. Me iriteresé en Ia química orgânica y 
luego, probablememe influída por la importân- 
cia de la medicina en mi sodedad, elegi la quí- 
mica médica. Queria estudiar los efectos de los 
fármacos en el cuerpo, 

lA qué se refierc con 

"la medicina en mi sociedad"? 

La medicina tradicional de mí gente. En la 
universidad de Lesotho, los estudiantes so lia- 
mos discutir acerca de la medicina tradicional: 
algunos creían que era un sinsentido absoluto; 
otros pensa ban que funcionaba. Este tema me 
imeresaba mucho, Así que cuando volvi de Ca- 
nadá, in medí a ta mente busque a nuestrds cu- 
ra nd e ros trad iei ona les , en ire ell os , al gu nos d e 
mis parientes, y me mostraron algunos de los 
preparados medicmales que utilízaban Co- 
mencé a trabajar en el laboratorio para tratar 
de identificar qué contenían esas medicinas, 

En otros países dei sur de África, los curan- 
deros tradtcionales se organtzaron en asodado- 
nes e incluso establecieron algurias clinicas. Pero 
en Suazilandia los britânicos prohibieron Ia me- 


dicina tradicional por medio dei Acta de Bruje- 
ria de 1901 -y esta ley aún no se ha revocado-, 
Sin embargo, incluso la gente que tiene acceso a 
las clínicas modernas, también continua vendo a 
los curanderos t radiei ona les autua] m eme. 

HãbEenos acerca de la 
mvestigadón en la planta 
Phytolacca dodecandra y su 
potencial para evitar 
enfermedades. 

Esta planta, también 11 amada endod o jabon- 
cillo, es un arbusto común en África Un día de 
1964, un cientifico etíope, el difunto Aklüu 
Lemma de Ia Universidad de Addis Abeba, esta- 
ba caminando cerca de un pequeno rio. donde 
vie mujeres lavando ropa. Observo una gran pi- 
la de caracoles rnuenos, dei tipo que transmite 
la esquistisoMasís, Fregunto a una mujer, 'Qq ué 
está usando como jabón?" y aprendió que esta- 
ban usando las bayas de Phytolacca. Luego Ilevó 
los frutos al laboratorio, junto con algunos cara- 
coles vivos, y descubriõ que los extractos de los 
frutos matabzm a los caracoles. 

iQué es ta esquistosomiasis? 

También I la ma d a bilarciasis o fiebre dei ca- 
racol. es una enfermedad debilitante que afecta 
a más de 200 míllones de personas en todo 
el mundo. Es uno de los mayores azotes en el 
mundo en desarrollo. La enfermedad es provo- 
cada por un gusano plano parasitado (un ire- 
matodo) que utiliza un caracol acuátiço como 
huêsped durante parte de su ciclo vital (ftg. 
33-11). La larva dei trematodo liberada por el 
caracol perfora la píel de la geme que está en el 
agua y los infecta. Uno puede controlar la es- 
quistosomiasis matando los parãsitos con un 
fãrmaco o matando a! caracol con un molus- 
quicida sintético, pero ambos son demasiados 
caros en África. 

^Es aqui donde la Phytolacca 
Iiace su aparición? 

St, Ias bayas de Phytolacca son un mejor 
método de controí para la esquistosomiasis en 
África que las sustanaas químicas sintéticas de 
cualquier tipo porque la geme puede cultivar 
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la planta fádlmente y cosechar las bayas. Los 
químicos aislaron d compuesto de la PíiymLio 
iia que es letal para los caracoles, aunque aíin 
no se conoce exactamente cómo act.üa. Los in- 
vestigadores descubrieron que tos compuestos 
también matan a otros parasites que viven en 
nos africanos, al igual que. a la larva de los 
mosquitos (que i rans mi te n el paludistnol Y no 
tieneii efectos daninos para el medíoambieme 
porque estos compuestos químicos se descom- 
ponen rapidamente. 

En ia Universidad de Suazilandia obt mi- 
mos sem i lias de Pbytddcca de Etiópia, cultiva- 
mos las plantas y cosechamos ias bayas. Los 
etíopes vinieron a mostramos cómo hacerlo; 
iue una ve rd adera colaboradôn entre científi- 
cos suazis y etíopes, con ayuda de algunos 
zimbabuenses y un norte americano. Al trabajar 
en el laboratório descubrimos las concentrado- 
res en las cu ales los exiractos de bayas mata- 
ban a los caracoles y luego fui mos al campo eu 
busca de más praebas. Selecdonainos un área 
en Suazilandia donde la esquistosomíasis es 
muy frecuente y estamos trabajando con la 
gente dei lugar., ensenándoles cómo cultivar y 
usar Pfiytúíücca. Esperamos que, dentro un 
ano. las comunidades sean capaces de con tro- 
ar la enferme da d por sí mismas. 

iQué sucede en el instituto de 
medicina tradicional de su 
universidad? 

En este instituto, oficial mente llamado Ins- 
tituto de investigación y medicina tradicional, 
plantas comeslibles indígenas y mediciriales de 
suazilandia”, los equipes mu Itidiscipl inari os 
Lsiudian todos los aspectos de la medicina tra- 
dicional. Los euranderos tradicionales son 
miembros esenciales dei equipo porque cono- 
,en las plantas medranaies y cómo utilizarias. 
Hi cimos vários trabajos con euranderos tradi- 


cional es e inremarnos convencerlos de la im- 
portância de compartir sus conod miemos con 
nosotros. debido a que van a morir, como to- 
dos nosotros, y el conocimiento podria perder- 
se. Sin embargo, los euranderos, — j incluso mis 
panentes!— son reticentes a ayudar, Ritos pien- 
san: ‘Ustedcs con sus batas blancas van a ganar 
muebo dinero con mis conocimientosT Los cu- 
randeros piensan que sus ancestros les dieron 
el poder de curar, y se suporte que solo deben 
transmitir este conocimiento a sus hijos. Pero, 
principalmente, es desconfianza. Durante mu- 
cho ti empo se los llamó brujos y muchos de 
tos más viejos aún están molestos por esc; me 
preguntaron, ‘Lcuándo va a ser revocada esa 
Acia de Brujería suyaT' [Como si yo la hubiera 
escrito! Pero len Lamente estamos logrando con- 
vencerlos. Queremos que ellos se involucren a 
largo plazo. no solo para mostramos las plan- 
tas y ayudarnos a cultivarias, sino para venir al 
labotatono a ense fiamos cómo prepamn la me- 
dicina, de forma que podamos cuan ti ficar io- 
do, Pero no es fácil. 

También es importante, creo. estudiar las 
creencias espiritual es de Los euranderos porque 
iodo el sistema se basa en esas creendas. Ellos 
dicen que ias plantas les son mostradas en sue- 
nos por los espírkus de sus ancestros y obt ie- 
ne n diagnósticos al arrojar huesos y al estar en 
trance, durante los cuales los espíntus les ha- 
blan, 

|Cuál es el estado dei medio 
ambiente y la diversidad 
biológica en Suazilandia? 

No muy bueno, pienso que d problema 
subyacente es la so brede pen denda dd ambien- 
te natural . especiaimente de los recursos vege- 
tales. En muchas áreas ruraks, la gente taló 
árboles para conseguir m adera hasLa que la Lie- 
rra quedo completa mente desnuda; no saben 


cómo reforestarla. Los a ni males de pastoreò co- 
men cualquier planta que queda. Y los curan- 
deros cosechan las plantas mediei n ales de las 
áreas silvestres en exceso, Muchas plantas es- 
tán desapareci en do. 

La preserva ción de la diversidad se lie va 
bien con la diversidad dei medio For esto, en 
algunas partes de Suazilandia, determinados 
anima les desaparecieron porque las plantas de 
las que se ahmemaban ya no estaban allí. In- 
cluso el clima se ve afeei ado. Por ejemplo, en 
el higfivdd de Suazilandia Uovía mucho. Pero a 
medida que $e elimtnan tas plantas t las lluvias 
disminuyen. 

Otro asunto es el dano que pue.de resultar 
de los proyectos asociados con el desarrollo 
económico, como el minado y la cónstrucción 
de. represas. Actual mente, se está exigiendo a 
las compartias que llevan a cabo estos enormes 
proyectos, que cuide n d ambiente. 

iCuáles son los retos a los que ia 
educación científica se enfrenta 
en África? 

No tenemos suficientes recursos para 
Construir instaiacíones cientificas apto pi adas y 
no tenemos suficientes profesores de ciência. 
Oiro problema serio es la baja tepresemativi- 
dad de la mujer en la ciência; esto es panicu- 
I anuente grave en África. La mujer se deja a 
un lado. No se considera que la ciência, espe- 
cial mente las ciências físicas, sea un campo 
para la mujer, Mucha geme piensa que si las 
mujeres van demasiado lejos, no consegui rãn 
un marido. Pero esta situactón está coinen- 
zando a cambiar. 

Usted es la presidente de la 
Organización dei Tercer Mundo 
para !a Mujer en la Ciência 
(Third World Organization For 
Women in Science, TWOWS). 
qué se dedica esta organización? 

Proporcionamos becas para estúdios de 
posgrado y conseguimos apoyo de bene facto res 
instituciònales. Por lo general, los receptores 
de las becas se envían a buenas universidades 
de países en desarrollo, como Sudáfrica o Pa- 
kisiãn T donde el dinero puede servir para estu- 
diar. La TWOWS también promueve la 
colaboradôn entre las mujeres de los países en 
desarrollo que ya son científicas, 

Pero cs crucial comenzar en e! nível más 
bajo, la escuela primaria. Los investigadores 
han com prendido que cuan do Ias cívicas se mi- 
cian en la ciência, les va bien. Pero necesitan 
ser incentivadas por sus profesores. Si hay un 
equ i po d i spon i b le , se utiliza con I os h o mbre s ; 
et papel de las mujeres puede ser simplemen-j 
te, x j registrar los resultados! Por es o estamos 
trabajando mucho para alentar la par Liei pación 
de las mujeres científicas en todos los niveles 
de ia educación, para demostrar a los maestros 
que Ias ninas pueden ser científicas. 


"Sr puede controlar la esquistosomhms matando a los par a si- 

tos con una droga o matando al 

cartícol con un mohisqidcida ; 

smtêtíeOj pero ambos son danas 

iqios caros en África,.. Las 

bayas de Phyiolaccà son un niét 

- j 

'odo de contrai mejor... porque 

la gente puede cultivar la plante 

í /ddí mente.” 

— — — = — 1 i ■ — 
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Conceptos clave 


2-1 La matéria se compone de elementos químicos 
en forma pura y de combmactones 
denominadas eompuestos 

2-2 Las propiedades de un elemento dependen de la 
estructura de sus átomos 

2-3 La formaciõn y la función de las moléculas 

dependeu de los enlaces químicos entre los átomos 

2-4 Las reaeciones químicas forman y rompeu 
enlaces químicos 


Panorama general 


Los fundamentos químicos 
de la biologia 

A ! igual que otros animales, los escarabajos han desarrollado 
estructuras y mecanismos que los defienden de los ataques. 
El escarabajo bombardero que habita en ei suelo tiene un 
mecanismo particular mente efectivo para tratar con las hormigas 
que lo asedian. Al detectar una hormiga en su cuerpo, este escara- 
bajo arroja un aerosol de líquido calimte hirviendo desde sus glân- 
dulas en el abdômen, apimiando directamente a la hormiga (en la 
figura 2-1 el escarabajo dirige su aerosol a las pinzas de un cienií- 
íicoK El aerosol condene eompuestos irritantes gene rados en el mo- 
mento de la expulsión por la réácción explosiva de dos grupos de 
sustancias químicas almacenadas por separado en las glândulas. La 
reacción produce calor y un estallido audible. 

En la ínvestigaciõn acerca dei escarabajo bombardero parndparon 
la química, la física y la mgenieria, ademâs de biologia. Esto no es sor- 
prendente, dado que a diferencia de un catálogo universitário de cur- 
sos, la naturaleza no está ordenadamente empaquetada en las 
distintas ciências natural.es, Los biólogos se especializan en el estúdio 
de la vida, pero los organismos y el mundo en el que viven son siste- 
mas natural es a los cuales se apl ican los conceptos básicos de la quí- 
mica y la física. La biologia es una ciência multtdisriphnaria, 

Esta Linidad de capítulos presenta conceptos clave de la quími- 
ca que se aplicarãn a lo largo de nuestro estúdio de la vida. Se efec- 


4 oíg., 2-1. El escarabajo bombardero utiliza fa química para 
defenderse. 


tuarán muchas conexiones con los temas presentados en el capítu- 
lo 1 . Uno de esos temas es la organización de la vida en una jerar- 
quia de niveles estruetu rales, con propiedades adicionales que 
surgen en cada nível suceslvo, En esta unidad se verá cómo se apli- 
ca el tema de las propiedades emergentes a los niveles más bajos de 
la organización biológica -al ordenamiento de los átomos en molé- 
culas y a las interacciones de esas moléculas dentro de las células-. 
En algiin lugar en ia transición de moléculas a células se cruzará el 
ambíguo limite entre lo inanimado y la vida. Se eomenzará por con- 
siderar los componentes químicos que constituyen toda la matéria. 
Como menciona Lydia Makhubu en la entrevista de las páginas 30 
y 31, la química es un aspecto integral de la biologia. 


Concepto 


La matéria se compone de elementos 
químicos en forma pura y de 
combinaciones denominadas 
eompuestos 

Elementos y eompuestos 

Los organismos estãn eompuestos por matéria, que es cual- 
quier cosa que ocupa un espado y tiene una masa.* La matéria 
existe en muchas formas, cada una con sus propias característi- 
cas. Rocas, metales, aceites, gases y seres humanos son so lamen- 
te algunos èjemplos de lo que parece ser una intermínable 
varie dad de matéria. 


*A veees, se sustituye ei término peso por masa, aunque los dos no son idênti- 
cos, La masa es ta câruidad de matéria de un objeto, mientras que el peso de un 
objeto es k fuerza con que esa masa es atraída por la gravedad El peso de un as- 
tronauta que canil na por la superfície de la Lu na es aproximadamente 1/6 dei 
que Lendría si estuviera caminando en la Tíerra, pero su masa es fa misma. Sin 
embargo, míentras nos mantengamos atados a k Tierra, et peso de un objeto se- 
rá una medida de su masa; en un ienguaje conum y comente, por lo tanto, ten- 
demos a utilizar los términos como ímerdambiables. 
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Sodio Cloro Cloruro de sodio 


A Fig, 2-2, Las propiedades emergentes de un compuesto, El so- 
dio metálico se combina con el gas de cloro venenoso para formar el 
compuesto alimentarão cloruro de sodio, o sal de mesa. 


La matéria está formada de elementos. Un elemento es una 
sustancia que no puede descomponerse en otras sustancias me- 
diante reacciones químicas. Act uai mente, los químicos recono- 
cen 92 elementos que se presentan en Ia naturaleza: el oro, el 
cobre, ei carbono y el oxigeno son algunos ej em pios. Cada ele- 
mento tiene un símbolo, generalmente la primera letra o dos de 
su nombre. Algunos símbolos derivan de nombres en alemán o 
latín; por ejemplo, el símbolo dei sodio es Na, cie la palabra lati- 
na natrium. 

Un compuesto es una sustancia que se compone de dos o 
más elementos diferentes combinados en una relacion fija* La sal 
de mesa, por ejemplo, es cloruro de sodio (NaCl), un compues- 
to constituído por los elementos sodio (Na) y cloro (Cl) en una 
rdación 1:1, El sodio puro es un metal y el cloro puro es un gas 
tóxico. Sin embargo, cu ando se combinan quimicamente, el so- 
dio y el cloro forman un compuesto alimentício. Éste es un ejem- 
plo simple de matéria organizada con propiedades emergentes: 
un compuesto tiene características diferentes de las de sus ele- 
mentos (fig. 2-2), 

Elementos esenciales para la vida 

Se sabe que alrededor de 25 de los 92 elementos namrales son 
esenciales para ia vida. Solo cuatro de estos -carbono (C), oxige- 
no (O), hi droge no (H) y nitrógeno (N)— constituyen el 96% de 


Cl a Elementos que se encuentran 

naturalmente en el cuerpo humano 


Símbolo 

Elemento 

Número 
atómico 
(véase p, 34) 

Porcentaje 
de peso 
dei cuerpo 
humano 

o 

Oxigeno 

8 

65,0 

C 

Carbono 

6 

18.5 

H 

Hidrógeno 

1 

9,5 

N 

Nitrógeno 

7 

3.3 

Ca 

Cálcio 

20 

1.5 

P 

Fósforo 

15 

1,0 

K 

Potasio 

19 

0,4 

S 

Azufre 

16 

0,3 

Na 

Sodio 

11 

0,2 

Cl 

Cloro 

17 

0,2 

Mg 

Magnésio 

12 

0,1 


Olígoele mentos (menos dei 0,01%): boro (B), cromo (Cr), cobalto (Co) T cobre 
(Cu), flúor (F), yodo (I). hiérro (Fe), manganeso (Mn), moltbderio (Mo), sele- 
mo (Se), silício (Si), (Sn), vanadio (V) y dnc (Zn). 


la matéria viva, El fósforo (P), el azufre (S), el cálcio (Ca), ei po- 
tasio (K) y otros elementos constituyen el 4% restante dei peso 
de un organismo, En el cttadro 2-1 se dan los porcentajes de los 
elementos que forman parte dei cuerpo humano; los porcentajes 
de otros organismos son similares. La figura 2 -3 a ilustra el efec- 
to de una deficiência de nitrógeno, un elemento esencial, en una 
planta. 

Los oligoelementos son elementos requeridos por un orga- 
nismo en cantidades muy bajas. Algunos oligoelementos, como 
el hierro (Fe), son necesarios para todas las formas de vida; oiros 
son requeridos solo por cienas especies. Por ejemplo, en los ver- 
tebrados (animales con columna vertebral), el elemento yodo (I) 
es un ingrediente esencial de una hormona producida por la 
glândula tiroidea. Una ingesta diaria de solo 0,15 miligrarnos 


► Fig. 7-3, Los efectos de las defkiendas 
de elementos esenciales. (a) Esta fotografia 
muestra el efecto de la deficiência de nitróge- 
no en el maíz. En este experimento controla- 
do, las plantas de la izquierda se cultivan en 
suelo que se fertilizo con compuestos que 
contenían nitrógeno, mientras que el suelo de 
a derecha es deficiente en nitrógeno. (b) El 
bodo, o agrandamiento de la glândula tiroi- 
dea, es resultado de una deficiência dei oli- 
goelemento yodo. El bodo de esta mujer 
rnalaya podría corregirse con suplementos de 
yodo, 



(a) Deficiência de nitrógeno 


(b) Deficiência de yodo 
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(mg) de yocto es adecuada para la actividad normal de la glându- 
la humana. Una deficiência de yodo en la dieta determina que ta 
glândula tiroidea crezca hasta alcanzar un tamano anormal, pro- 
duciendo una enfermedad llamada bocio {fíg. 2-3b). Las sales 
yodadas han reducido la incidência dei bocio en las regiones que 
disponen de ellas. 


Evaluacián de conceptos 


1. Explique por qué Ia sal de mesa es un eompuesto, miem 
tras que el oxigeno que respiramos no Io es, 

2. ^Que cuatro elementos químicos son los más abundantes 
en la comida que usied ingirió ayer? 

Véanse las respuestas en d Apéndkc A . 


Concepto 


Las propiedades de un elemento 
dependen de la estructura de sus 
átomos 

Cada elemento se compone de un cierto tipo de átomos que 
es diferente de tos átomos de cualquier otro elemento, Un átomo 
es la menor unidad de matena que aún retiene las propiedades 
de un elemento. Los átomos son tan pequenos que se reque riria 
un millón de ellos para cubrir el punto y aparte impresc al final 
de esta oracicn. Se simbolizan los átomos con la mísma abrevia- 
tura utilizada para el elemento constituído por eso s átomos; así, 
el C simboliza tanto el elemento carbono como un único átomo 
de carbono. 

Partículas subatômicas 

Aunque el átomo es la unidad mãs pequena que tiene las pro- 
piedades de sus elementos, estas diminutas porei ones de matéria 
están eompuestas de partes aun más pequenas, denominadas 
purtíados subatômicas, Los físicos dividieron el átomo eu más de 
un centenar de tipos de partículas, pero solo tres tipos de partí- 
culas son sufidentemente estables para tener relevância aqui: 
neu trones, protones y electrones. Los neutrones y los protones 
están empaque tados fuertèmente y forman un núcleo denso, o 
núcleo atómico, en el centro dei átomo, Al moverse casi a la ve- 
locidad de la luz, los electrones forman una nube alrededor dei 
núcleo. La figura 2-4 muestra dos modelos de la estructura 
dei átomo de hélio como ejemplo. 

Los electrones y los protones están cargados eléct ricamente. 
Cada electrón tiene una unidad de carga negativa y cada pro- 
tón tiene una unidad de carga positiva. Un nêutron, como su 
nombre indica, es eléct ricamente neutro,. Los protones dan al 
núcleo una carga positiva y es la atracei ón entre cargas opues- 
tas la que mantiene el rápido movímiento de los electrones 
cerca dei núcleo. 

El nêutron y el protón son casi idênticos en masa, cada uno 
de alrededor de 1,7 x IO' 24 graínos (g). Los gramos y otras uni- 
dades convencionales no son muy ú tiles para describír la ma- 
sa de objetos tan minúsculos. Por lo tanto, para los átomos y 


Nube de carga negativa 

(2 electrones) Electrones 



v* 


(a) Este modeto representa a los 
electrones como una nube 
de carga negativa, como si 
hubíáramos tomado muchas 
fotografias instantâneas de tos 
2 electrones a través dei t tempo, 
donde cada punto representa la 
posición dei electrón en un punto 
determinado dei tiempo. 


(b) En este modelo aun más 
simplificado, los electrones se 
muestra n como dos esferas 
azules pequenas sobre un 
círculo alrededor dei núcleo. 


Ék Fig. 2-4. Modelos simplificados de un átomo de helio (He). 

El núcleo de helio se compone de 2 neutrones (marrón) y dos pro- 
tones (rosa), Los electrones (azul) se mueven rapidamente alrededor 
de los núcleos. Estos modelos no están a escala; sobreestiman de 
forma excesiva el tamano dei núcleo en relación con la nube de elec- 
trones. 


las partículas subatômicas (y para las moléculas tambíén), uti- 
lizamos una unidad de medida llamada el dalton. en honor a 
John Dalton, el científico britânico que ayudõ a desarrollar la 
teoria atómica alrededor de 1800, (El dalton es igual a la unt- 
ei a d de mas a atômica, o amu. una unidad que usted puede ha- 
ber encontrado en algún otro libro.) Los neutrones y los 
protones tienen masas cercanas a 1 dalton. Debido a que la 
masa de un electrón es de solo un [ / 2 ooo de un neu trón o 
un protón, podemos ignorar los electrones cuando calculamos 
la masa total de un átomo. 

Número atómico y masa atómica 

Los átomos de los diversos elementos diúeren en su número 
de partículas subatômicas., Todos los átomos de un elemento en 
particular tienen el mismo número de protones en su núcleo. Es- 
te número de protones, que es exclusivo de ese elemento, se fla- 
ma número atómico y se escribe como un subíndiee a la 
izquierda dei símbolo para el elemento. La abreviatura .He, por 
ejemplo, indica que un átomo dei elemento helio tiene dos pro- 
tones en su núcleo, A menos que se indique de otra manera, un 
átomo tiene carga eléctrica neutra, lo que significa que sus pro- 
tones deben estar equilibrados por un número igual de electro- 
nes. Por Io tanto, el número atómico nos indica el número de 
protones y también el número de electrones en un átomo eléctri- 
camente neutro, 

Se puede decludr el número de neutrones de ima segunda 
cantidad, el número de masa, que es la suma de protones mas 
neutrones en el núcleo de un átomo. El número de masa se es- 
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~" e coni ° 1,11 SLiperlndice a la izquierda dei símbolo de un ele- 
;- enl ° Por ejemplo, podemos utilizar esta grafia para escribir un 
- -omo de helio como {He. Debido a que d número atómico indi- 
- - li a n tos protones háy, se puede determinar el numero de neu- 
•: • nes restando el número atómico dei número de masa: Un átomo 
i! '- nene 2 neutrones. Un átomo de sodio, “Na, liene 11 pro- 
- es. 1 1 electrones y 12 neutrones. El átomo más simple es el hi- 
: geno {H, que no time neutrones; éste se compone de un solo 
rroton con un único electrón moviéndose alrededor de él. 

^asi toda la masa de un átomo se concentra en su núcleo por- 
. como mencionamos con anterioridad, Ia contribudón de 
- tcriones a la masa es casi insignificante. Debido a que los neu- 
..ones ) protones tienen cada uno una masa muy cercana a 1 
“ lon ; el número de masa es una aproximación a ia masa total 
_ i un átomo, denominada su masa atómica. Por Io tanto podría- 

~ atirmar que la masa atómica dei sodio (“Na) es de 23 dal- 
aunqtte exact amente sea de 22,9898 daltons. 


Isótopos 

: '"'dos los átomos de un elemento dado tienen el mismo nú- 
;erü Je protones, pero algunos átomos tienen más neutrones 
•- oiros átomos dei mismo elemento y, por lo tanto, tienen ma- 
. masa. Estas formas atómicas diferemes se denominan isóto- 
pos dei elemento. En la naturaieza, un elemento se encuentra 
no utla m ezcla de sus isótopos. Por ejemplo, consideremos los 
; topos dei elemento carbono, que tiene el número ató- 
. 6, El isótopo más común es el carbono 12, “C, que re- 
presenta alrededor dei 99% dei carbono en la naturaieza, Tiene 
neutrones. La mayoría def 1% restante se compone de átomos 
. isótopo “C, con 7 neutrones. Un tercer isótopo, aún más ra- 
'jC, tiene 8 neutrones. Obsérvese que los tres isótopos dei 
.. ono tienen 6 protones; si no fuera así, no serian carbono, 
.unque los isótopos de un elemento tienen masas levemente di- 
u rentes, se comportan de forma idêntica en las reaccíones quí- 
- -as (El número considerado generalmente como la masa 
■ ' . mica de un elemento, 22,9898 daltons en el caso dei sodio, es 
realidad un promedio de las masas atómicas de todos los isó- 
ros dei elemento que se encuentran en la naturaieza.) 
unto el 'C como el n C son isótopos estables, lo que significa 
“ ■ - ;us núcleos no tienen una tendencia a perder partículas. El 
' j 0 P° f s ' n embargo, es inestable, o radioactivo. Un isótopo 
radioactivo es aquel en el cual el núcleo se descompone espontá- 
■ --amente y emite partículas y energia. Guando la descomposidón 

- - - fouce a un cambio en el número de protones, el átomo se trans- 
m-u en un átomo de un elemento diferente. Por ejemplo. el car- 

one radioactivo se descompone hasta formar nitrógeno. 

— - isótopos radioactivos tienen muchas aplicaciones útiles en 
logia, En el capítulo 26 se verá la maneta en que los investiga - 

- utilizan medidas de la radioactividad en los fósiles para datar 
^ restos de la vida pasada Los isótopos radioactivos tambíén son 
— . ; como marcadores para seguir a los átomos a través dei meia- 

' . -:smo, los procesos químicos de un organismo. Las células usan 
. i átomos radioactivos como si no fueran isótopos radioactivos dei 
mismo elemento, pero el marcador radioactivo puede detectarse rá- 
mente. La figura 2-5 presenta un ejemplo de cómo uúlizan 
u biólogos los marcadores radioactivos para seguir los procesos 
r: oiogicos, en este caso, células haciendo copias de su DNA. 

Los marcadores son herramientas diagnósticas importantes en 
medicina. Por ejemplo, ciertos trastornos renales pueden dia^- 
asticarse myectando pequenas dosis de sustancias que coritie- 
■ ii- isótopos radioactivos en la sangre y midiendo luego la 
untidad de marcador excretado en Ia orina. Los marcadores ra- 



Marcadores radioactivos 


T Los científicos utifizan isótopos radioactivos 

para marcar çiertas sustancias químicas, y crean marcadores que 
pueden emplearse para seguir un proceso metabólico o localizar la 
sustancia dentro de un organismo, En este ejemplo, los marcadores 
radioactivos se están utilizando para determinar el efecto de la 

temperatura sobre la velocidad a ia cual las células elaboran copias 
de su DNA. 



Ingredientes que 
induyen eJ marcador 
radioactivo 
(azul brilfante) 

' / 

Células humanas 


Incubadoras 


V 






Se anaden los ^ ^ 

ingredientes para fabricar 
DNA a células humanas, Un 
ingrediente está marcado con *H ( un isótopo radioactivo dei hi- 
d roge no. Nueve placas de Petri con céiuias se incuban a dife- 
rentes temperaturas. Las céiuJas elaboran DNA nuevo, e 
incorporan el marcador radioactivo con : H. 


© Se coiocan las células 
en tubos r se aisia su 
DNA y se efiminan 
los ingredientes no 
utilizados. 







Se anade una solución denominada ifquido de centelleo a 
los tubos y se coiocan éstas en un contador de centelleo. 
Como resultado dei -H en el DNA recientemente sintetiza- 
do, éste emite radiadón que excita a las sustancias quími- 
cas en el líquido de centeJIeo y determina que emitan luz. 

Los desteIJos de fuz son registrados por eJ contador de 
telfeo. 







tcueriud ue ios aesteifos, que son re- 
por minuto, es proporcionai a la canti- 
ictivo presente, e indica la cantidad de 

cuentas por mi- 
nuto se represen- 
ta n en función 
de la temperatu- 
ra, está claro que 
la temperatura 
afecta a fa veloci- 
dad de síntesis 
de! DNA: ía ma- 
yor parte dei 
DNA se sintetizo 
a 35 °C 


Temperatura 
óptima para 
la síntesis 
dei DNA 


Temperatura CC ) 


RESULTADOS 
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Tejido " 
canceroso 
en la garganta 


à Fig. 2-6, Exploradón por PET, un procedímiento médico que 
emplea isótopos radioactivos. La PET, sigla en inglês de tomogra- 
f ia por emisión de positrones, detecta localizaciqfies de actividad quí- 
mica intensa en e! oierpo. P ri mero se tnyecta al paciente un 
nutriente como glucosa marcada con un isótopo radioactivo que 
emite partículas subatômicas. Estas partículas colísionan con electro- 
nes que quedaron disponibles debido a reaccíones químicas en el 
cuerpo. Una PET detecta la energia liberada en estas colisiones y re- 
gistra los "sítios caíientes", las regiones de un órgano que estãn más 
activas quimicamente en ese momento. El color de la imagen varia 
con la cantidad dei isótopo presente; aqui, el color amarillo bnllante 
identifica un sitio caliente debido a tejido canceroso localizado en la 
garganta. 


dioactivos también se usan en cotnbinación con instrumentos de 
ímágenes complejas, como el PET, que permite visualizar câm- 
bios en los procesos químicos, como los que se producen en el 
crecimiento de un tumor canceroso (fig. 2-6). 

Áunque los isótopos radioactivos son muy útiles en la investiga- 
ción biológica y en medicina, la radiación de los isótopos también 
plantea un peiigro para la vida por danar moléculas celulares, I.a 
gravedad de este dano depende dei tipo y cantidad de radiación que 
absorbe un organismo. Una de las amenazas medioambientales mas 
serias es la lluvia radioactiva de los accidentes nucleares. Las dosís 
de la mayoría de los isótopos utilizados en el diagnóstico médico, 
sin embargo, son relativamente seguras. 

Los niveles de energia de los electrones 

Los modelos simplificados dei átomo que se muestran en la fi- 
gura 2-4 exageran mucho el tamano dei núcleo en relaeión al vo- 
lurnen dei átomo entero. Si un átomo de hélio fuese dei tamano 
dei estádio Yankee, el núcleo seria solo dei tamano de una goma 
de borrar en el centro dei campo. Àdemás, los electrones podrfan 
ser como dos mosquitos diminutos que zumban alrededor dei 
estádio, en un espacio de cerca de un millón de veces más gran- 
de que el núcleo. Los átomos se componen en su mayor parte de 
espacio va cio. 

Guando dos átomos se aproximan entre si durante una reac- 
ción química, sus núcleos no se acercan lo suficiente como para 


interacLoau Solo en las tres dases de partículas subatômicas que 
hemos comentado, los electrones particípan directamente en las 
reaccíones químicas entre átomos. 

Los electrones de un átomo varlan en la cantidad de energia 
que poseen, La energia se define como la capacidad para causar 
cambio, por ejemplo, al realizar trabajo La energia potencial es 
la energia que la matéria posee debido a su localizadón o estruc- 
tura. Por ejemplo, debido a la altitud, el agua contenida en un 
depósito sobre una colina tiene energia potencial Guando las 
compuertas de un embalse se abren y d agua cae, la energia pue- 
de emplearse para efectuar un trabajo, como, por ejemplo, accio- 
nar generadores. Debido a que Ia energia se ha consumido, el 
agua tiene menos energia en la parte inferior de la colina que la 
que lenia en el depósito. La matéria tiene una tendencia natural 
a mover se hacia el estado de energia potencial más bajo posibie; 
en este ejemplo el agua cae hacia abajo. Para restaurar la energia 
potencial de un depósito debe efectuarse un trabajo para elevar 
el agua en contra de la gravedad, 

Los electrones de un átomo también tienen energia potencial de- 
bido al modo en que estãn dispuestos en relaeión con el núcleo. Los 
electrones cargados negativamente son atraídos hacia el núcleo car- 
gado positivamente. Supone rrabajo mover un electrón fuera dei 
núcleo, de manera que cuanto mayor sea Ia distancia a que se en- 
cuentran los electrones respecto dei núcleo, mayor es su energia po- 
tencial. A diferencia dei flujo continuo de agua hacia abajo, los 
câmbios en la energia potencial de los electrones pueden ocurrir so- 
lo en intervalos de cantidad es fijas, Un electrón con cima cantidad 
discreta de energia es algo así como una pelota sobre una escalina- 
ta (fig. 2-7a). La pelota puede tener caniidades difeiemes de ener- 
gia potencial, según el escalón en que se encuentre, pero no puede 
pasai' mucho tiempo entre los escalones.. Un electrón no puede 
existir entre sus estados fijos de energia potencial. 

Los diferentes estados de energia potencial que los electrones 
tienen en un átomo se denominan niveles de energia. Un nivel de 
energia de un electrón se correlaciona con su distancia promedio 
desde ei núcleo; estas distancias promedio se representan simbó- 
licamente por las órbitas de electrones (fig. 2-7 b), La primera 
órbita es la más cercana al núcleo y los electrones de esta órbita 
tienen la menor energia potencial. Los electrones de la segunda 
órbita tienen más energia, los electrones en la lercera órbita más 
que los de la segunda y así sucesiva mente, Un electrón puede 
cambiar la órbita que ocupa, pero solo mediante absordón o per- 
dida de una cantidad de energia igual a la diferencia de energia 
potencial entre su posícíón en Ia órbita antigua y la de la órbita 
nueva. Guando un electrón absorbe energia, se rnueve a una ór- 
bita más alejada respecto dei núcleo. Por ejemplo, la energia de 
la luz puede excitar un electrón hada un nível de energia supe- 
rior. (Por cieno, éste es e! primer paso que se da cuando las plan- 
tas captan la energia de la luz solar para la fotosíntesis, proceso 
que produce alimento a partir de dióxido de carbono y agua), 
Cuando un electrón pierde energia, éste “regresa” a una órbita 
mas cercana al núcleo y la energia perdida general mente se libe- 
ra al ambiente en la forma de calor. Por ejemplo, la luz solar ex- 
cita los electrones de la pintura de un coche oscuro hacia niveles 
de energia más altos. Cuando los electrones regresan a sus nive- 
les onginales, la superfície dei auto se calienta, Esta energia tér- 
mica puede transferirse al a ire o a su mano si usted toca el auto, 

ConfiguraciÓTt electrónica y propiedades 
químicas 

El comportamiento químico de un átomo está determinado 
por su configuracíón electrónica; esto es, la distribución de 
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(a)Una bola que cae por 
una escalara propor- 
ciona una analogia para los 
niveles de energia de electrones 
debido a que solo puede 
apoyarse sobre cada escalón, 
y no entre dos escalones. 



b) Un electrón puede moverse desde un nivel a otro solamente si la energia 
que gana o pierde es exactamente igual a la diferencia en energia 
entre los dos niveles. Las flechas indican algunos de los posibles câmbios 
escalonados en energia potencial. 

A Fig, 2-7. Niveles de energia de los electrones de un átomo. Los 

e ectrones existe n solo en niveles fijos de energia potencial que también 
se denominan órbitas de electrones. 


electrones en las órbitas dei átomo. Comenzando con el hidró- 
geno, el átomo más simple, podemos imaginar la lormación de 
los átomos de otros elementos adicionando un protón y un 
electrón por vez (junto con un número apropiado de neutro- 
nes). La figura 2-8, una versión abreviada de lo que se deno- 
mina tabla periódica de /os e/emeníos, muestra esta distribución 
de electrones en los prime ros 18 elementos, desde el h i droge - 
no (j H) hasta el argón ( IS Ár). Los elementos están organizados 
en tres filas, o períodos, correspondiemes al número de órbitas 
de electrones en sus átomos. La secuencia de izquierda a dere- 
cha de los elementos de cada fila corresponde a la adiei ón se- 
cuendal de electrones (y pro tones). 

El electrón deí hidrógeno y los dos electrones dei heiio se loca- 
lizan en la primera órbita. Los electrones, al igual que toda la maté- 
ria, tienden a existir en el estado de energia potencial más bajo 
disponiblè que tienen en la primera órbita, Sin embargo, la p rí me- 
ra órbita puede contenex no más de dos electrones; por lo tanto, so- 
lo hay dos elementos (hidrógeno y hélio) en la primera füa de la 
tabla. Un átomo con más de dos electrones debe usar órbitas más 
altas, debido a que la primera órbita está llena. El próximo elemen- 
to, e! litio, tiene tres electrones, Dos de estos electrones llenan la pri- 
mera órbita, mientras que el tercer electrón ocupa la segunda 
órbita. La segunda órbita con tiene un máximo de ocho electrones. 
El neón, al final de la segunda fila, tiene ocho electrones en la se- 
gunda órbita, completando un total de 10 electrones 

El com portam lento químico de un átomo depende, sobre 
todo, dei número de electrones en su órbita más externa. Lla- 



Hidrógeno 

iH 

Primera 
órbita 



Masa atómica 



Segunda 

órbita 


Litio 

3 Ü 


Berilio 

4 Be 


Boro 

sB 


Carbono 


1 n 

I I 


Nitrógeno 

?N 


Oxigeno 

S 0 


Flúor 

gF 


Neón 

jolde 



Tercera 

órbita 


Sodio 

i,Na 


f < 


Magnésio 

12 Mg 


Alumínio 

#i 


YV 


Silício 

i 4 Si 


Fósforo 


\ 


Azufre 

16 S 


Cloro 

17 CI 


Argón 

i&Ar 


A Fig. 2-8. Diagramas de las órbitas de 
electrones de los primeros 18 elementos de 
la tabla periódica. En una tabla periódica es- 
tanciar la informacíón de cada elemento se pre- 
senta como se muestra para el helio en el 
recuadro. En los diagramas en esta tabla modifi- 


cada, los electrones se muestra n como p untos 
azules y las órbitas de electrones (que represe n- 
tan niveles de energia) como anillos concêntri- 
cos. Utilizamos estos diagramas de capas de 
electrones como una manera conveniente de re- 
presentar la distribución de los electrones de un 


átomo entre sus capas electrónicas, pero 
recuerde que estos son modelos simplificados. 
Los elementos están d is pu estos en filas, cada 
una de las cuaies representa que está completa 
una órbita de electrones, A medida que se ana- 
den los electrones ocupan la órbita disponiblè 
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mamos a estos electrones externos electrones de valência y 
a ía órbita de los electrones más externa, la órbita de valen- 
cia* En el caso dei li Lio hay solo un electrón de valência y la 
segunda órbita es la órbita de valência. Los á tornos eon el 
mismo numero de electrones en sus órbitas de valência exhi- 
ben un comportam iento químico similar. Por ejempkç el 
ílúor (F) y el cloro (Cl) tienen sieie electrones de valência y 
ambos se combínan con el elemento sodio para formar com- 
puesLos (üg. 2-2). Un átomo con una órbita de valência com- 
pleta no es reaciivo; es decir, no imeractuará rápidamente 
con oiros átomos con Los que se encuenire. A la derecha de la 
tabla periódica están el hélio, el neón y el argón, los tres úni- 
cos elementos de la figura 2-8 que tienen sus órbitas de va- 
lência 1 lenas. Estos elementos se d ice que son inertes, lo que 
significa que no son reaatvos desde el punto de vista quími- 
co, Todos tos de más átomos de la figura 2-8 son reacti vos 

quimicamente debido a que tíenen las órbitas de valência in- 
completas. 

Orbitales electrónicos 

A princípios dei siglo xx, las órbitas electrónicas de un átomo 
se visualiza ron como nuas de electrones que gira ba n alrededor 
det núcleo, de alguna manera como planetas que giran alrede- 
dor dei sol. Aún es conveniente utilizar los diagramas de círcu- 


los concêntricos de dos dimensiones para simbolizar las órbitas 
de electiones, como en la figura 2-8, si tenemos en mente que 
una órbita de electrones representa la distancia promedio de un 
electrón respecto dei núcleo, Sin embargo, éste es solo un mode- 
lo, y no proporciona una descnpdón real de un átomo. En reali- 
dad, nunca podemos saber el camino exacto de un electrón. Lo 
que podemos hacer en cambio es describír d espado en el cual 
un electrón pasa la mayoria dei t tempo, El espado tridimensio- 
nal donde un electrón se encuentra el 90% dei tiempo se deno- 
mina orbital. 

Cada órbita se compone de un número determinado de or- 
bitales de formas y oriemaciones características (fig. 2-9). 
Usted puede pensar en un orbital como un componente de 
una órbita de electrones, (Recuerde que una órbita de electro- 
nes corresponde a un nível de energia particular.) La primera 
órbita de electrones riene solo un orbital s esférico (denomi- 
nado Is), pero la segunda órbita tiene cuatro orbitales: un or- 
bital s esférico grande (denominado 2s) y tres orbitales p con 
forma de pesa (denominados orbitales 2 p). Cada orbital 2 p se 
orienta en ângulos rectos respecto de los otros dos orbitales 

(%■ d -9), (La tercera y más alta órbita electrónica también 
tiene orbitales s y p, y también orbitales de formas más com- 
plejas.) 

Solo dos electrones pucden ocupar un orbital, Por esto, la 
primera órbita electrónica es capaz de contener como máximo 



Â Fig. 2-9 . Orbitales de electrones. Las 

formas tridimensionales en la mitad superior 
de esta figura representan los orbitales de 
electrones; los volümenes de espado donde 
hay mayor probabilidad de encontrar los elec- 
trones de un átomo. Cada orbitai contiene un 
máximo de dos electrones. La mitad inferior 
de Ja figura muestra los diagramas de órbitas 


de electrones correspondientes. (a) La prime- 
ra órbita de electrones tiene un orbital esféri- 
co (s), designado Is. (b) La segunda y todas 
ias órbitas más altas tienen un orbitai s más 
grande (designado 2s para ia segunda órbita) 
más tres orbitales con forma de mancuerna 
denominados orbitales p (2p para ía segunda 
órbita). Los tres orbitales 2p se ubican en ân- 


gulo recto uno respecto ai otro a ío fargo de 
los ejes imaginários x, y y z de un átomo. Ca- 
da orbitai 2p está dibujado en un color dife- 
rente, (c) Para simbolizar los orbitales de 
electrones de! elemento neón, que tiene un 
total de 10 electrones, superponemos el orbi- 
tal ls de la primera órbita y los orbitales 2s y 
2 p de la segunda órbita. 


38 


untDAD uno Li química de la vida 




dos electrones en su orbital s. E! electrón solitário de un ãio- 
iiio de hidrógeno ocupa ei orbital ls. como lo hacen los dos 
eleeirones de un átomo de heíio. Los cuatro orbiules de la se- 
gunda órbita de eleeirones pueden contener como máximo 
ocho eleeirones. Los eleeirones de cada uno de los cuatro on 
bi tales tienen casi la mísma energia, pero se mueven en voto- 
menes diferentes dei espado. 

La reaetividad de los átomos surge de la presencia de elec- 
trones des ap areados en uno o más orbilales de sus capas de 
valência. Ohsérvese que las configu raciones electrónicas de la 
figura 2-8 aunientan con la adición de un electrón por vez. 
Por motivos de sendllez se coloca un electrón en cada lado de 
la órbita más externa hasta que la órbita esté medio tlena y 
luego se apare an los eleeirones hasta que la órbita se comple- 
ta. Guando los átomos internet úan para completar sus órbitas 
de valência» son los eleeirones des aparecí dos los que partici- 
pam 


Qvakiaeiòn de conceptos 


1 , Un átomo de titio tiene ires protones y cuaLro neutron.es. 
jGuál es su masa atómica en dahons? 

2. Un átomo de nitrógeno tiene siete protones y el isótopo 
más común dei nitrógeno tiene siete neu trones. Un isóto- 
po radioactivo dei nitrógeno tiene ocho neu trones. ^Cuál 
cs d número atómico y cl número de masa dc este nitró- 
geno radioactivo? Escriba el símbolo químico con subin- 
díce y superíndice. 

3. Observe la figura 2-8 y determine el número atómico dd 
magnésio, |Cuántos protones y eleeirones tiene? f : Guari- 
ta-, órbitas dc eleeirones? -Cuántos eleeirones de valência 
hay en la órbita de valência? 

4, En un diagrama de 3a órbita electrónica dd fósforo, ^ert 
quê órbita los eleeirones tienen la mayor energia poten- 
cial? lEn qué órbita los eleeirones nenen ia menor ener- 
gia potencial? 

3. ^Cuántos electrones tiene el flúor? ^Cuántas órbitás elec- 
trónicas? Nombre 3 os orbital es que esián ocupados. 
^Cuántos eleeirones desapareados tiene el flúor? 

Veanse las respuesías en el Apêndice A. 


Concepto 


La formación y la función de las 
moléculas dependen de los enlaces 
químicos entre los átomos 

Ah ora que hemos visto la estruetura de átomos podemos as- 
cender en la jerarquia de la organizacíón y ver como se com- 
binan los átomos para formar moléculas y compuestos iónicos. 
Los átomos con órbitas de valência incompleta pueden inte- 
racmar con algunos otros átomos de manera que cada uno 
complete su órbita de valência: los átomos comparte n o irans- 
fieren sus electrones de valência. Estas interacciones general- 
mente ocasionan átomos que permaneceu juntos» mamenidos 
por atracei o nes denominadas enlaces químicos. Los enlaces 
químicos más fuertes son los enlaces covalemes y los enlaces iõ- 
nieos. 


Enlaces covalentes 

Un enlace covalentc consiste en un par de electrones ele 
valência compartidos por dos átomos. Por ejemplo, considere- 
mos qué sucede cuando dos átomos de hidrógeno se aproxb 
man entre si. Recordemos que el hidrógeno tiene un electrón 
de valência en la primera órbita» pero la capacidad de la órbi- 
ta es de dos electrones. Cuando los dos átomos de hidrógeno 
se aproximan suficientemente para que sus orbilales ls se su- 
perpongan, compai ten sus electrones (fig, 2-10). Cada átomo 
de hidrógeno ah ora tiene dos electrones asociados con él, can- 
tidad que completa una órbita de valência, que se muestra en 
un diagrama de órbitas de electrones en La figura 2-1 la, Dos 


En cada átomo de 
hidrógeno, el único 
electrón se mantíene 
en su orbitai mediante 
su atracción al protón 
dei núcleo. 


Cuando dos átomos se 
aproximan entre sf el 
electrón de cada átomo 
tambíén es atraído hacia 
ei protón en el otro núcleo. 


Átomos de hidrógeno (2 H) 



Los dos electrones quedan 
compartidos en un enlace 
cova lente para formar 
una molécula de H 2 


* 




Molécula de 
hidrógeno (H 2 ) 


A Fíg. 2-10. Formación de un enlace covalente* 
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o más átomos que se mantienen unidos por enlaces co valentes 
constituyen una molécula, En este caso se ha formado una 
molécula de hidrógeno. Se puede abreviar la estruciura de es- 
ta molécula como H-H, donde la línea representa un enlace 
covaleme simple. o simplemente un enlace simple; es decir, 
un par de electrones compartidos. Esta notación, que repre- 
senta tanto a los átomos como a los enlaces, se denomina fór- 
mula estructural Se puede abreviar aun más escribiendo H 3 , 
una fórmula molecular que indica simplemente que la molé- 
cula consiste en dos átomos de hidrógeno. 

Con seis electrones en su segunda órbita de electrones, el 
oxigeno requiere dos electrones más para completar su órbita 
de valência. Dos átomos de oxigeno íorman una molécula al 
compartir dos pares de electrones de valência (fig. 2-1 1b), Por 
lo tanto, los átomos estãn unidos mediante lo que se denomina 
un enlace covaleme doble, o simplemente un doble enlace. 

Cada átomo que puede compartir electrones de valência 
tiene una capacidad de enlace correspondiente al número de 
enlaces co valentes que puede formar el átomo. Guando se for- 
man los enlaces, le dan al átomo un complemento completo 
de electrones en la órbita de valência. Por ejemplo, la capaci- 
dad de unión dei oxigeno es 2, La capacidad de unión se de- 
nomina la valência dei átomo y, por lo general, iguala el 
número de electrones desapareados en ia órbita (de valência) 
más externa. Intente determinar las valências dei hidrógeno, 
ei oxigeno, el nitrógeno y el carbono mediante el estúdio de 
las configu raciones electrónicas de la figura 2-8. Al contar los 
electrones desapareados usted puede ver que la valência dei 
hidrógeno es 1; la dei oxigeno, 2; ia dei nitrógeno, 3 y la dei car- 
bono, 4, Un caso más complicado es el dei fósforo (P), otro 
elemento importante para la vida. El fósforo puede tener una 
valência de 3, como se podría predecir en función de sus tres 
electrones desapareados. Sin embargo, en moléculas impor- 
tantes desde el punto de vista biológico, es lícito considerar 
que tiene una valência de 3 y forma tres enlaces simples y un 
doble enlace. 

Las moléculas H 2 y 0 2 son elementos puros, no compuestos 
(un compuesto es una combinación de dos o más elementos 
di/ercníes). Un ejemplo de una molécula que es un compuesto 
es el agua, cuya fórmula molecular es H 2 0* Se necesitan dos 
átomos de hidrógeno para satisfacer la valência de un átomo 
de oxigeno. La figura 2-1 1c muestra la estructura de una mo- 
lécula de agua, El agua es tan importante para la vida que el 
capítulo 3 está dedicado completamente a su estructura y 
eomponamiento, 

OLra molécula que es un compuesto es el metano, el prin- 
cipal componente dei gas natural, cuya fórmula molecular es 
CH. (fig, 2-1 ld), Se necesitan cuatro átomos de hidrógeno, 
cada uno con una valência de 1, para complementar un átomo 
de carbono, con una valência de 4. En el capítulo 4 se verãn 
nmchos otros compuestos dei carbono, 

La atraccíón de un lipo de átomo en particular por los elec- 
trones de un enlace covaleme se denomina electronegatividad, 
Cuanto más electronegativo sea el átomo, más fuert emente 
atraerá a los electrones compartidos hacía él. En un enlace co- 
valente entre dos átomos dei mismo elemento, cl resultado dei 
"tira y afloja" para los electrones comun.es es un “empate”; los 
dos átomos son igualmente electronegativos. Este enlace, en el 
cual los electrones se coraparten de forrna equitativa, es un en- 
lace co valente no polar. Por ejemplo, el enlace covalente clel 
H 2 es no polar, como lo es el doble enlace def 0 2 , Sin embar- 
go, en otros compuestos, en los que un átomo se une a un 
átomo más electronegativo, los electrones dei enlace no se 
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Nombre 

Diagrama 

Fórmula 

Modelo 

{fórmula 

de órbitas 

estructural 

espacial 

molecular) 

de electrones 



(a) Hidrógeno (H 2 ). 

Dos átomos de 

hidrógeno pueden © © H—H 

formar un enlace 

simple. 



(b) Oxigeno (0 2 ). Dos 

átomos de oxigeno 
comparten dos pares ^ 
de electrones para 
formar un enlace 
doble. 




(c) Agua (H 2 0). Dos 

átomos de 
hidrógeno y un 
átomo de oxigeno 
se unen mediante 
un enlace covalente 
para producir una 
molécula de agua. 

(d) Metano (CH 4 ), 

Cuatro átomos de © 

hidrógeno pueden 

satisfacer la @ @ @ 

valência de un w - 

átomo de carbono 

para formar © 

metano. ^ 


â Fig. 2-11. Enlace covalente en cuatro moléculas. Un enlace co- 
valente simple consiste en un par de electrones compartidos. La canti- 
dad de electrones requeridos para completar una órbita de valência de 
un átomo, generalmente determina cuántos enlaces formará ese áto- 
mo. Se muestran tres formas de indicar enlaces; el modelo espacial es- 
tá cerca de representar la forma actual de la molécula (véase tarmbién 
la figura 2-16). 


H— C — H 
I 

H 




coraparten equitativameme. Este tipo de enlace se denomina 
enlace covalente polar. Estos enlaces varían en su polaridad, 
de acue rd o con la electronegatividad relativa de los dos áto- 
mos, Por ejemplo, los enlaces individuales dei metano (CH 4 ) 
son levememe polares debido a que el carbono y el hidrógeno 
difieren levememe en su electronegatividad. En un ejemplo 
más extremo los enlaces entre el oxigeno y los átomos de hi- 
drógeno de una molécula de agua son bastante polares (f ig. 
2 - 12 ) Et oxigeno es uno de los más electronegativos de los 
92 elementos y atrae electrones compartidos con mueha ma- 
yor fuerza que el hidrógeno. En un enlace covalente entre el 
oxigeno y el hidrógeno, los electrones pasan más tiempo cerca 
dei núcleo dei oxigeno que dei núcleo de hidrógeno, Debido a 
que los electrones tienen una carga negativa, la distribución 
desigual de los electrones en el agua determina que el átomo 
de oxigeno tenga una carga negativa parcial (indicada por la le- 
tra griega Ô delante de un signo menos, 5-, o "delta menos") y 
cada átomo de hidrógeno tiene una carga parcial positiva (5 -k 
o "deita más : '). 



Debido aqueel oxigeno (O) es mãs electronegativo que 
el hidrògeno (H), los electrones compartidos son atraídos más 
hada el oxigeno, 



Esto da lugar a 
una carga 
negativa parcial 
sobre el oxigeno 
y una carga 
positiva parcial 
sobre los 
hídrógenos. 


A Fig. 2-12, Enlace covalente polar en una molécula de agua. 


Enlaces tónicos 

En algunos casos, dos átomos son tan desiguales en su atrae- 
dón por tos electrones de valência que el átomo mãs ekctrone- 
gativo despoja por completo a su companero de un electrón. Esto 
sucede cuando un átomo de sodio ( n Na) se encuentra con un 
átomo de cloro ( I7 C1) (fig, 2-13}* Un átomo de sodio tiene un to- 
tal de 1 1 electrones, con su único electrón de valência en la ter- 
cem órbita de electrones. Un átomo de cloro tiene un total de 17 
electrones, con siete electrones en su órbita de valência, Cuando 
estos dos átomos se eneuentran, cl único electrón de valência dei 
sodio es transferido ai átomo de cloro y ambos átomos quedan 
con sus órbitas de valência completas. (Debido a que el sodio no 
tiene mãs un electrón en la tercera órbita, la segunda órbita es 
ahora la órbita de valência.) 

La transferencia de electrones entre los dos átomos mueve una 
unídad de carga negativa desde el sodio hasta el cloro. El sodio, 
ahora con 1 1 protones pero solo 10 electrones, tiene una carga 
eléctrica neta de 1+. Un átomo cargado (o molécula) se denomi- 
na ion. Cuando la carga es positiva, el ion se denomina especifi- 
camente catión; el átomo de sodio se ha convertido en un caiton. 
A la inversa, el átomo de cloro, al haber ganado un electrón adi- 
cional, tiene ahora 17 protones y 18 electrones, lo que supone 
una carga eléctrica neta de 1—. Se ha convertido en un ion cloro: 
un aniòn, o ion cargado negativamente, Debido a sus cargas 


opuestas, los cationes y los aniones se atraen entre sí; esta atrac- 
ción se denomina enlace iónico, La transferencia de un electrón 
no es la formación de un enlace; mãs bien, permite que un enla- 
ce se forme debido a que da como resultado dos iones. Dos ie- 
nes cualesquiera de carga opuesta pueden formar un enlace 
tónico, Los iones no necesitan haber adquirido su carga por 
transferencia electrónica mutua, 

Los compuestos formados por enlaces iónicos se denominan 
compitesios iónicos o sales El compuesio iónico cloruro de so- 
dio (NaCl) se conoce como sal de mesa (fig- 2-14). Las sales a 
menudo se encuentran en la naturaleza como cristales de diver- 
sos tamanos y formas, cada uno como un agregado de vastos nú- 
meros de cationes y aniones unidos entre sí por sus atracciones 
eléctricas y organizados en una red tridimensional, Un cristal de 
sal no se comporte de moléculas en el mismo sentido que un 
compuesto covalente, debido a que una molécula unida de tor- 
ma covalente tiene un tamano y un número de átomos definidos. 
La fórmula de un compuesto iónico, como el NaCl, indica solo 
la proporei ón de elementos en un cristal de la sal. El NaCl" no 
es nna molécula. 



M Fig, 2-14. Cristal de doruro 
de sodio. Los iones sodio (Na + ) y 
los iones cloruro (Cl") se mantienen 
juntos mediante enlaces iónicos. La 
fórmula NaCl nos dice que la rela- 
rión entre el Na + y el CS- es 1:1. 



0 £ I electrón de valência solitário de un 
átomo de sodio es transferido para 
acoplarse a los 7 electrones de valência 
de un átomo de cloro. 


► Fig. 2-13. Transferencia de electro- 
nes y enlace iónico, La atracción entre 
átomos, o iones, con carga opuesta es un 
enlace iónico, Un enlace sónico puede for- 
marse entre dos iones cualquiera con carga 
opuesta, aun si no se han formado median- 
te ta transferencia de un electrón desde uno 
al otro. 


Ma 

Átomo de sodio 


Cl 

Átomo de cloro 



0 Cada ion resultante tiene una órbita 
de valência completa, Un enlace iónico 
puede formarse entre iones de carga 
opuesta. 



Na + 

Ion sodio 
(un catión) 


CL 

Ion doruro 
(un anion) 


Cloruro de sodio (NaCl) 


j 
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No todas tas sales tienen números iguales de cartones y anio- 
nes. Por ejemplo, e! compuesto íõnico cloruro de magnésio 
(MgClJ üene dos iones cloruro por cada ion magnésio. El magne- 
sio ( ]2 Mg) debe perder dos elec trones externos para que el átomo 
tenga una órbita de valência completa, por lo que tiende a con- 
vertirse en un qatión con una carga neta de 2+ (Mg2+), Por lo 
tanto, un catión magnésio puede formar enlaces iõnicos con dos 
aniones cloruro. 

Ei término ion también se aplica a moléculas en terás que es- 
tá n cargadas eléci ricamente. En la sal cloruro de amonio 
(NH 4 C1), por ejemplo, el aniõn es un único ion cloruro (Cl - ), pe- 
ro el catión es amonio (NH 4 + ), un átomo de nitrõgeno con cua- 
iro átomos de hidrogeno unidos de forma co valente. Todo el ion 
amonio tiene una carga eléctrica de 1+ debido a que le falta un 
electrón, 

El ambiente afecta a la fuerza de los enlaces tónicos. En un 
cristal de sal seco, los enlaces son lan fuertes que se requiere 
un martillo y un cincel para romper suficientes enlaces y partir 
el cristal en dos. Sin embargo, si se coloca el mismo cristal sali- 
no en agua, la sal se disuelve a medida que Ia atraccion entre sus 
iones disminuye. En el siguiente capítulo se verá cómo el agua 
disuelve las sales. 

Enlaces químicos débiles 

En los organismos vivos. Ia mayoría de los enlaces químicos 
más fuertes son enlaces covalemes, que conectan átomos para 
formar las moléculas de una célula. Pero la existência de enlaces 
nnãs débiles dentro y entre las moléculas también es inclispensa- 
ble en la célula, en la que las propíedades de la vida surge n de 
esas interacciones. Las moléculas biológicas más importantes se 
man tienen en su forma funcional por medio de enlaces débiles. 
Adernas, cuando dos moléculas de la célula establecen contacto, 
sc pueden unir temporal mente por medio de enlaces débiles. A 
veces, la reversibilidad de los enlaces débiles es una ventaja. Dos 
moléculas pueden juntarse, responder la una a la otra de alguna 
forma y luego separarse. 

En [os organismos vivos hay vários tipos de enlaces químicos 
débiles que son importantes. Uno es el enlace ióníco, que se aca- 
ba de explicar. Otro tipo de enlace débil, crucial para la vida, se 
conoce como enlace de hidrogeno. 

Ei línces de hidrogeno 

Entre los diferentes tipos de enlaces químicos débiles, los 
enlaces de hidrogeno son tan importantes en la química de la 
vida que merecen atención especial. Un enlace de hidrogeno 
se forma cuando un átomo de hidrogeno unido de forma cova- 
leme a un átomo electronegaiivo Lambién es atraído hacia oiro 
átomo electronegauvo. Por lo general, en las células vivas, los 
elementos elearonegaiivos implicados son átomos de oxigeno 
o nitrõgeno. Remüase a la figura 2-15 para examinar el enlace 
de hidrogeno entre d agua (H 2 0) y el amoníaco (NH^). En el 
siguiente capítulo se verá cómo permiten los enlaces de hidró- 
geno entre moléculas de agua que algunos insectos caminen so- 
bre el agua. 

Fuerzas de vati der Wnaís 

Incluso una molécula con enlaces covalentes no polares pue- 
de tener regiones cargadas de forma positiva o negativa. Debido 
a que los electrones se encuentran en movimiento constante, no 
siempre están distribui dos cie forma simétrica en la molécula; en 
cualquier instante pueden acumulai se por casualidad en una 
parte de la molécula o en otra. Los resultados son ‘zonas calien- 



Un enlace de 
hidrogeno se 
produce a partir 
de la atracdón 
entre la carga 
positiva pardal 
sobre eE átomo 
de hidrogeno 
dei agua y la 
carga negativa 
parcial sobre el 
átomo de 
nitrõgeno dei 
amoníaco. 


A fig. 2-1 5. Enlace de hidrogeno. 


tes" siempre cambiantes que permiten a todos los átomos y mo- 
léculas unirse los unos a los otros. 

Estas fuerzas o interacciones de van der Waals son débi- 
les y tienen lugar solo cuando los átomos y las moléculas están 
muy cercanos entre si Pese a su debilidad, las interacciones de 
van der Waals demostraron reci eme mente ser 
responsables de la capacidad dei lagarto 
geco (derecha) para caminar por una pa- 
reci. Cada dedo dei geco tiene cientos de 
miles de pelos diminutos, con mülti- 
pies proyeedones en la puma de los 
pelos que incrementan la superfície. 

Aparentemente, las interacciones de 
van der Waals entre las moléculas de la 
punta de los pelos y las moléculas de 
la superfide de la pared son tan nu- 
merosas que a pesar de su debilidad 
individual, en conjunto pueden so- 
portar el peso corporal dei geco. 

Las interacciones de van der Waals, 
los enlaces hidrogeno, los enlaces ióni- 
cos y otros enlaces débiles pueden for- 
marse no solo entre moléculas sino también 
entre dile rentes regiones de una misma gran 
molécula, como una proteína. Aunque estos 
enlaces son individualmente débiles, su efecto 
acumulativo es reforzar la forma tridimensional 
de una gran molécula. Las importantes funciones 
biológicas de los enlaces débiles se descri ben en el 
capítulo 5. 



Forma y íunción molecular 

Una molécula üene un tamano y una forma característicos. A 
menudo, la forma precisa de una molécula es muy importante 
para su Íunción en la célula ri va. 

Una molécula que se comporte cie dos átomos, como ei H, o 
el O n es siempre lineal, pero las moléculas con más de dos 
átomos tienen formas más complicadas. Estas formas están 
determinadas por las posiciones cie los orbi tales de los átomos. 
Cuando un átomo forma enlaces covalentes, los orbitales en su 
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Cu atro orbítales híbridos 

Tres orbital es p 


i 

□rbital s 


Tetraedro 


íaj Hibridaeión de orbítales. El único orbital s y los tres orbítales p de 
una órbiia de valência de un enlace cova Sente se combtnan 
para formar cuatro orbítales híbridos con forma de lágrima. Estos 
orbítales se extienden hacia las cuatro esquinas de un tetraedro 
mnaginario (delineado en rosa). 




Modelo 

espacial 


Agua (H z O) 


Modelo de 
esfera y va ri II as 


Modelo de 
orbítales híbridos 

(con un modelo 
de esfera y va ri lia superpuesto) 


J3. 

H - — ' H 
1 04, 5° 


Par de 
electrones 
no unidos 


Metano (CH 4 ) 


(b) Modelos de formas moleculares. Se muestran tres modelos que 
representan la forma molecular para dos ejemplos: agua y metano. 
Las posiciones de los orbítales híbridos determinan las formas de 
ias moléculas. 


A Fig. 2-16 Formas moleculares debidas a orbítales híbridos. 


capa de valência se reacomodan. En ei caso de los átomos con 
electrones de valência en los orbítales s y p (revise la Hg. 2-9), 
los orbítales simples s y tres orbítales p se hibrídan para formar 
cuatro orbítales híbridos nuevos (en forma de lágrima) que se 
extienden desde la región dei núcleo atómico (fig. 2-1 6a). Si se 
conectan los extremos más largos de las lágrimas con lineas, se 
obliene el contorno de una forma geométrica llamada tetraedro, 
similar a una pirâmide. 

Ene! caso de la molécula de agua (1-1,0), dos de los orbítales 
híbridos en la órbita de valência de los átomos de oxigeno son 
compartidos con átomos de hidrógeno (fig. 2 - 16 b). El resulta- 
do es una molécula con forma aproximadamente similar a una 
V, con sus dos enlaces covalentes separados en un ângulo de 
104,5°, 

La molécula de metano (CH 4 ) üene la forma de un tetrae- 
dro completo porque los cuatro orbítales híbridos dei carbo- 


no se comparten con los átomos de hidrógeno (fig. 2-1 6b), Et 
núcleo de carbono se encuentra en el centro, extendiéndose 
sus cuatro enlaces covalentes de forma radial hacia los hidró- 
genos situados en las esquinas dei tetraedro. Las moléculas 
más grandes que comienen mui ti pies átomos de carbono, in- 
cluídas muchas de las moléculas que constituyen la matéria 
viva, tienen formas gene rales más complejas. Sin embargo, la 
forma tetraédrica de un átomo de carbono unido a oiros cua- 
tro átomos a menudo es un motivo repetitivo dentro de estas 
moléculas, 

La forma molecular es crucial en biologia porque determina 
el modo en que las moléculas biológicas se reconocen y respon- 
deu mutuamente con especificidad Solo las moléculas con for- 
mas complementarias son capaces de unirse entre sí por enlaces 
débiles. Un mecanismo de control dei dolor es un ejemplo de 
esta especifieidad. Las moléculas dc senatización natural es de- 
nominadas endorfinas se unen a moléculas específicas, llaniadas 
receptores, sobre la superfície de las células cerebrales, para pro- 
ducir euforia y aliviar et dolor. Las moléculas con íormas simi- 
lares a las endorfinas tienen efectos similares. La morfina, la 
heroína y otros narcóticos, por ejemplo, imitan a las endorfinas 
al unirse a los receptores de endorfinas en el cerebro (fig 2-17). 



Endorfina 

natural 


Carbono 
□ Hidrógeno 


Nitrógeno 

Azufre 

Oxigeno 


Morfina 


(a) Estructuras de la endorfina y la morfina. La región encuadrada 
de la molécula de endorfina (izquierda) se une a las moléculas 
receptoras sobre las células d ia na en el cerebro. La región encuadrada 
de la molécula de morfina (derecha) es un equivalente cercano. 



(b) Union a receptores de endorfina. Los receptores de endorfina 
sobre la superfície de una célula dei cerebro se unen tanto a endorfina 
corro a morfina. 


A Fig. 2-17, ímitación molecular. La morfina afecta a la percepción 
dei dolor y al estado emocional al imitar a las endorfinas naturales dei 
cerebro. 
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El papel de la forma molecular en la química cerebral ilustra la 
relación entre esuuctura y iunción, uno de los temas que unifi- 
can la biologia. 


Evaliiaciòn de conccptos 


1. i?OT qué la siguknte estructura no tiene sentido desde el 
pumo de vista químico? 

H-C=C— H 

2. Explique qué mantiene juntos a los átomos en un cristal 
de clorUfo de magnésio (MgCl 2 ) . 

Véame Iíjs respucstas eu el Apêndice A 


Concepto 


Las reacciones químicas forman 
y rompeu enlaces químicos 

La formación y la ruptura de enlaces químicos, que produce 
câmbios en la composición de la matéria, se denominan reaccio- 
nes químicas. Un ejemplo es la reacción entre hidrògeno v oxi- 
geno para formar agua: 


to * 3=0 

► OO 

'w/ Va/ 

a 


Oy 

2 11-1 -f 0 2 

► 2 H,0 

Reactivos 

Reacción Productos 


Esta reacción rompe los enlaces covalentes dei H 2 y dei 0 2 
y forma los nuevos enlaces dei H z O. Guando se escríbe una 
reacción química, se utiliza una ílecha para indicar la conver- 
sión de los matenales iniciales, denominados reactivos, en los 
productos, Los coeficientes indican el número de moléculas 
que participan; por ejemplo, el coeficiente 2 delante dei H, signi- 
fica que la reacción comienza con dos moléculas de hidrògeno. 
Nótese que todos los átomos de los reactivos deben contarse 
en los productos. En una reacción química, la matéria se con- 
serva: las reacciones no crean ni destruyen matéria sino que 
solo ta t rans forman. 

La lotosíntesís, que tiene lugar dentro de las células de lejidos 
de plantas verdes, es un ejemplo partícula rmente importante de 
como reorganizan la matéria ias reacciones químicas. Los seres 
humanos y otros anima les, dependeu, en última instancia, de Ia 
lotosíntesís para alimento y oxigeno y este proceso está en la ba- 
se de easi todos los ecosis temas. La siguiente abreviatura quími- 
ca resume ei proceso de fotosímesis: 

6 C0 2 + 6 H p C 6 H 12 0 & + ó 0 2 


Los matenales de la fotosímesis son el dióxido de carbono 
(C0 2 ), que se capta dei aire y el agua (H 2 0), que se absorbe de! 
suelo. Dentro de las células de la planta, la luz solar impulsa 3a 
conversión de estos ingredientes en un azúcar llamado glucosa 
(C 6 H l2 O ò ) y moléculas de oxigeno (0 2 ), un subproducto que la 
planta libera al aire (fig. 2-18). Áunque la fotosímesis es real- 
mente una secuencia de muchas reacciones químicas, finaliza 
con la mísma eantidad y clases de átomos que tenía a! coinienzo. 
La matéria simplemente se reorganiza, con un íngreso de energia 
a partir de 3a luz solar. 

Algunas reacciones químicas transcurren hasta completar- 
se; es decir, hasta que Lodos los reactivos se convierten en 
productos. La mayoría de las reacciones son reversibtes; los 
productos de la reacción directa se convierten en reactivos de 
la reacción inversa. For ejemplo, las moléculas de hidrògeno 
y nitrógeno se combinan para formar amoníaco, pero el amo- 
níaco tambíén se descompone para generar hidrògeno y ni- 
trógeno; 

3 H 2 Nj ^ 2 NH 3 

Las flechas de punias opuestas indican que la reacción es re- 
versible. 

Uno de los factores que afectan a la velocidad de una reac- 
ción es ia concemractón de reactivos. A mayor concentradón 
de moléculas de reactivo, más colisionan entre sí y tienen más 
oportunidades de reaccionar para formar productos. Lo mis- 
mo se cumple en el caso de los productos ■. A medida que se 
acumulan los productos, las eolisiones conducen a la reacción 
inversa que se vuelve progres iva mente más frecuente. Con el 
ti empo, las reacciones directas e inversas se producen a la 
misma velocidad y las concemraciones relativas de productos 
y reactivos dejan de cambiar. El punto en el coai las reaccio- 
nes se comrarrestan se denomina equilíbrio químico. Éste es 
un equilibro dinâmico; las reacciones aún progiesan, pero sin 



A Fig, 2-18. Fotosíntesis; reordenam iento de Ja matéria impulsa- 
do por energia solar. Ebdea l una planta de agua dulce, produce azú- 
car mediante reordenam iento de los átomos de dióxido de carbono y 
agua en el proceso químico conoddo como fotosíntesis, que es impul- 
sado por la luz solar. La mayoría dei azúcar luego se convierte en otras 
moléculas alimentícias. El gas oxigeno (0 2 ) es un subproducto de la fo- 
tosíntesis; obsérvense las burbujas de oxigeno que escapan desde las 
hojas en la fotografia. 
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efecto neto sobre las concenttacíones de reactivos y produc- 
:os, El equilíbrio no significa que los reactivos y los producios 
estén en la misma concentración sino que sus concentrado 
nes solo se han estabilizado en una proporción particular. La 
reacción dei amoníaco alcanza el equilíbrio cu ando el amo- 
níaco se deseompone tan rapidamente como se forma. En es- 
te caso hay niucho mãs amoníaco que hidrógeno y nitrógeno 
en el equilíbrio. 

Volveremos al tema de las reac clones químicas después de es- 
túdios mãs de tal lados de los diversas tipos de moléculas que son 
importantes para la vida. En el capitulo siguíente nos centrare- 
mos en el agua, la sus Lancia que participa en todos los procesos 
químicos cie los organismos vivos. 


Evaluación cie conceptos 


1. Considere la reacción entre hidrógeno y oxigeno para 
formar agua, que se muesira como un modelo de esleras 
y varillas en la página 43. Dibuje et diagrama de órbitas 
electrónicas que representa esta reacción. 

2, iQi\ê ocurre más rápido en d equilíbrio, la forma ción de 
pro duetos a partir de los reactivos, o de reactivos a partir 
de los produetos? 

Véanse Ias respuestas en d Apêndice A. 


Revisión dei capim ío 


■RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Concepio 


La matéria se compone de elementos químicos en 
forma pura y de eombinaciones denominadas 
compuestos 

Elementos y compuestos (pp, 32-33). Los elementos no pueden 
deseomponerse quimicamente en oiras sus ta ncias, Un compuesto 
contiene dos o más elementos en una proporción fíja. 

Elementos cscneiales para Li vida (pp. 33-34). Et carbono, el 
oxigeno, el hidrógeno y el nitrógeno constituyen alrededor dei 96% 
de la matéria viva. 


Concepio 


Las propiedades de un elemento dependen 
de la estruetura de sus átomos 

Partículas subatômicas (p. 34). Un átomo es la unidad más pe- 
quena de un elemento. Un átomo tiene un núcleo compuesto por 
protones cargados posiüvamente y neutrones sin carga, al igual que 
una nubc circundante de electrones cargados negativamente. 

Número atómico y masa atómica (pp. 34-35). El número de 
electrones en un átomo eléctrica mente neutral es igual al número 
de protones. 

Isótopos (pp. 35-36). La mayoria de los elementos tiene dos o 
más isótopos, diferentes en et número de neutrones y, por lo tanto, 
en la masa. Algunos isótopos son ínestables y liberan partículas y 
energia como radioactividad, Los marcadores de radioacüvídad 
ayudan a los biólogos a seguir los procesos biológicos. 

Los niveles de energia de los electrones (p. 36). En un átomo 
los electrones ocupan niveles de energia específicos, cada uno de 
los cuales puede estar representado por una órbita electrónica de 
ese átomo. 

Configuración electrónica y propiedades químicas (pp. 36-38). 
La configuración electrónica determina el com portam ienio químico 
de un átomo. El comportamiento químico depende dei número de 
electrones de valência -los electrones en la órbita más extern a- Un 
átomo con una órbita de valência incompleta es reac ti vo, 

Orbitales electrónicos (pp, 38-39). Los electrones se mueven 
dentro de los orbitales, los espades tridimensíonales con formas es- 
pecíficas ubicados dentro de cada órbita sucesiva. 


Conccplo 


La formadóíi y Ia funcíón de las moléculas 
dependen de tos enlaces químicos entre los átomos 

► Enlaces co valentes (pp. 39-40), Los enlaces químicos se forman 
euando los átomos mteractúan y completan sus órbitas de valência. 
Un enlace co valente siniple consiste en un par de electrones de va- 
lência compartido por dos átomos; los enlaces dobles son dos pares 
de electrones compartidos.. Las moléculas se componen de dos o 
más átomos unidos de forma cova lente. Los electrones de un enlace 
cova lente polar son atraídos bacia el átomo más dectronegativo. Un 
enlace co valente es no polar si ambos átomos son iguales y, por lo 
tanto, igual me nte electronegativos, 

Enlaces iónicos (pp. 41-42). Dos átomos pueden diferir de tal 
manera en la electronegatividad que uno o más electrones sean 
transferidos desde un átomo al otro. El resultado es un ion carga - 
do negativamente (anión) y un ion carga do positivamente 
(catiõn). La atraccíón entre dos iones de carga opuesta se denomi- 
na enlace tónico. 

Enlaces químicos débiles (p, 42) Un enlace de hidrógeno es una 
atraccíón débil entre un átomo dectronegativo y un átomo de hi- 
drógeno que está unido cova! entemente a otro átomo electroncgati- 
vo. Las interacciones de van der Waals tienen lugar euando 
reg iones pofjit ivamente o negativamente transitórias de moléculas 
se atraen entre sí. Los enlaces débiles refuerzan las Formas de las 
moléculas grandes y ayudan a las moléculas a unirse entre si. 

Forma y funcíón molecular (pp. 42-44). La forma de una 
molécula está determinada por las posiciones de los orbitales de 
valência de sus átomos. Cuando se forman los enlaces co valen- 
tes, los orbitales s y p en la órbita de valência de un átomo pue- 
den combina rse para formar cuatro orbitales híbridos que se 
extienden bacia las esquinas de un tetraedro imaginário; estos 
orbitales son responsables de las formas dei HXU el CEL, y mu- 
cbas moléculas biológicas más complejas. Por lo general, la for- 
ma es la base para el reconocimiento entre una molécula 
biológica y otra. 


Conccplo 


Las reacciones químicas forman y rompeu enlaces 
químicos 

► Las reacciones químicas convierien los reactivos en produetos pero 
conservan la matéria. La mayoria de las reacciones químicas son re- 
versibles. El equilíbrio químico se alcanza cuando las velocidades 
de reacción directa e inversa son iguales (pp. 44-45). 
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ílVALUACION DE CONOGIMIENTOS 


Autoevaluación 

I - Un. elemento es a un (una) — lo que un órgano es a un (una) 

a. Átomo; organismo. d. Átomo; célula. 

b. Compuesto; organismo, e. Compuesto; orgánulo, 

c. Molécula; célula. 


2, En el término oligoc íemenfo, el prelijo o/igo- significa que; 
a, El elemento es necesario en cant idades muy pequenas, 
b- El elemento puede iisarse como una marca para rastrear átomos 
a través dei metabolismo de un organismo, 

c. El demento es muy raro sobre Ia Tierra, 

d. Ei elemento potência la salud pero no es esencial para la 
supervivencia a largo plazo de un organismo. 

e. El elemento pasa rápidamente a través dei organismo. 


3. En comparadón con d n P, el isótopo radioactivo i2 P tiene: 

a. Un número atômico diferente. d. Un electrón más. 

b. Un neutrón más. e. Una carga diferente: 

c. Un protón más, 

4, Los átomos pueden ser representados simplementé enumerando e! 
número de pro tones, neu trones y electron.es; por ejempto, 2 jrq 

2 n°: 2r para d belio. ;Qué átomo representa el isótopo ]H 0 dei 
oxigeno? 

a. 6 8 n°; 6 <r d. 7 p + ; 2 9 r 

b. 8 p + ; 10 n°; S r e. 10 p*; 8 n ú ; 9 r 

C 9 p + ; 9 n°; 9 e 


3. F[ número atômico dei azufre es 16, El azitfre se combina con d 
hídrógeno mediante enlace cova lente para formar un compuesto, 
sulfuro de hidrógeno. Basán donos en Ia configuración electrónica 
dei azufre es posibíe predecir que la fórmula molecular dd 
compuesto será; 

â, HS b. HS 2 c. H,S d. H 3 S 2 e. H 4 S 


õ. Revise las valências dd carbono, el oxigeno, d hidrógeno y el nitró- 
geno y luego determine cuál de las síguientes moléculas es más 
probable que exista: 

ú, 0=C — ^ H C- jq jq 

I i 

H— C— H— 1=0 
H 


H H 

I I 

H— O— C— C=0 O 

H d. H — N— H 


8. (Cuál de estas afirmaciones es verdadera para todos los átomos 
aniónicos? 

a. El átomo tiene más elecirones que protones. 

b, El átomo tiene más protones que electrones. 

c\ El átomo tiene más protones que un átomo neutral dei mismo 
elemento. 

d. El átomo tiene más neu trones que protones. 

e, La carga neta es 1-. 

9. iQuê coeficientes deben ponerse en los espacios en blanco para 
que se cuenten todos los átomos en fos productos? 

C 6 H 12 0 6 -4_C,H,0 + — — C0 2 
a. 1;2 b. 2; 2 c. 1; 3 d. 1; 1 e. 3; I 

10. íCuãl de las sigui entes afirmaciones describe correctamente cual- 
quier reacción química que ha alcanzado ei equilíbrio? 

a. La concentracíón de productos es igual a la concentración de 
reacdvos. 

b. La velocidad de la reacción directa es igual a la vdocidad de la 
reacción inversa. 

c. Tanto la reacción directa como la inversa se han detenido. 

d. La reacción es ah ora irreversíble. 

e. No quedan reactivos. 

Véanse fas respuestas en el Apêndice A. 


Enterrèlación evolutiva 

En el texto se afirma que los porcentajes de elementos que se pre sen- 
ta n naturalmente y que constituyen el cuerpo humano (cuadro 2-1) 
son similares a los porcentajes de es os elementos encontrados en 
oiros organismos. >(..ômo puede usted explicar esta similiiud entre 
organismos? 


Problemas científicos 

La mariposa he rubra dei gusano de seda 
{Bambyx mwi) aLrae a los machos al emitir 
senales químicas que diseimna a través dei 
aire. Un macho a ciemos de metros de dis- 
tancia puede detectar estas moléculas y vo- 
laren dirección asu fueme. Los órganos 
senso riaies responsables de este comporta - 
miemo son la antena con forma de peine 
que se ve en la fotografia. Cada fi lamento 
de una antena está equipado con míles de 
células receptoras que deiectan el compuesto químico sexual. Sobre la 
base de lo que usted aprendíó en este capítulo proponga una hipótesis 
que explique la capacidad de la mariposa macho para detectar una 
molécula especifica en presencia de muchas o iras moléculas en el aire. 
dQué predicciones establece su hipótesis? Disene un experimento para 
probar una de estas predicciones. 



7. La reactividad de un átomo surge de: 

a. La distancia promedio de la órbita de electrones más externa res- 
pecto dei núcleo. 

b. La existência de electrones desapareados en la órbita de valência. 

c. La suma de las energias potenciales de todos Ias órbitas de dec- 
trones. 

d. La energia potencial de la órbita de valência. 

e. La diferencia de energia entre los orbitales s y p. 


Ciência, tecnologia y sodetlad 

Mientras esperaba en un aeropueno, Ndl Campbell oyó por casuali- 
dad este argumento: "Es paranoico e ignorante preocuparse acerca de 
que la industria o la agricultura eontaminan el ambiente con sus dese- 
chos químicos. Después de todo, este material está compuesto de los 
mismos átomos que estude ron presentes siempre en nuestro entorno". 
tCómo podría refutar este argumento? 
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3-1 La polaridad de las moléculas de agua produce 
enlaces de hidrógeno 

3-2 Cuatro propiedades emergentes dei agua 

contribuyen a la adaptabüidad de la Tierra para 
la vida 

5 3 La disociación de moléculas de agua provoca 
condiciones ácidas y básicas que afectan a los 
organismos vivos 


Panorama general 


La molécula que sustenta la vida 

A medida que los astrónomos estudian planeias reciente- 
mente descubiertos que describen órbitas alrededor de 
est relias distantes, esperan encontrar evidencia de agua 
- bre estos cuerpos celestes remotos, dado que el agua es la sus- 
tancia que hace posible la vida como la conocemos aqui en la 
Tierra. Todos bs organismos que nos son familiares están com- 
— . :estos en su mayor pane de agua y viven en ambientes com- 
puestos de agua. Hl agua es el medio biológico de la Tierra y 
p ;■ si ble mente, de oiros planetas también. 

La vida en la Tierra eomenzó en el agua y evoluciono allí 
durante tres mil milbnes de anos antes de extenderse a la tierra, 
lu vida actual, incluso la vida terrestre (hãbitat terrestre), per- 
manece ligada al agua, Todos los organismos vivos requieren 
agua más que cualquier otra sustancia. Los seres humanos, por 
templo, pueden sobrevivir bastantes semanas sm comida, pero 
v amente una semana sin agua. Las moléculas de agua partici- 
pan, en muchas reacciones químicas neeesarias para sustentar la 
vida. La mayoría de !as células están rodeadas por agua y las célu- 
las en si mismas son agua en alrededor de un 70-95%, Tres cuar- 
:as partes de ía superfície de la Tierra están sumergidas en agua 
fig, 3-1), Aunque la mayorta de este agua se en cu entra en 
iorma líquida, el agua también está presente sobre la Tierra en 


A Fig. 3-1* Vista de la Tierra desde el espado que demuestra la 
abimdancía de agua de nuestro planeta. 


forma de biela y vapor. El agua es la única sustancia comün que 
existe en el ambiente natural en los tres estados físicas de la 
matéria: sólido, líquido y gaseoso, 

La abundaneia dei agua es una razón importante para que 
la Tierra sea habkable. En un libro clásico, llamado Lei adap- 
íaMlidud dei ambiente t el ecologista Lawrcnce Henderson 
resalta la importância dei agua en la vida, Aunque reconoce- 
m os que la vida se adapta ai ambiente a través de la selección 
natural, Henderson remarca que para que La vida exista, el 
medio debe ser primero una morada adeouada. En este capí- 
tulo usted aprenderá como la estrucmra de una molécula de 
agua le permite formar enlaces químicos débiles con otras 
moléculas, incluídas otras moléculas de agua. Esta capacidad 
conduce a propiedades únicas que sostienen y mantienen a 
los sistemas vivos en nuestro planeia. Su objetivo en este 
capitulo es desarroliar un entendimiento conceptual dei 
modo en que el agua eontribuye a la adaptabilidad de la 
Tierra para la vida. 


Concepto 


La polaridad de las moléculas de 
agua produce enlaces de hidrógeno 

El agua es un compuesto tan comün que es fácil pasar por alto 
el hecho de que es una sustancia excepcional con muchas cuali- 
dades extraordinárias. Siguiendo el Lema de las propiedades emer- 
gentes se puede rastrear el comportamíento único dei agua hasta 
la estruetura y tas interacciones de sus moléculas. 

Si se analiza aislada, ta molécula de agua es falsamente simple. 
Sus dos átomos de hidrógeno se unen a el átomo de oxigeno 
mediante enlaces covalentes. Debido a que ei oxigeno es más 
electronegativo que e! hidrógeno los electrones de los enlaces 
polares pasan más tíempo cerca dei átomo de oxigeno. En otras 
palabras, los enlaces que mantienen juntos a los átomos en una 
molécula de agua son enlaces covalentes polares. l_a molécula de 
agua, con forma sem ej ante a una V ancha, es una molécula 
polar, lo que significa que los extremos opuestos de la molécula 
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A Fig. 3-2, Enlaces de hidrógeno entre moléculas de agua. Las 

regiones cargadas de una molécula de agua polar son atraídas hacía 
partes de carga opuesta de las moléculas circundantes. Cada molécula 
puede unirse a través de enlaces de hidrógeno con muchas otras y estas 
asodaciones están cambiando constantemente. En cualquier momento 
en el agua líquida a 37 Ü C (la temperatura dei cuerpo humano), alrede- 
dor dei 15% de las moléculas están unidas a otras cuatro formando 
grupos de corta duración. 


tienen cargas opuestas: la región dei oxigeno de la molécula tiene 
una carga negativa parcial (ô-) y los hidrógenos tienen una carga 
positiva parcial (8+) (fig. 2-12), 

Las propiedades anómalas dei agua surgen a partir de las 
atracciones ente moléculas polares, La atracei ón es eléctrica; 
eí hidrógeno levemente positivo de una molécula es atraído 
hacia el oxigeno levemente negativo de una molécula cercana. 
Las dos moléculas se man tienen juntas de esta manera por un 
enlace de hidrógeno (fig. 3-2). Aunque la disposidón de Ias 
moléculas en una muestra de agua líquida está cambiando 
constantemente, en un momento dado, muchas de las molé- 
culas están unidas por múltiples enlaces de hidrógeno. Las 
extraordinárias cual idades dei agua son propiedades emer- 
gem es que resulta n de los enlaces de hidrógeno que ordenan 
a las moléculas en un nivel superior de organizacíón estruc- 
tural. 


Evaluaciõn de coticcptos 


L iQué es la elecLronegaivvklad y como afecta a las inierac- 
ciones entre las moléculas de agua? 

2. ^Por qué es improhable que dos moléculas de agua veci- 
nas Lengan un órdenámientò corno éste? 



H H n 
H H X 


O 


Vêrnse las respuestas en el Apêndice A , 


Cuatro propiedades emergentes dei 
agua contribuyen a la adaptabilidad 
de la Tierra para la vida 

Examinaremos cuatro propiedades dei agua que contribuyen 
a la aptitud de la Tierra como ambiente para la vida. Éstas son: 
cOmponamiento cohesivo dei agua, capacidad para regular la 
temperatura, su expansión al congelarse y su versátil idad como 
solvente. 

Cohesión 

Las moléculas de agua se man tienen juntas unas con otras 
como resultado dei enlace de hidrógeno. Cuando el agua está en 
su íorma líquida, sus enlaces de hidrógeno son muy frágiles, 
veime veces más débiles que los enlaces co valentes. Se forman, 
se rompen y se vuelven a formar con rrmcha frecuenda. Cada 
enlace de hidrógeno dura solo unas pocas bilionésimas de segun- 
do, pero las moléculas están constantemente formando enlaces 
nuevos con una sucesión de patrones. Por esto, a cada instante, 
un porcentaje sustancial de todas las moléculas de agua están 
enlazadas con sus vecinas, haciendo al agua más estrueturada 
que la mayoría de los líquidos. Colectivamente, los enlaces de 
hidrógeno mantienen la sustancia unida, mediante un fenómeno 
denominado cohesión, 

La cohesión debida a los enlaces de hidrógeno contribuye 
al transporte dei agua y los nutrientes disueltos en contra de 
la gravedad en las plantas (fig. 3-3). El agua de Ias raíces 



A Fig* 3-3. Transporte de agua en las plantas. La evaporadón de 
las hojas hace subir el agua desde las raíces a través de células con- 
duetoras de agua, en este caso, ubicadas en el tronco de un árbol. La 
cohesión debida al enlace de hidrógeno ayuda a mantener unida la 
columna de agua dentro de las células, La adhesión de agua a las 
paredes celulares ayuda a resistir la atracción de la gravedad hacía 
abajo. Gradas a estas propiedades, los ârboles más altos pueden 
transportar agua más de 100 metros (m) hacia arriba, aproximada- 
mente, a una cuarta parte de la altura dei edifício Empire State en la 
ciudad de Nueva York. 
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à. f \g. 3-4, Caminando sobre el agua. La elevada tensión super- 

■ : s ciei agua, resultante de la fuerza colectíva de sus enlaces de 

■ : r :geno H permite al tejedor (o zapatero) camlnar sobre la superfi- 
: € de un estanque. 


ca a tas bojas a través de red de células conductoras de agua, 

- medida que et agua se evapora desde una boja, los enlaces 
de hidrógeno provocan que las moléculas de agua que dejan 
is nervaduras “traccionen” las moléculas que están más abajo 
■ este mo vim lento ascendente se transmite a través de las célu- 
J 5 conductoras de agua bacia abajo hasta las raíces. La adhe- 
'ion. la fuerte unión de una sustancia a otra, también 
cesempena un papel. La adhesión dei agua a las paredes de ias 
células ayuda a contrarr estar ia fuerza descendente de la gra- 
ve da d, 

En reladón con la cohesión existe la tensión superficial, 
_na medida de la dificultad para estirar o romper la superfície 
ie un líquido. El agua tiene una tensión superficial mayor que 
de casi todos los demãs líquidos, En la interfase entre el agua 
el aire se encuentra una disposiciôn ordenada de moléculas 
ie agua, unidas por enlaces de hidrógeno entre sí y a las molé- 
culas de agua por debajo. Esto determina que el agua se com- 
porte como si estuviera cubierta con una película invisible, 
Usied puede observar la tensión superficial dei agua al llenar 
con exceso un vaso de agua; el agua se mantendrá por encima 
dei borde, En un ejemplo más biológico, algunos animales pue- 
den deienerse, caminar o correr sobre el agua sin romper la 
superfície (fig. 3-4). 

Regulaciõn de la temperatura 

El agua regula la temperatura dei aire al absorber calor dei aire 
mis caliente y liberar el calor almacenado hacia el aire más frio. 
El agua es eficaz como banco de calor porque puede absorber o 
liberar una camidad de calor relativameme grande con apenas un 
leve cambio en su propia temperatura. Para comprender esta 
capacidad dei agua debemos estudiar brevemente el calor y la 
temperatura. 

Calor y temperatura 

Cualquier cosa que se mueve tiene energia cinética, la 
energia dei movimiento, Los átomos y las moléculas tienen 


energia cinética porque están siempre en movimiento, aunque 
no neCÊsariamente en cualquier dirección en particular, 
Cuanto más rápido se mueva una molécula, mayor será su 
energia cinética. El calor es una media de la cantidad total de 
energia cinética debtda al movimiento molecular en un con- 
junto de matéria. La temperatura mide la inteiisidad dei calor 
debida a la energia cinética promedío de las moléculas. Cuando 
la velocidad promedío de las moléculas se incrementa, el ter- 
mómetro indica que esto es una elevaciõn de la temperatura. 
El calor y la temperatura se relacionan, pero no son lo mismo. 
Un nadador que cruza el Canal de la Mancha tiene una tem- 
peratura superior a la dei agua, pero el océano contiene más 
calor debido a su volumen. 

Siempre que dos objetos de diferente temperatura se ponen 
en contacto, el calor pasa dei objeto más caliente al más frío hasta 
que los dos están a la misma temperatura. Las moléculas en el 
objeto más frio se aceíeran a expensas de la energia cinética dei 
objeto más caliente. Un cubo de hielo enfria una bebida no 
mediante la adiciõn de frio al líquido, sino al absorber el calor dei 
líquido a medida que el hielo se derrite. 

A lo largo de este texto, se utilizará la escala de Celsius 
para indicar la temperatura (los grados Celsius se abrevian 
como °C). Al nivel dei mar el agua se congela a 0 °C y hierve 
a 100 °C. La temperatura dei cuerpo humano es de 37 Ü C en 
promedío y la temperatura de un ambiente confortable es de 
alrededor de 20-25 °C. 

Una unidad conveniente de calor utilizada en este texto es 
Ia caloria (cal). Una caloria es la camidad de calor que se 
necesita para elevar la temperatura de 1 g de agua en 1 U C. A 
la inversa, una caloria es también la cantidad de calor que 1 g 
de agua libera cuando su temperatura desciende 1 °C Una 
kilocaloria (kcal), 1 000 cal, es la cantidad de calor que se 
necesita para elevar 1 °C la temperatura de 1 kilo gramo (kg) 
de agua. (Las “calorias" indicadas en los envases de comida son 
en realidad kilocalorías), Otra unidad de energia que se utiliza 
en este libro es el jouk 0)- Un joule es igual a 0,239 cal; una 
caloria es igual a 4 184 J, 

El elevado oiíor especifico dei agua 

La capacidad dei agua para estabilizar la temperatura provie- 
ne de su calor especifico relativamente alto. El calor específico 
de una sustancia se define como Ia cantidad de calor que debe 
absorberse o perdei se para que 1 g de esa sustancia cambie su 
temperatura en 1 °C. Por lo tanto, el calor específico dei agua es 
de I caloria por gramo por grado Celsius, abreviado como 
I/calAC. En comparación con ia mayoria de las sustandas el 
agua tiene un calor específico inusual mente alto. Por ejemplo, el 
aícohol etílico, el tipo de alcohol presente en las bebidas alcohó- 
licas, tiene un calor específico de 0,6 cal/g/°C; es dectr, solo se 
requieren 0,6 calorias para elevar 1 °C la temperatura de 1 gramo 
de alcohol etílico. 

Debido al elevado calor específico dei agua en reladón con 
otras sustandas, el agua cambiará su temperatura menos cuan- 
do absorbe o pierde una cantidad dada de calor. La razón por 
la cual se pueden quemar los dedos al tocar el asa metálica de 
la tetera sobre el fuego cuando el agua en la tetera aún está 
tibia, es que el calor especifico dei agua es diez veces mayor que 
el dei hierro. En otras palabras, se requerirãn solo 0,1 calorias 
para elevar 1 °C la temperatura de 1 g de hierro. El calor espe- 
cifico puede entenderse como una medida de cõmo una sus- 
tancia resiste al cambio en la temperatura cuando absorbe o 
libera calor. El agua resiste el cambio de la temperatura; euan- 
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do cambia su temperatura, absorbe o pie rd e una cantidad rela- 
tivamente grande de calor. 

El elevado calor específico dei agua, ai igual que muchas 
de sus curas propiedades, se debe al enlace de hidrógeno. El 
calor debe absorbe rse para romper los enlaces de hidrógeno 
y el calor debe liberarse cuando se forman los enlaces de 
hidrógeno. Una caloria de calor provoca un cambio relativa- 
mente pequeno en la temperatura deí agua debido a que gran 
parte dei calor se utiliza para romper los enlaces de hidróge- 
no antes de que las moléculas de agua puedan comenzar a 
move rse con mayor rapidez. Cuando la temperatura dei agua 
cae levemente, se forman muchos enlaces de hidrógeno adi- 
cionales y se libera una considerable cantidad de energia en 
forma de calor, 

^Cuãl es la importância dei elevado calor específico dei agua 
para la vida en la Tierra? Una gran cantidad de agua puede absor- 
ber y almaeenar una gran cantidad de calor dei sol durante ei día 
y durante el verano, mientras que se calienta solo unos pocos 
grados. De noche y durante el inviemo, el enfriamiento gradual 
dei agua puede calem ar el a ire. Esta es la razón por la cual Ias 
áreas costeras, generalmente tienen climas más templados que las 
regiones mediterrâneas, El alto calor específico de] agua también 
liende a estabilizar las temperaturas dei oceano, y crea un 
ambiente favorable para ia vida marina. Por lo tanto, debido a su 
alto calor especílico* el agua que cubre la mayor parte de la Tierra 
mantiene las fiuciuaciones de temperatura sobre la tierra y en el 
agua dentro de limites que permiten la vida. También, debido a 
que los organismos estãn constituídos principalmente por agua, 
son más capaces de resistir a los câmbios en su propia tempera- 
tura que si esLUvieran hechos de un líquido con un calor especi- 
fico menor. 

Ewjriflinienío por evapomción 

Las moléculas de cualquier liquido permanecen juntas debi- 
do a que se atraen entre sl Las moléculas que se mueven sufi- 
ciente mente rápido para sobrepasar estas atracdones pueden 
abandonar el líquido y entrar en el a ire como gas. Esta trans- 
formacion de líquido a gas se denomina vaporización o c va- 
por ación, Recuerde que la velocidad dei movimienio 
molecular varia y que la temperatura es la energia cinética 
promedio de las moléculas. Incluso a bajas temperaturas, las 
moléculas más veloces pueden escapar ai aire, A cualquier 
temperatura tiene lugar derta evaporaciõn; un vaso de agua a 
temperatura ambiente, por ejemplo, con el tiempo se evapo- 
rará. Si un liquido se calienta, la energia cinética promedio de 
las moléculas aumenta y el líquido se evapora más rapida- 
mente. 

El calor de vaporización es la cantidad de calor que un líqui- 
do debe absorber para que 1 g de éste pase dei estado liquido al 
gaseoso. Por el mismo motivo por el que el agua tiene un calor 
específico alto, también Liene un calor de vaporización elevado 
en relación con la mayoria de los líquidos. Para evaporar 1 g de 
agua a 25 °C, se requieren alrededor de 580 cal de calor, casi el 
doble de la cantidad necesaria para vaporizar un gramo de aleo- 
hol o amoníaco. El alto calor de vaporización dei agua es otra 
propiedad emergente causada por los enlaces de hidrógeno, que 
debe romperse antes que las moléculas puedan realizar su sal ida 
dei líquido, 

El alto calor de vaporización dei agua ayuda a regular et clima 
de la Tierra. Una considerable cantidad de calor solar absorbida 
por los mares tropicales se consume durante la evaporaciõn dei 
agua de la superfície. Luego, a medida que el aire húmedo tropi- 


cal circula en dirección al polo, libera calor a medida que se con- 
densa para formar 11 u via. 

A medida que un líquido se evapora, la superfície dei liqui- 
do que queda se en fria. Este enfriamiento por evaporaciõn 
tiene lugar debido a que las moléculas “más ealientes”, las que 
tienen la mayor energia cinética, son las que tienen más pro- 
babilidades de escapar como gas. Es como si los den corre- 
dores más rápidos de la universidad se trasladaran a otra 
facultad; la velocidad promedio de los estudiames restantes 
declinaria. 

El enfriamiento por evaporaciõn dei agua contribuyc a 1a 
estabílidad de la temperatura en lagos y estanques y también 
consütuye un mecanismo que evita que los organismos terres- 
tres se sobrecaliemen. Por ejemplo, la evaporaciõn dei agua de 
las hojas de una planta ayuda a evitar que los te j idos en Ias 
bojas se calienten demasiado a la luz dei sol, La evaporaciõn 
de la transpiración de la piei humana dísipa el calor corporal 
y ayuda a evitar el sobreca lenta mien to en un dia caliente o 
cuando se genera un exceso de calor por una activídad exte- 
nuante. La humedad elevada de un día caluroso aumenta la 
incomodidad debido a que la alta concentración de vapor de 
agua en eí aire inhibe la evaporaciõn de la transpiración dei 
cuerpo. 

Aislamienlo de grandes masas de agua 
por el hielo flotante 

El agua es una de las pocas susta ncias que son menos den- 
sas como sólido que como liquido. En otras palabras, el hielo 
ílota en el agua líquida. Mientras que otras sustancias se con- 
traen cuando se solidificam el agua se expande. La causa de 
este com portara iento extrario se debe, una vez más, a los enla- 
ces de hidrógeno. A temperaturas superiores a los 4 °C, el agua 
se comporta como otros líquidos, expandiéndose a medida 
que se calienta y contrayéndose a medida que se enfria. El 
agua comienza a congelarse cuando sus moléculas ya no se 
mueven con suficiente fuerza como para romper sus enlaces de 
hidrógeno. A medida que la temperatura cae hasta 0 °C, el 
agua queda encerrada en una red cristalina, y cada molécula 
de agua está unida a cuatro companeros (fig. 3-5), Los enla- 
ces de hidrógeno man tienen a las moléculas sufi cien temente 
separadas para que el hielo sea alrededor de un 10% menos 
denso (10% menos de moléculas para el mismo voiumen) que 
d agua líquida a 4 Ü C, Cuando el hielo absorbe suficiente calor 
para que su temperatura se eleve por encima de los 0 °C, se 
rornpcn los enlaces de hidrógeno entre las moléculas. A medi- 
da que el cristal se deshace, el hielo se funde y las moléculas 
quedan libres para deslizarse más cerca entre sí, El agua alcan- 
za su mayor densidad a 4 °C y luego comienza a expandirse a 
medida que las moléculas se mueven más rapidamente. 
Recuerde. sin embargo, que incluso en agua liquida, muchas 
de las moléculas están conectadas por enlaces de hidrógeno, 
aunque solo de forma transitória: los enlaces de. hidrógeno se 
forman y se rompen constantemente. 

La capacídad dei hielo para flotar debido a la expansión dei 
agua a medida que se solidifica es un factor importante en la 
adaptabilidad dei medio. Si el hielo se hundiera, todos los 
estanques, lagos e incluso los oceanos se solidificariam lo que 
volveria imposible Ia vida en la Tierra como la conocemos. 
Durante el verano, únicamente los centímetros superiores dei 
océano se descongelariam En cambio, cuando una gran masa 
de agua se enfria, el hielo flotante aisla eí agua líquida debajo 
y evita que se congele o que permite que exista vida bajo la 
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Enlace 

de hidrógeno 


Hielo 


Los enlaces de hidrógeno son 




Agua liquida 

Los enlaces de hidrógeno 
se rompen y se forma n constante mente 


▲ Fig. 3-5. Hielo: estructura cristalina y 
barrera flotante. En et hielo, cada molécula 
Te agua está unida mediante enlaces de hidró- 
)eno a cuatro vecinas en un cristal tridimensio- 


nal. Debido a que et cristal es espadoso el hielo 
tiene menos moléculas que un volumen igual 
de agua. líquida. En otras palabras, el hielo es 
menos denso que el agua líquida. El hielo flo- 


tante se vuelve una barrera que protege al 
agua líquida dei aíre más frio. El organismo 
maríno que se ve se Hama tamarón eufáusído; 
fue fotografiado debajo dei hielo antártico. 


superfície congelada, como se amestra en la fotografia de la 
figura 3-5. 

El solvente de la vida 

Un terrón de azúcar se disuelve si se pone en un vaso de agua.. 
El vaso entonees còntendrã una mezcla uniforme de azúcar y 
agua; la concentración de azúcar disuelta será la misma en toda 
.a mezcla. Un liquido que es una mezda completamente homo- 
génea de dos o mas sustanctas se denomina solución La sustân- 
cia disol vente de una solución es el solvente y la sustanda que 
se disuelve es et soluto. En este caso, el agua es el solvente y el 
azúcar es el soluto. Una solución acuosa es una en la que et sol- 
vente es el agua, 

Los alquimistas medie vales imentaron encontrar un solven- 
te universal, uno que disol vi era cualquier cosa. Descubrieron 
que nada funciona mejor que el agua. Ssn embargo, el agua no 
es un solvente universal; si lo fuera, disol veria cualquier con- 
te nedor en el cual estu viera contenido, incluídas nuestras 
células. Pero ei agua es un solvente muy versátil, una cualidad 
que proviene de la polaridad de La molécula de agua. 

Pon gamos, por ejemplo, un cristal dei compuesto iónico 
cloruro de sodio (NaCl) en agua (fig. 3-6). En la superfície dei 
cristal, los iones sodio y cloruro se exponen al solvente. Estos 
iones y las moléculas de agua tienen una afinidad mutua gra- 
das a su atracción eléctrica. Las regiones de oxigeno de la 
molécula de agua estãn cargadas negativamente y se adhíeren 
a cat iones sodio. Las regiones de hidrógeno de las moléculas 
de agua están cargadas positivamente y son atraídas a los anío- 
nes cloruro, Como resultado, las moléculas de agua rodean los 
iones cloruro y sodio mdividuales, separando y protegiendo 
los unos de los otros. La esfera de moléculas de agua alrededor 
de cada ion di suelto se llama capa de hidrataeión. Al actuar 
hacia ademro desde la superfície dei cristal salino, el agua 
disuelve final mente todos los iones. El resultado es una solu- 
ción de dos solutos, cationes sodio y aniones cloruro, mezcla - 
dos homogeneamente con agua, el solvente. Otros compuestos 


iónicos también se disuelven en agua. El agua ma rí na, por 
ejemplo, contiene una gran variedad de iones disueltos, igual 
que las células vivas. 

Un compuesto requiere ser iónico para disolverse en agua; 
los compuestos hechos de moléculas polares no iónicas, como 
los azúcares, también son solubles en agua. Estos compuestos 
se disuelven euando las moléculas de agua rodean a cada una 



tas regiones negativas 
de oxigeno de 
las moléculas polares 
de! agua son atraídas 
hacia los cationes 
sodio (Na + ). 

Las regiones positivas 
de hidrógeno de las 
moléculas de agua se 
adhíeren a los aniones 
cloruro (CL) 


A Fig. 3-6. Cristal de sal de mesa disolviéndose en agua. Una 

esfera de moléculas de agua, denominada capa de hidrataeión, rodea 
cada ion soluto. 
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El oxigeno es atraído 
haeta una carga 
positiva leve de la 
molécula de lisozima 


El oxigeno es atraído hada una carga 
negativa leve de la molécula de lisozima 


(a) Molécula de lisozima en un 
ambiente no acuoso. 


(b) Molécula de lisozima (violeta) en un medio 
acuoso como las lágrimas o la saliva. 


(c) Las regiones ió nicas y polares sobre la superfície 
de la proteína atraen moléculas de agua. 


A Fig. 3-7. Una proteína sofuble en agua, Esta figura muestra a la lisozima humana, una proteína que se encuentra en las lágrimas y la saliva que 
tiene acción antibacteriana. 


de las moléculas dei soluto. Incluso moléculas tan grandes 
como las proteínas pueden disolverse en agua si Lienen regio- 
nes íónicas y polares en sus superfícies, (fig, 3-7) r Muchos 
tipos diferentes de compuestos polares se disuelven en el agua 
de líquidos biológicos, como la sangre, la savia de las plantas 
y el liquido que está dentro de todas las células, El agua es d 
solvente de la vida. 

Sustancios hidrófilas y fiidró/obas 

Aunque sea iónica o polar, se dice que cualquier sustancia 
que tiene afinidad por d agua es hidrófila (dei griego hydor \ 
agua, y phifos, amante de). En algunos casos, las sustandas son 
hidrófilas y no se disuelven real mente. Por ejemplo, algunos 
componentes de las células son moléculas tan grandes (o com- 
plejos de múl tiples moléculas) que no se disuelven. Por el con- 
trario, permaneceu suspendidas en d líquido acuoso de la 
célula. Esta mezcia es un ejemplo de un coloide, una suspen- 
síón estable de partículas finas en un liquido. Oiro ejemplo de 
una sustancia hidrófila que no se disuelve es el algodón, un 
producto vegetal. El algodón se compone de moléculas gigan- 
tes de celulosa, un eompuesto que tiene numerosas regiones 
de cargas parciales positivas y negativas asociadas con enlaces 
polares. El agua se adhiere a las fibras de celulosa. Por lo tanto, 
una toalla de algodón realiza un gran trabajo de secado dei 
cuerpo, pero, aun así, no se disuelve en la lavadora. La celulo- 
sa también está presente en las paredes de las células conduc- 
toras de agua de una planta; con anterioridad comentamos 
como la adhesión de agua a estas paredes hidrófilas permite el 
transporte dei agua, 

Existem por supuesto, sustancias que no tíenen afinidad 
por et agua. Sustancias que son no iónicas y apoiares, en rea- 
lidad, pareceu repele r el agua; se dice que estas sustancias son 
hidréfobas (dei griego phofcos, miedo), ün ejemplo de la coei- 
na es eí aceite vegetal, el cual, como ya sabe, no se mezcia esta- 
ble mente con sustandas basadas en agua, como ei vinagre. El 
comportamiento hidrófobo de las moléculas de aceite se debe 
al predomínio de enlaces relativamente apoiares, en este caso. 


enlaces entre carbono e hidrõgeno, que comparten electrones 
casi en íorma equivalente. Las moléculas hidrófobas relaciona- 
das con los aceites son ingredientes prmcipales de las mem- 
branas celulares. (Imagine qué le sucederia a una célula si su 
membrana se disolvicra.) 

Concentmdón dei soluto en soluciones tícuosas 

La química biológica es química "hümeda 11 , La mayoria de las 
reacdones químicas en organismos implican a solutos disueltos 
en agua. Para comptender las reacdones químicas necesitamos 
sabei cuántos átomos y moléculas participam Por lo tanto, es 
importante aprender como calcular la concentración de solutos 
en una solución acuosa (el número de moléculas de soluto en un 
volumen de solución). 

Guando se llevan a cabo experimentos, utilizamos ia masa 
para calcular eí número de moléculas. Sabemos la masa de 
cada átomo en una molécula dada, asi que podemos calcular 
su masa molecular, Ia cual es simplemente la suma de las 
masas de todos los átomos en una molécula. Como ejemplo, 
calculemos la masa molecular dei azúcar coraún (saca rosa), 
que tiene la lórmula molecular C J2 H, 2 O n . En números redon- 
dos de daltons, la masa de un átomo de carbono es 12, la masa 
de un átomo de hidrógeno es I y la masa de un átomo de oxi- 
geno es 16. Por lo tanto, la sacarosa tiene una masa molecular 
de 342 daltons. Por supuesto, pesar pequenos números de 
moléculas no es prãctico. Por este motivo, generalmente, 
medimos sustancias en unidades 11 amadas moles. Al igual que 
una docena sicmpre significa doce objetos, un mol (mol) 
representa un número exacto de objetos: 6,02 x 1Q 2 \ que se 
llama número de Avogadro. Debido a la forma en que el núme- 
ro de Avogadro y la unidad dalíon se definieron original mente 
hay 6,02 x 10 Ji daltons en I gramo. Esto es significativo por- 
que una vez que determinamos ia masa molecular de una 
molécula como la sacarosa podemos utilizar el mismo número 
(342), pero con la unidad gramo, para representar la masa de 
6,02 x 10 23 moléculas de sacarosa, o un mol de sacarosa (esto 
a ve.ce s se denomina masa molar). 
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Para obtener un mol de sacarosa en ei laboratorio, entonces, 
pesamos 342 g. 

La ventaja práctica de medir una cantidad de sustancias quí- 
micas en moles es que un mol de una sustancia tiene exacta- 
- mente el mismo número de moléculas que un mol de cuatquier 
■ira sustancia. Si la tnasa molecular de la sustancia À es de 
342 daltons y la de la sustancia B es de 10 daltons, entonces 342 
£ de A tendrán el mismo número de moléculas que 10 g de B. Un 
mol de alcohol etílico (C 2 H e O) también contiene 6,02 x IO 23 
moléculas, pero su masa es de solo 46 g porque la masa de una 
molécula de alcohol etílico es menor que la de una molécula de 
sacarosa. Medir en moles es conveniente para los científicos que 
irabajan en el laboratorio para combinar sustancias en propor- 
ciones fijas de moléculas. 

iCômo elaboraríamos un litro (L) de solución que conte nga 
I mol de sacarosa disuelta en agua? Mediríamos 342 g de saca- 
rosa y luego gradualmente agregaríamos agua, agitándola, hasta 
que el azúcar se disuetva por completo. Luego agregaríamos sufi- 
ciente agua para llevar el volumen total de solución hasta 1 L En 
sse punto tendríamos una solución 1 molar (1 M) de sacarosa. La 
molaridad -el número de moles de soluto por litro de solucion- 
es Ia unidad de concentración utilizada con rnayor frecuencía por 
i os biólogos para Ias soluciones acuosas. 


Evaluaciòn de conccptos 


L D escriba eómo cortt ribuyen las propiedades dei agua al 
movimiento hacia arriba dd agua en un árboL 

2. Explique el adagio popular; “No es el calor, es la hume- 
dad’L 

3. =Por qué el congelamiento dei agua puede partir las 
rocas? 

4. ^Córao prepararia una solución 0,5 molar (0,5 M) de 
cloruro de sodio (NaCI)?. (La masa atómica dei Na es de 
23 daltons y la dd Cl es de 35,5 daltons). 

Véanse /as respuestas en el Apêndice Â. 


Concepto 


La disociación de moléculas de 
agua genera condiciones 
y básicas que afectan a los 
organismos vivos 


Ocasionalmente, un átomo de hidrógeno que participa en un 
enlace de hidrógeno entre dos moléculas de agua cambia de una 
molécula a la otra. Cuando esto sucede, el átomo de hidrógeno 
abandona su dectrõn y lo que en realidad se t rans fie re es un ion 
hidrógeno, un único protón con una carga de 1+. La molécula 
de agua que pierde un protón es ahora un ion hidróxido (OH - ), 
que líene una carga de 1- El protón se une a otra molécula de 
agua y determina que esa molécula sea un ion hidronio (Ii 3 0 + ). 
Podemos hacernos una idea de la reacción química de esta 
forma: 


+ 



lort Hidronio lon hidróxido 


(H 3 0 + ) (OH’) 

Aunque esto es lo que sucede en realidad, se puede pensar en 
el proceso de una forma simplificada, como la disociación (sepa- 
ración) de una molécula de agua en un ion hidrógeno y un ion 
hidróxido. 


H.,0 ^ H* + OH- 

Xm lon 

hidrógeno hidróxido 

Como indica la doble flecha, ésta es una reacción reversible 
que alcanzarã el estado de equilíbrio dinâmico cuando el agua 
se disocíe a la mis ma velocidad que comíenza a formarse de 
nuevo a partir de H* y OH - . En este punto de equilíbrio, la 
concentración de las moléculas de agua excede enormemente 
las concentradones de H y OH - . De hecho, en el agua pura se 
disocia solo una molécula de agua cada 554 millones. La con- 
centración de cada ion en agua pura es de UH M (a 25 °C). 
Esto significa que hay solo una diez milionésima parte de un 
mol de iones hidrógeno por litro de agua pura y un número 
igual de iones hidróxido. 

Aunque la disociación dei agua es reversible y estadística- 
mente rara, es sumamente importante para la química de la vida. 
Los iones hidrógeno e hidróxido son muy re activas. Los câmbios 
de su concentración pueden afeetar de manera drástica a las pro- 
teínas y a otras moléculas complejas* Como vimos, las concen- 
traciones de H’ y OH - son iguales en agua pura, pero el agregado 
de cimos tipos de solutos, liamados ácidos y bases, rompe este 
equilíbrio. Los biólogos utilizan algo denominado la escala de pH 
para deseribir io ácida o básica (lo opuesto de ácida) que es una 
solución. En el resto de este capítulo se analizarán los ácidos, Ias 
bases y el pH y por qué los câmbios en el pH pueden afeetar de 
forma adversa a los organismos, 

Efectos de los câmbios dei pH 

Antes de abordar la escala de pH veamos qué son las bases y 
los ácidos y cómo mteractúan con el agua. 


Ácidos y bases 

iQué puede provocar que. una solución acuosa tenga un 
desequilíbrio de sus concem raciones de H + y OH - ? Cuando las 
sustancias llamadas ácidos se disuelven en agua, donan H' 
adí cion ales a la solución. Un ácido, de acuerdo con la defini- 
ciõn utilizada a menudo por los biólogos, es una sustancia 
que incrementa la concentración de ion hidrógeno de una 
solución. Por ejemplo, cuando se agrega ácido clorhídrico 
(HC1) al agua, los iones hidrógeno se disociàn de los iones 
cloruro: 


HCI EL + Cl- 

Esta fueme adicional de H- (la disociación dei agua es Ia otra 
fiiente) da lugar a una solución que tiene más H' que OH . Esa 
solución se conoce como solución ácida. 
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Una sustanda que reduce la concentraaón de iones hidróge- 
na de una solución se llama base. Algunas bases reducen la con- 
centraciún de H T directamente, a! aceptar iones hidrógeno. El 
amoníaco (NH 3 ) T por ejemplo, actüa como una base cuando el 
par de electrones no compartido en la órbita de valência dei 
nitrógeno atrae a un ion hidrógeno de la soludón, lo que da 
como resultado un ion amonio (NHf): 

NH 3 + H + ^ NH 4 + 

Otras bases reducen la concentraciõn de H 4 indirectamente al 
disociarse formando iones hidróxido, que luego se eomhinan 
con iones hidrógeno en la solución para formar agua. Una base 
que aciúa de esta forma es el hidróxido de sodio (NaOH), que en 
el agua se disocia en sus iones: 

NaOH * Nr + OH" 

En cualquier caso, la base reduce ia concemración de H\ Las 
soluciones con una concentraciõn de OH" mayor que la de H* se 
conocen como soluciones básicas. Se d ice que una solución en la 
cual las concentraciones de H' y OH son iguales es neutra. 

Como vimos, se utilizaron flechas simples en las reacdones 
dei HC1 y el NaOH. Estos compuestos se disocian por completo 
cuando se mezclan con agua y, por lo tanto, el ácido cio rhid rico 
se denomina ácido inerte y el hidróxido de sodio, base fuerte. En 
contraste, el amoníaco es una base relativamente débil. La doble 
flecha en la reacción dei amoníaco indica que la unión y la libe- 
raeicm de iones hidrógeno son reacdones reversibles, aunque en 
el equilíbrio habrã una proporción fija entre NH." y NH r 

También hay ácidos débiles, que liberan y aceptan nueva- 
mente y de lorma reversibk iones hidrógeno. Un ejemplo es el 
ácido carbónico, el cual tiene funciones esenciales en rnuchos 
organismos: 

H z CQ 3 ^ HCOf + H + 

Ácido Ion ton 

carbáaijép binirboniito hidré^cno 

Aqui, el equilíbrio favorece tanto la reacción bacia la izquier- 
da que cuando se agrega el ácido carbónico al agua, solo el 1% 
de las moléculas estãn disodadas en cualquier momento en par- 
ticular. Aun así, esc es suficiente para desplazar el equilíbrio dei 
H: y OH de la neutralidad. 


La escala de pH 

En cualquier solución acuosa a 25 °C, el produeto de las con- 
centraciones de OH y H' es constante a IO -14 . Esto puede escri- 
birse 

IH-JLOH-] = 1Ü" J4 

En esta ecuacion, los corchetes indican la concentraciõn 
molar de Ia sustância. En una solución neutral a temperatura 
ambiente 125 °Ch [Hi = 10~ 7 y ÍOH"l - 1 0~ 7 > por lo que, en este 
caso, 1CH 4 es el produeto de 10" 7 xl0 _7 * Si se agrega suficiente 
ácido a una solución para incrementar la [H + ] a 1CE 5 M, entonces, 
la [OH 1 descenderá en una cantidad equivalente a ÍO~ g M (nóte- 
se que 1 0 -5 x 1 0 -9 = IO -14 ). Esta rei ac ion constante ex presa el com- 
portamiemo de los ácidos y las bases en una solución acuosa. Un 
ácido no solo agrega iones hidrógeno a una solución, sino que 
también elimina iones hidróxido debido a la tendencia dei H 4 de 


comhinarse con el OH para formar agua. Una base tiene el efec- 
to opuesto, el de incrementar la concentraciõn de OH , pero tam- 
bién reducir la concentraciõn de H T mediante la formaciõn de 
agua. Si se agrega suficiente cantidad de una base para elevar la 
concentraciõn de OH - a 10 4 M, provocará que la concentraciõn 
de H f caiga a lCHfM. Siempre que conozcamos la concentraciõn 
de OH" o de H + en una solución acuosa podemos deducir la con- 
centradón dei otro ion. 

Debido a que las concentraciones de H* y OH de 3 as solucio- 
nes pueden variar en un factor de 100 bil Iones o más los cientí- 
ficos desarrollaron una forma de expresar esta variacion de forma 
más conveniente que en moles por litro. La escala de pH (fig, 3- 
8) comprende el intervalo de las concentraciones de H' y OH 
empleando logaritmos. LI pH de una solución se define como el 
logaritmo negativo (base 10) de la concentraciõn de iones hídró- 
geno: 

pH - -log [H + l 

Para una solución acuosa neutra [EH] es ICE 7 M, lo que da 

-log ICE 7 = - (-7) = 7 



Neutralidad 

J+ ] == [OH - ] 
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Escala de pH 

■— 0 


— 1 

Ácido de baterías 

- 2 Jugo gástrico, 

zumo de limón 

3 Vinagre, cerveza, 
vi no, cola 

— 4 lu mo de tomate 


— 5 Café puro 

Agua de lluvia 

— 6 Orina 

— 7 Agua pura 

Sangre humana 

— 8 

Agua marina 

- 9 

-10 

Hidróxido de magnésio 

-11 

Amoníaco doméstico 

— 12 

Bianqueador doméstico 

- 13 

Limpíador para hornos 

■_ 14 


▲ Fíg. 3-8. Escala de pH y valores de pH de algunas soluciones 
acuosas. 
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Dbsérvese que ei pH dismmuyc a medida que la coneentración 
aumenta. Nótese tambíén que aunque la escala de pH se 
-asa en la eoneentradón de H', también implica una concentra- 
. ?n de OH - . Una solución de pH 10 tiene una coneentración de 
“_u roge no de I0- ,o M y una coneentración de ion hidróxido 
'de 1(H M, 

— 1 pH de una solución acuosa neutra es 7, el punto medio de 
■ escala. Un valor de pH menor de 7 denota una solución ácida; 
:anto menor sea e! número, más ácida será la solución. La 
--ivoria de los líquidos biológicos están dentro dei intervalo de 
n 6-8. Sin embargo, hay algunas excepciones, entre eUas, el 
_ digestivo fuertemente ácido dei estômago humano, que tiene 
ur. pH de alrededor de 2. 

Re cuerde que cada unidad de pH representa una diferencia de 
; r eces en las concemraeiones de OH - y H + . Es esta caracte- 
stica matemática la que vuelve la escala de pH tan compacta. 
. solución de pH 3 no es ei doble de ácida que una solución 
H 6, sino mil veces más ácida. Guando el pH de una solu- 
cambia levemente, las concemradones de H* y OH - en la 
cción cambian de manera sustandah 


S uffers 

- . pH interno de la mayoria de las células vivas es cercano a 
ncluso un pequeno cambio dei pH puede ser danino porque 
: procesos químicos de la célula son muy sensibles a las con- 
raciones de ion es hidrógeno e hidróxido. 

Li presencia de buffers en los líquidos biológicos permite un 
relatívamente constante pese a la adición de ácidos o bases, 
. buffers o soluciones amortiguadoras son sustancias que 
— irnimizan los câmbios de las eoncentradones de H* y OH' en 
solución. Por ejemplo, los buffers normalmente mantienen 
rH ie la sangre humana muy cercano a 7,4, un pH iigera- 
rr ie básico. Una persona no puede sobrevivír durante más de 
■ s minutos si el pH de la sangre disminuye a 7 (neutro) o se 
: a 7,8. E.n circunstancias normales, la capacídad amortigua- 
" de ia sangre evita esos câmbios bruscos dei pH. 

Un buffer actúa aceptando iones hidrógeno de la solución 
. _=nao están en exceso y donando iones hidrógeno a la solución 
mando se han agotado. La mayoria de las soluciones buffer con- 
r.en un ácido débil y su córrespondiente base, que se combina 
. ::rma reversible con los iones hidrógeno. Vários buffers con- 
- : . en a la estabilidad dei pH en la sangre humana y en 
Jchas otras soluciones biológicas. Una de estas es el ácido car- 
. ; H 2 C0 3 ) que, como ya se menciono, se dísocia para pro- 
z^:ir :on bicarbonato (HÇ0 2 ”) e ion hidrógeno (H + ): 

Respuesta a una 
elevación det pH 

HXOj . HC0 3 - + H* 

r de It Respuésta a tfnã AcepiordeH' ton 

sddo) disminución dei pH (base) hidrógeno 

Este equilíbrio químico entre el ácido carbónico y el bicar- 
actúa como un regulador dei pH, desplazando la reac- 
::e izquierda a derecha a medida que otros procesos en la 
; ;n agregan o extraen iones hidrógeno. Si la concentra - 
:r_ de H* en la sangre comienza a descender (es decir, si ei 
: - ■- eleva), la reacdón se inclina liada ta derecha y se dí so- 
rris ácido carbónico, reabasieciéndola con iones hidróge- 
Pero ciiando la coneentración en la sangre comienza a 
cuando el pH desciende), la reacción se inclina hacia 
. izcuierda, donde el HCOy (la base) extrae los iones hidró- 


geno de la solución para formar H.,CQ r A$í, el sistema buffer 
de ácido carbónico- bicarbonato consiste en un ácido y una 
base en equilíbrio entre si, La mayoria de los otros buffers tam- 
bién son pares de ácidos y bases. 

La amenaza de la precipita ciou ácida 

Teniendo en cuenta !a dependencia de toda la rida dei agua, 
la contaminadón de rios, lagos y mares es un problema ambien- 
tal grave. Una de las agresiones mãs graves a la calidad dei agua 
es U precipitación ácida. La lluvia no contaminada tiene un pH 
de alrededor de 5,6, levemente ácida, debido a la formación de 
ácido carbónico a partir dei dióxido de carbono y dei agua, La 
precipitación ácida se refiere a ia lluvia, la nleve o la niebla con 
un pH menor o mãs ácido que 5,6. 

La precipitación ácida se debe, sobre todo, a la presencia 
de óxidos de azufre y óxidos de nkrógeno en la atmosfera, com- 
puestos gaseosos que reacción an con ei agua en el aire for- 
mando ácidos fuertes, que caen a la tierra con la lluvia o la 
níeve. Una fuente importante de estos óxidos es el uso de 
combustibies fósiles (carbón, petróleo y gas) en industrias y 
automóviles. Las plantas eléctricas que queman carbón pro- 
ducen más contaminantes de este Lipo que cualquier otra 
fuente individual. Los viemos transportan los contaminantes 
a grandes distancias y la lluvia ácida puede caer a ciemos de 
kilómetros de distancia de los centros industriales, En ciertas 
zonas de Pênsil vania y Nueva York, el pH promedío de la llu- 
via de diciembre de 2001 fue de 4,3, alrededor de 20 veces 
mãs ácido que el de la lluvia normal. La precipitación ácida 
cae en muchas otras regiones, entre ellas, el este de Canadá, 
las montarias Cascada dei noroeste dei Pacifico y ciertas par- 
tes de Europa y Asia (fig. 3-9). 

La precipitación ácida puede danar ia vida en los lagos y los 
arroyos. Además, la precipitación ácida que cae en la tierra lava 
ciertos iones minerales, como los iones cálcio y magnésio, que 
ordinariamente ayudan a mantener el pH de la solución dei suelo 
y son nutrientes esenciales para el crecimiemo de plantas. Al 
mismo tiempo, otros minerales, como el aluminio, alcanzan con- 
centraciones tóxicas cuando la acidificación incrementa su solu- 
bilidad. Los efectos de la precipitación ácida sobre la química dei 



Más 


Uuvia 


normal 


-10 


-12 


Dasica 


14 


A Fig. 3-9. La precipitación ácida y sus efectos en un bosque. Se 

piensa que la precipitación ácida es responsable de la muerte de los 
árboles en muchos bosques, incluído el bosque de abetos de la República 
Checa que se observa aquf. 
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stielo han hecbo mella sobre alga nos bosques de Norteamérica y 
están contribuyendo al deterioro de los bosques europeos (Fig. 3- 
9). Sin embargo, hay estúdios que indican que aetualmente la 
mayoría de los bosques de Norteamérica no están sufriendo la 
predpatación ácida de mariera sustandab 

Hay razones para ser optimista respecto de la calídad futura 
de las iuentes de agua: hemos progresado en ia reducdón de la 
precipitadón ácida. (cap. 54). Algunos progresos proeeden solo 
de las acdones de la gente que es consciente de la catidad ambien- 
tal hsto requiere el entendimknto dei papel crucial que desem- 
peiia el agua en la adaptabilidad ambiental para la contínuaciõn 
de la vida sobre la Tierra, 


Evaluación de. conceplos 


1. En comparación con una soluciõn básica de pH 9, el 

mis mo volumen de una soludón ácida a pH 4 tienc 

veces más Iones hidrógeno (H + )< 

2. El HCl es un ácido fuerte que se disocia completamente 
en agua: MCI — * IV + OH - . <Cuál es el pH dei HCl 0,01 
M? 

Vémise las respucsÉas eu d Apêndice A. 


Revistem dei capítulo 



La polaridad de Ias moléculas de agua produce 
enlaces de hidrógeno 

> Un enlace de hidrógeno se Forma cuando el oxigeno de una 
molécula de agua es atraída décti icamente por el hidrógeno de 
una molécula adyacente. El enlace de hidrógeno entre moléculas 
de agua es la base de las propiedades inusuales dei agua 
(pp, 47-48), 


Conceplo 


Cuatro propiedades emergentes dei agua 
ctmtribuyen a Ia adaptabüidad de la Tierra 
para la vida 

- ■ Cohesión (pp. 48-49). I I enlace de hidrógeno mantiene las 
moléculas de agua unidas emre si y esta cohesión ayuda a suc- 
cionar agua hacia arriba en los vasos microscópicos de las plan- 
las, El enlace de hidrógeno tambien explica Ia tcnsión superficial 
dei agua. 

Regiilacion de la temperatura (pp* 49-50). El enlace de hidróge- 
no hace que d agua lenga un calor especifico alto. El calor se 
absorbe cuando los enlaces de hidrógeno se rompen y se libera 
cuando se forman enlaces de hidrógeno, lo que ayuda a minimizar 
Ouctuaciones de remperatura dentro de limites que permíten Ia 
vida. El enfriamiento por evaporacion se basa en el alto calor de 
vaporización dei agua. Las moléculas de agua deben tener una 
energia cinética relativamcnte alta para romper los enlaces de 
hidrógeno. La pérdida por evaporaciõn de esLas moléculas de agua 
energéticas enfria la superfície. 


I ALsIamiento de grandes masas de agua por el hielo flotante 
(pp. 50-51). E! hielo es menos denso que ei agua líquida debido a 
que sus enlaces de hidrógeno más organizados causan expansión 
dentro de una formadÒn de cristal. La menor densidad determina 
que el hielo flore, lo que permite que la vida exista bajo la superfí- 
cie congelada de lagos y mares polares.. 

Et solvente de la vida (pp, 51-53). El agua es un solvente inusualmen- 
te versátil debido a que sus moléculas polares son atraídas hacia sustam 
das polares y carga das, Los iones o sustancias polares que rodean las 
moléculas de agua se disuelven y se denominan solutos, Las sustancias 
hidrófilas üenen afinidad por el agua; las sustancias hidmfohas no. La 
molaridad, el numero de moles de soluto por litro de soludón, se utiliza 
como una medida de ta concemración de soluto en soluciones. Un moí 
es un cieno número de moléculas de una sustancia. La masa de un mol 
de la sustancia en grames es Ia misma que la masa molecular en daltons. 


Conceplo 


La disociacíon dc moléculas de agua provoca 
condiciones ácidas y básicas que afeetan a los 
organismos vivos 

Efeetos de los câmbios dei pH (pp. 53-55). El agua puede disodarse 
en H' y OH . La ocmcentrarión de LE se expresa como pH, donde pH = 
— log [EL], Los ácidos donan H' adidonales en soluciones acuosas; las 
bases donan OH- o aceptan H\ En una soludón neutra a 25 °C, | H | = 
[OH ] = KE r y pH = 7, En una soluciõn ácida, la [H\J es mayor que la 
[OH ] y el pH es menor que 7. En una soludón básica la [EL] es menor 
que la [OH ] y el pH es superiora 7. Los buffeis en los líquidos biológi- 
cos amortíguan los câmbios dei pH. Un bufFer consiste en un par ácido- 
base que se combina en forma reversible con iones hidrógeno, 

La a meu aza de la prcdpiiaciòn ácida (pp. 55-56). La predpíta- 
ción ácida es lluvia, nieve o ntebla con un pH inferior a 5,6, A 
mentido es resultado de una reacción en el a ire entre vapor de agua 
y óxidos de azulre y óxidos de mtrógeno producidos por la com- 
bustíón de combustibks fósiles. 
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EVALUÀÇ1ÔN D E C Ó N O Çt MIE N TO S 


Autoevaluaci ón 


1 , iCuál es ta mejor explíeadón de la frase “adaptabilidad dei ambien- 
te". utilizada en este capitulo? 

a. . El ambiente de la Ti erra es constante. 

b. Es el ambiente físico, no la vida, lo que ba cambiado. 

c. El medio ambiente de la Ti erra se ha adaptado a la vida. 

d . La vida como la conotemos depende de ciertas cualidades 
ambi entales sobre La Ti erra. 

e. El agua y otros aspectos dei ambiente de la Tierra exrsten debido 
a que hacen al planeta más apro piado para la vida. 

2 Müchos mamíferos regulan su temperatura corporal mediante el 
sudor. íQué propiedad dei agua participa en la eapacidad de sudar 
para bajar la temperatura corporal? 

a. El cambio de la densidad d d agua cu and o se condensa. 

b. La eapacidad dei agua para disolver moléculas en el a ire. 

c. ta liberadón de calor mediante la ruptura de puentes de hidrógeno. 

d. La absordón de calor mediante la ruptura de puentes de hidrógeno. 

e. La alta tensión superficial dei agua. 

5 En el caso de dos cuerpos de matéria en contacto, el calor siempre 
tluye desde: 

a. El cuerpo con más calor bacia el otro con menos calor. 

b. El cuerpo con temperatura más alta bacia el otro con temperatu- 
ra más baja. 

c. El cuerpo más denso bacia el cuerpo menos denso. 

d. El cuerpo con más agua bacia el otro con menos agua. 

e. El cuerpo más grande haeia el cuerpo más pequefio. 

- Una porción de pizza tiene 500 kcal. SI pudiéramos quemar la 
nizza y utilizar todo el calor para calentar un recipiente de 50 L de 
agua fria, ^cuál seria el incremento aproximado de la temperatura 
dei agua? (Un litro de agua fria pesa alnededor de 1 kg). 

a. 50 °C d. 100 °C 

b. 5 °C e. 1 °C 

c. 10 °C 

5, Los enlaces que se ròmpen cuando el agua se evapora son: 

a. Enlaces iónicos. 

b. Enlaces entre moléculas de agua. 

c. Enlaces entre átomos dentro de moléculas individuales de agua. 

d. Enlaces covalemes polares. 

e Enlaces cova lentes no polares 

6. De los si gui entes, £C uál es un ejemplo de una sustância hidrófüba? 

a. Papel d, Azúcar, 

b. Saf de mesa, e. Pasta, 

c Cera. 

Podemos estar seguros de que un moí de azúcar eomún y un mol 
de vitamina C son iguales en sus: 

a. Masas en dal tons, d. Número de átomos. 

b. Masas en gramo? . e. Volumen, 

c. Número de moléculas. 


8. ^Cuántos gr amos de ácido acético (C 2 H 4 0 : ) podrian utilizarse 
para elaborar 10 L de una soludón acuosa 0,1 M de ácido 
acético? (No ta: las masas atómicas, en daltons, son aproximada- 
mente 12 para el carbono, 1 para el hidrógeno y 16 para el 
oxigeno). 

a. 10,0 g. d. 60,0 g. 

b. 0,1 g, e. 0,6 g. 

c. 6,0 g. 

9. La predpitación ácida ha disminuido d pH de un lago a 4,0. 
iCuál es La concemradón dc ion hidrógeno dei lago? 

a, 4,0 M d. IO 4 M. 

b, 10-Í M. e. 4 %. 

c, IO- 4 M, 

10, íCuàl es La concentrádón de ion hidróxido dei lago descrito en la 
pregunta 9? 

a, 1CF M. d. 1CH 4 M. 

b. 10~ 4 M. e. 10 M. 
c + 1£H Ü M. 

Véamt Ias respuestas en eí .Apêndice A. 


Interrelación evolutiva 

La superfície dei planeta Marte tiene un paisaje que recuerda al llujo 
de agua sobre la Tierra, con algo parecido a canales serpenteantes y 
áreas en ías que hubo agua. Recientes sondas enviadas a Mane han 
revelado que aiguna vez hubo agua liquida en su superfície. 

Actual mente existe hielo en los polos marcianos y algunos científicos 
sospechan que debajo de la superfície de Marte pue.de baber una gran 
camidad de agua. ^Por que ha habido tanto interés en saber si hubo 
agua en Marte? ^La presencia de agua hace más probable que la vida 
haya evolucionado alli? ^Qué otros factores físicos podrian ser tambien 
importantes? 


Problemas científicos 

1. Disene un experimento controlado para probar la hipótesis de que 
La precipitaciòn ácida inhibe d crecimiemo de Elodm, una planta 
eomún de agua dulce. 

2. En áreas de agricultura, los granjeros ponen especial atención en el 
pronóstico dei Li empo. In medi ata mente antes de una helada pro- 
nosticada para La noche, los granjeros rocían agua sobre el cultivo 
para proteger las plantas. Utilice las pro piedades dei agua para 
explicar como funciona este método. Mencione por qué tos enlaces 
de hidrógeno explicar este fenómeno. 


Ciência, tecnologia y sociedad 

La agricultura, la industria y las poblaciones crecientes de las ciuda- 
des compiteíi todas, a través de la influencia política, por el agua. Si 
Lisied estti viera a cargo de los recursos hídricos eu una región árida, 
^cuáles serían sus prioridades para destinar el surninistro de agua 
limitada para vários usos? ^Como trataria usted de construir un con- 
senso entre los grupos con intereses diferentes? 
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j.medicapanamericana.corrt/campbell encontrará ejercicios interactivos, animaciones, 
preguntas de autoevaluación. 




4-1 La química orgânica es el estúdio de los 
compuestos de carbono 

4-2 Los átomos de carbono pueden formar diversas 
moléculas al unirse a otros cuatro átomos 

4-3 Los grupos funcional es son Ias partes de las 

moléculas que participan en reacciones químicas 


Panorama general 


Carbono: la coiiumna vertebral 
de las moléculas biológicas 

Aunque el agua es ei medio universal de ia vida sobre la 
Ti erra, los organismos vivos, entre ellos todas las plantas y el 
caracol que se ve en la figura 4-1, están constituídos de com- 
puestos químicos basados en su mayor parte en el elemento 
carbono. El carbono llega a la biosfera a través de la acción de 
las plantas, las cuales uütizan la energia solar para transformar 
el C0 2 de la atmosfera en las moléculas de la vida, Estas molé- 
culas después son transferidas a animales que se alímentan de 
plantas, como el caracol de la fotografia. De Lodos los elemen- 
tos químicos, el carbono es incomparabie en cuanto a su capa- 
cidad para íormar moléculas grandes, complejas y diversas y 
esta diversidad molecular ha hecho posible la diversidad de 
organismos que evolucionaron sobre la Tierra. Las proteínas, 
el D NA, los hidratos de carbono y otras moléculas que distin- 
guen la matéria viva dei material inanimado están compuestos 
de átomos de carbono unidos entre sí y a átomos de oiros ele- 
mentos. El hidrógeno (H), el oxigeno (O), el nitrógeno (N) t el 
azufre (5) y el fósforo (?) son otros ingredientes com unes de 
estos compuestos, pero es el carbono (C) el que es responsa- 
ble de la gran diversidad de las moléculas biológicas. 

Las proteínas y otras moléculas muy grandes son el princi- 
pal centro de atención dei capítulo 5. En este capítulo se 


AFig, 4-1. La vida se basa en ef carbono» 


investigan las propiedades de las moléculas más pequenas, 
que se emplean para ilustrar algunos conceptos de la estruc- 
tura molecular que destaca la importância dei carbono para la 
vida y el tema de que las propiedades emergentes surgen a 
partir de Ia organización de la matéria en organismos vivos. 


Concepto 


La química orgânica es el estúdio 
de los compuestos de carbono 


Se díce que los compuestos que contíenen carbono son 
orgânicos y ta rama de la química que se especializa en el estú- 
dio de los compuestos de carbono se llama química orgânica. 
Los compuestos orgânicos abarean desde moléculas simples, 
como el metano (CH 4 ), hasta moléculas colos ales, como las 
proteínas, con miles de átomos y masas moleculares que exce- 
den los 100 000 daltons. La mayoria de los compuestos orgâ- 
nicos contienen átomos de hidrógeno adernãs de átomos de 
carbono. 

Los porcentajes globales de los principal es elementos de la 
vida -C, H_ O, N,S j F— son bastante uniformes en todos los 
organismos. Sin embargo, a causa de la versatüidad dei carbo- 
no, esta variedad limitada de componentes químicos atómicos, 
tomados en aproximadamente las mismas proporciones, puede 
utilizarse para formar una inagotable variedad de moléculas 
orgânicas. Diferentes especies de organismos y diferentes indi- 
víduos dentro de una espeeie se distinguen por las variaciones 
en sus moléculas orgânicas. 

Desde los comienzos de la historia humana, ias personas 
utilizaron otros organismos como fuentes de sustancias valio- 
sas, desde alimentos hasta medicinas y tejidos. La ciência de 
la química orgânica se origino con el fin de purificar y mejo- 
rar la produccíõn de estos producios. Al comienzo dei siglo 
xix, los químicos habían aprendido a fabricar muchos com- 
puestos simples en el laboratório combinando elementos en 
Ias condiciones adecuadas. Sin embargo, la sintesis artificial 








de las moléculas eomplejas extraídas a partir de la matéria 
viva parecia ímposible. En esa época, el químico sutzo Jõns 
lakob Berzelius estableció la distinción entre compuéstos 
orgânicos, que aparentemente podían surgir solo dentro de 
.os organismos vivos, y compuéstos inorgânicos, que se 
encontraban en el mundo inanimado. La nueva disciplina de 
la química orgânica se constmyó primero sobre una base de viíu- 
íismo, !a creencia en una fuerza viva fuera de la jurisdicciõn de 
.as leyes físicas y químicas. 

Los químicos conienzaron a reducir paulatinamente el 
alcance de los clmiemos de« vitalismo cuando aprendieron a 
sintetizar compuéstos orgânicos en sus laboratorios. En 1828, 
Friedrich Wõhler, un químico alemãn que había estudiado con 
Berzelius, intento elaborar una sal “inorgânica”, el cianato de 
amonio, mezclando soluciones de iones amonio (NH.p) e iones 
uanato (CNO ). Wõhler se asombró al encontrar que en lugar 
rei producto esperado había obtenido urea, un compuesto 
orgânico presente en la orina de los animales, Wõhler retó a 
.os vital istas cuando escribió, "debo decirles que puedo prepa- 
rar urea sin necesidad de un rinón o un animal, sea hornbre o 
perro”. Sin embargo, uno de los ingredientes utilizados en la 
nmesis, el cianato, se había extraído de sangre animal y los 
a t alistas no se afectaron por el descubrimiento de Wõhler. No 
obstante, poços anos después, Hermann Kolbe, un estudiante 
de Wõhler, fabrico el compuesto orgânico ácido acético a par- 
r de sustandas inorgânicas que podían prepararse directa- 
mente a partir de elementos puros, 

El fundamento dei vitalismo final mente se desmorono des- 
pués de varias décadas más de sintesis de laboratorio de com- 
puestos orgânicos cada vez más eomplejos. En 1953, Stanley 
Miller, emonces un estudiante graduado en la Universidad de 
Chicago, ayudó a incorporar esta sintesis abiótica de compucs- 
'.os orgânicos al contexto de Ia evolución. Miller simulo en d 
laboratorio las condiciones químicas existentes en la Tierra pri- 
mitiva para demostrar que la sintesis espontânea de compues- 
■ os orgânicos pudo haber sido una etapa iniciai dei origen de la 
vida (fig. 4-2), 

Los pioneros de la química orgânica ayudaron a alterar la 
.ornente principal dei pensamiento biológico dei vitalismo al 
vtecdn teísmo, la visiõn de que todos los fenómenos naturales, 
mcluidos los procesos de la vida, están gober nados por leyes 
r sicas y químicas. La química orgânica se redefinió como el 
estúdio de los compuéstos dei carbono, independientemente 
de su origen. La mayoria de los compuéstos orgânicos que se 
i esentan de forma natural son producidos por organismos y 
estas moléculas represe ntan una diversidad y un rango de 
- jmpiejidad inigualable por los compuéstos inorgânicos, Sin 
embargo, las rnismas regias de la química se aplican a las molé- 
culas orgânicas e inorgânicas por igual. El fundamento de la 
química orgânica no es una fuerza intangible de vida, sino la ver- 
sattlidad química única dei elemento carbono. 


Evaluación de concepios 


L En el experimento de Stanley Miller ^que conclusiones 
pueden extraerse de la presencia de urea en los pro- 
duetos? 

Veanse Jns respuestas en d Apéndfce Á. 


Figura 4-2 

^Podrían haberse sintetizado los 
compuéstos orgânicos en forma abiótica en ia 
Ti erra primitiva? 


EXPERIMENTO 


En 1953, Stanley Miller simuló lo que se 
pensaba eran las condiciones en la Tierra primitiva, carente de 
vida, Como se muestra en esta reaccióa Miller utilizó descargas 
eléctricas (rayos simulados) para desencadenar reacciones en una 
"atmosfera primitiva" de H.,Q, H 2 , NH 3 (amoníaco) y CH 4 (metano), 
algunos de los gases liberados por los voícanes. 



RESULTADOS 


En el aparato de Miller se sintetiza ron diversos 
compuéstos orgânicos que desempenan papeies clave en tas 
células vivas. 


CONCLUSIÓN 


Los compuéstos orgânicos pueden haberse 
sintetizado en forma abiótica en ta Tierra primitiva, preparando el 
terreno para el origen de la vida (exploraremos esta hipótesis con 
mayor detaIJe en ei capítulo 26). 


Concepto 


Los átomos de carbono pueden 
formar diversas moléculas 
al unirse a otros cuatro átomos 

La clave de las características químicas de un átomo, que 
aprendió en el capítulo 2, se encuentra en la coníiguración de sus 
elec trones, La configuración electrónica determina los tipos y los 
números de enlaces que un átomo formará con otros átomos. 

Forma ción de enlaces con carbono 

El carbono tiene un total de 6 elec trones, con 2 en la primem 
órbita de electrones y 4 en la segunda órbita. Al tener 4 elec tro- 
nes de valência en una órbita que soporta 8, el carbono tendria 
que donar o aceptar 4 electrones para completar su órbita de 
valência y converürse en un ion, En su lugar, un átomo de car- 
bono, generalmente completa su órbita de valência al compartir 
sus 4 electrones con otros átomos en enlaces covalentes, de 
forma que haya 8 electrones presentes. Así, cada átomo de car- 
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Fórmula 

molecular 


Fórmula 

estructuraf 


Modelo 

espacial 


Nomfare y comentário 


(a) Metano, Cuando un átomo 
de carbono tiene cuatro 
enlaces simples con otros 
átomos, la molécula es 
tetraêdrica. 

CH 4 

(b) Etano. Una molécula puede 
tener más de un grupo 
tetraédnco de átomos unidos 
mediante enlaces simples (el 
etano se compone de dos de 
estos grupos). 



íc) Eteno (etíteno). Cuando dos 
átomos de carbono èStán unidos 
por un doble enlace, todos fos 
átomos unidos a esos carbonos C 2 H 4 

se encuentran en el mismo 
plano; Ja molécula es plana. 


Modelo 

de esferas y varlNas 


H 

i 

H — C — H 

I 

H 


H H 

I I 

H — C — C — H 

I I 

H H 


H\ /H 
C — C 
H / 





A Fig* 4-3, Formas de tres moléculas orgânicas simples. 





bono actüa como un punto de interseccíón a partir dei cual una 
molécula puede ramiíicarse en hasta cuatro direcciones. Esta 
tetravalencia es uno de los aspectos de la versatilidad dei carbo- 
no que hace posíble que haya moléculas grandes y complejas. 

En el capítulo 2 también aprendió que cuando un átomo de 
carbono forma enlaces co valentes simples, Ia disposiciõn de sus 
cuatro orbital es híbridos determina que los enlaces formen un 
ângulo que los sítúa en ias esquinas de un tetraedro imaginário 
(íig. 2-1 6b). Los ângulos de enlace en el metano (CH 4 ) son de 
109.5 {fíg. 4-3 a) y son, aproximadamente, los mismos en cual- 
qujer grupo de átomos en el que el carbono tiene cuatro enlaces 
simples. Por ejemplo, el etano (C 2 H Ó ) tiene la fornia de dos tetra- 
edros que se soíapan en sus ápices (%, 4-3 b). En las moléculas 
con aun más carbonos, cada grupo de un carbono unido a otros 
cuatro átomos tiene forma tetraédrica. Pero cuando dos átomos 
de carbono están unidos por un doble enlace, todos los enlaces 
alrededor de esos carbonos se encuentran en el mismo plano. Por 
ejemplo, el eteno (C 2 H 4 ) es una molécula plana; sus átomos se 
sitúan en el mismo plano (fig. 4-3cb Es conveniente represen- 
tar todas Ias fórmulas e st ructu rales como si Ias moléculas repre- 
sentadas fueran planas, pero debemos tener presente que las 
moléculas son tridimensional es y que con frecuencia la forma de 
una molécula determina su función. 

La configuracíón electrónica dei carbono le confiere su com- 
patibilidad covalente con muehos elementos diferentes. La 
figura 4-4 muestra diagramas de órbitas de electrones de los 
cuatro principal es componentes atómicos de las moléculas 
orgânicas. Como recordará dei capítulo 2, estos modelos nos 
permi te n ver las valências dei carbono y sus companerõs más 
frecuentes, el oxigeno, el hidrógeno y el nitrógeno. Podemos 
considerar esLas valências como el fundamento de las regias 
de los enlaces co valentes en la química orgânica: el código de 

construccíõn que gobierna la arquitectura de las moléculas 
orgânicas. 




Hidrógeno 

(valência - 1) 


Oxigeno 

(valência = 2) 


Nitrógeno 

(valência - 3) 


Carbono 

(valência - 4) 


A Fig, 4-4, Diagramas de órbitas electrónicas que muestran las 
valências de los principales elementos de las moléculas orgânicas. 

La valência es el número de enlaces covalentes que puede formar un 
átomo. Generalmente, es igual al número de electrones requerido para 
completar la órbita de electrones más externa (de valência) (fig. 2-8). 


Un par de ejemplos adicionales demostrará cõmo se aplican 
las regias de los enlaces covalentes a los átomos de carbono con 
companeros distintos dei hidrógeno. En ia molécula cie dióxido 
de carbono (CO,), un único átomo de carbono se une a dos áto- 
mos de oxigeno mediante enlaces covalentes dobles. La fórmula 
estructural dei CO, es la siguíeme: 

o = c = o 

Cada línea de una fórmula estructural representa un par de 
electrones compartidos. Nótese que el átomo de carbono en el 
CO, participa en dos dobles enlaces, el equivalente de cuatro 
enlaces covalentes simples. La disposiciõn completa las órbi- 
tas de valência de todos los átomos en Ia molécula. Debido a 
que el dióxido de carbono es una molécula muy simple y 
carece de hidrógeno, con frecuencia se la considera inorgâni- 
ca, aunque condene carbono. Sea que se considere al CO, 
orgânico o no, no hay duda de su importância para el mundo 
vivieme, Como se menciono previa® ente, el CO, es la fueme 

de carbono para todas las moléculas orgânicas halladas en los 
organismos. 
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H H H H 

H H H H 

1 ! 1 1 

H — C=C— C — C— H 

1 1 

H H 

1 1 1 1 

H — C— C=C— C— H 

1 i 

H H 

1 -buteno 

2-buteno 

(c) Dobles enlaces» El esqueleto puede tener dobles enlaces, cuya 

ubicaaón puede variar. 



H H 

H H H 

1 1 

H— C— C— H 

1 ] | 

H— C— C — C— H 

T~r 

1 1 1 

H H 

H H H 

Etano 

Propano 

(a) Longitud, Los esqueletos de carbono tienen una longitud variable. 






H— ( 

h 

H H H H 

H 

H 

1 1 1 1 

H— C— C — C— C— N 

J 


III! 

H H H H 

H — L — L — L — H 

i 


H H H 

Butano 

2-metiípropano (denominado 


común mente isobutano) 

(b) Ramifkación. Los esqueletos pueden ser ramificados o no 
ramificados. 



Ciclohexano 



(d) Ánilíos* Algunos esqueletos de carbono están dispuestos en anil los. 
En la fórmula estructural abreviada de cada compuesto {a la dere- 
cha), cada vértice representa un carbono y sus hidrógenos unidos. 


* Fíg. 4-5, Varíadones de los esqueletos carbonados* Los hidrocarburos, las moléculas orgânicas que consta n únicamente de carbono e hidró- 
geno, ilustra n la diversidad de los esqueletos de carbono de las moléculas orgânicas. 


Otra molécula relativamente simple es la 
urea, CO(NH 2 X, Este es el compuesto orgâ- 
nico bailado en la o ri na que Wóhler apren- 
ciio a sintetizar al comienzo dei siglo xix. La 
fórmula estructural de la urea se muestra a 
la derecha. 

Una vez más, cada átomo liene el núme- 
ro necesario de enlaces coval entes, En este 
caso, un átomo de carbono está implicado 
tanto en los enlaces simples como en los dobles. 

Tanto la urea como el dióxido de carbono son moléculas con 
solo un átomo de carbono. Pero como se observa en la figura 4- 
3 t un átomo de carbono también puede utilizar uno o más de sus 
electrones de valência para formar enlaces covalentes con otros 
átomos de carbono, lo que hace posible conectar los átomos en 
cadenas de una variedad aparentemente infinita. 

La diversidad molecular surge de Ia variación 
dei esqueleto de carbono 

Las cadenas de carbono forman los esqueletos de la mayoría 
de las moléculas orgânicas (fig. 4-5). Los esqueletos varían en 
longitud y puede n ser rectilíneos, ramificados o dispuestos en 
anil los cer rados, Algunos esqueletos de carbono tienen dobles 
enlaces, que varían en número y ubicación, Esta variación de los 
esqueletos de carbono es una causa importante de la compleji- 
dad y la diversidad molecular que caracteriza a la matéria viva. 
Adernas, los átomos de otros elementos pueden unirse a los esque- 
letos en los si tios disponibles. 

Hidrocarburos 

Todas las moléculas que se muestmn en las figuras 4-3 y 4-5 
son hidrocarburos. moléculas orgânicas que constan solo de 
carbono e hidrógeno, Los átomos de hidrógeno están unidos al 
esqueleto de carbono donde hay electrones disponibles para el 
enlace cova leme. Los hidrocarburos son los prindpaies compo- 


nentes dei petróleo, que se denomina combustible fósil debido a 
que está compuesto de restos parcial mente descompuestos de 
organismos que vivieron hace millones de anos. 

Aunque los hidrocarburos no son muy abundantes en los 
organismos vivos, muchas de las moléculas orgânicas de una 
célula tienen regiones que constan solo de carbono e hidrógeno. 
Por ejemplo, las moléculas conocidas como lípidos tienen largas 
cadenas hidrocarbo: nadas unidas a componentes que no son 
hidrocarburos (fig. 4-6). Ni el petróleo ni los lípidos se dtsuel- 


Gotitas de grasa (tenidas de rojo) 



1 00 jim 

(a) Molécula de lípido (b) Células adiposas de mamífero 

A Fig. 4-6. El papel de los hidrocarburos en los lípidos, (a) Una 

molécula de lipido consta de un pequeno componente no hidrocarbo- 
nado unido a tres colas de carbono. Las colas pueden romperse libe- 
rando energia, También expSEcan e! comportamiento hidrófobo de los 
lipidos. (Negro = carbono; gris = hidrógeno; rojo - oxigeno.) (b) Las 
células adiposas de los mamíferos acumulan moléculas de lípidos como 
reserva de combustible. Cada célula adiposa en esta microfotografía 
está casi llena de una gran gotita de grasa, que contiene un enorme 
número de moléculas de lípidos. 
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ven en agua; ambos son compuestos hídrófobos debido a que la 
gran mayona de sus enlaces son uniones no polares entre carbo- 
no e hi d roge no. Otra característica de los hidrocarburos es que 
pueden sufrir reaccíones que liberan una cantidad relativamente 
grande de energia. La gasolina que impulsa a un automóvil se 
compone de hidrocarburos y Ias cadenas de hidrocarburos de las 
moléculas de lípidos sirven como combustible que se almacena 
en los cuerpos de los animales. 


ísumeros 

La varíación en la arquitectura de las moléculas orgânicas puede 
verse en los isómeros, compuestos que tienen los mismos nüme- 
ros de átomos de los mismos elementos pero diferentes estructu- 
ras y como consecuencia, diferentes propiedades. Compare, por 
ejemplo, los dos pentanos de la figura 4-7 a. Ambos tienen la 
fórmula molecular C 5 H t2 , pero difieren en la disposición cova- 
lente de sus esqueletos de carbono. El esqueleto es recto en una 
íonna dei pentano pero ramificado en la otra. Examinaremos tres 
tipos de isómeros: isómeros éstracttiralès, isómeros geométricos 
y enantiómeros. 

Los isómeros estructu rales difieren en las disposidones 
co valentes de sus átomos. El número de isómeros posibles 
aumenta consi de rabi emente a medida que los esqueletos de car- 
bono increraeman en tamano, Existen solo tres pentanos (dos se 
muestran en la fig. 4-7a), pero hay 18 variedades de C 8 H ih y 
366 319 isómeros estructu rales posibles dei C 20 H, r Los isómeros 
éstructurales también pueden diferir en la" ubicación de los 
dobles enlaces. 

Los isómeros geométricos tienen la misma asociación cova- 
Eente, pero difieren en su disposiciõn espacial. Los isómeros 
geométricos surgen de la inflexibilídad de los enlaces dobles, 
que, a diferencia de los enlaces simples, no permitirán que los 
átomos que unen giren libremente sobre d eje de enlace. Si un 
doble enlace une dos átomos de carbono y cada C también 
tiene dos átomos diferentes (o grupos de átomos) unidos a él, 
entonces son posibles dos isómeros geométricos diferentes. 
Considere el ejemplo simple de la figura 4-7b, Cada uno de 
los carbonos tiene un H y un átomo o grupo ,L X" unido a él, 
pero un isómero tiene una disposición “ris”, con dos X en eí 
mismo lado en relación al doble enlace, y el oiro tiene una dis- 
posiciõn “trans", con dos X en lados opuestos. La sutil dife- 
rencia de forma entre los isómeros geométricos puede afectar 
de manera espectacular a Ias actividades biológicas de las 
moléculas orgânicas. Por ejemplo, la bioquímica de la visión 
implica un cambio inducido por la luz en la rodopsina, un 
compuesto químico dei ojo, dei isómero ás al isómero trans 
(cap. 49). 

Los enantiómeros son moléculas que son imágenes especula- 
res la ima de la otra. En los modelos de esferas y varillas que se 
muestran en la figura 4-7c, d carbono dei medio se denomina 
carbono aámétrico debido a que está unido a cuairo átomos dife- 
rentes o grupos de átomos. Los cuatro grupos pueden estar dis- 
puestos en el espado alrededor dei carbono asimétríco en dos 
formas diferentes, que son imágenes especulares. Son, en cierta 
forma, ias versiones izquierda y derecha de la molécula. Una 
célula puede distinguir estos isómeros según sus formas diferen- 
tes. Por lo general un isómero es biologicamente activo y el oiro 
es inactivo. 

El concepto de los enantiómeros es importante en la industria 
farmacêutica porque los dos enantiómeros de un fármaco pue- 
den no ser igual mente e lectivos. Por ejemplo, la L-dopa es 
efectiva contra la enfermedad de Farkinson, míentras que su 
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(a) Los isómeros estructurales difieren en su disposición 
covalente, como se muestra en este ejemplo de dos isómeros 
dei pentano. 
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isómero eis: los dos átomos 
X están en el mismo lado 
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(b) 


\ = c / 
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H 

isómero trans: los dos átomos 
X estãn en lados opuestos 


Los isómeros geométricos difieren en la disposición alrededor 
de un doble enlace; en estos diagramas, las X representan un 
átomo o grupo de átomos unido a un carbono de un doble 
enlace. 


CO ? H CCLH 



(c) Los enantiómeros difieren en la disposición espacial alrededor 
de un carbono asímétdco, lo que da como resultado moléculas 
que son imágenes especulares, como la mano izquierda y la 
derecha. Los dos isómeros se designan Isómero L y D de la 
palabra latina para izquierda y derecha (levo y dextro), Los 
enantiómeros no pueden superponerse uno sobre el otro. 


a Fig* 4-7. Tres tipos de isómeros. Compuestos con Ja misma fór- 
mula molecular pero diferentes estrueturas, los isómeros son una fuen- 
te de diversidad en ias moléculas orgânicas. 


enamiómero, Ia D-dopa, no lo es (fig. 4-8). En aígunos casos, 
uno de los isómeros puede producir efectos daninos. Êste fue el 
caso de la talidomida, un fármaco recetado a miles de mujeres 
ernbarazadas a tinates de la década de 1950 y a princípios de la 
de 1960. El fármaco era una mezcla de dos enantiómeros. Un 
enamiómero reducía las náuseas matutinas, el efecto descado, 
pero el otro provocaba malformacíones congénitas graves, 
(Lamemablemente* aunque el enamiómero "bueno” de la talido- 
mida se utilice en forma purificada, en ocasiones, se convier te en 
el enantiómero rinalo" en el cuerpo dei paciente). Los efectos dis- 
crepantes de los enantiómeros en el cuerpo demuestran que los 
organismos son sensibles incluso a variaciones muy leves en la 
arquitectura molecular. Una vez más se observa que las molécu- 
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i-Dopa 

íefectiva contra la 
enfermedad de Parkinson) 



d-D opa 

(biologicamente 

inactiva) 


a Fig. 4-8. Importância farmacológica de los enantiómeros. La 

looa es un fármaco que se utiliza para tratar la enfermedad de 
n son, un trastorno dei sistema nen/ioso central, El fármaco enan- 
“ s r o, la molécula especular designada como o-dopa r no tiene efec- 
- ios pacientes. 


- lienen propiedades emergentes que dependen de la disposi- 
. n específica de sus átomos. 


Evaluacidn de conceplos 


1 . Dibuje la fórmula estruciural dei C 2 H + , 

2. Observe la figura 4-5 y determine que par(es) de molé- 
cula (s) cs (son) isómeró(s) entre sí t e identifique el (los) 
tipo(s) de isómero(s), 

3. [Qaé similitud química hay entre ia gasolina y tos lípidos? 

Véanse kis respuesías eti el Apêndice A, 



León 


▲ Fig. 4-9, Comparación de los grupos funcionales de las hor- 
monas sexuales femenína (estradiol) y masculina (testosterona). 

Las dos moléculas difíeren solo en los grupos funcionales unidos a un 
esqueleto de carbono común de cuatro anil los fusionados, que se mues- 
tran aquf en forma abreviada. Estas sutifes variaciones de la arquitectu- 
ra molecular inffuyen en el desarrollo de las diferencias anatómicas y 
fisiológicas entre vertebrados hembras y machos. 


Coiicepto 


Los grupos funcionales son las 
partes de las moléculas que 
participan en reacciones químicas 

Las propiedades distintivas de una molécula orgânica depen- 
den no solo de la disposición de su esqueleto de carbono, sino 
Lambién de los componentes moleculares unidos a ese esque- 
leto A hora examinaremos cie rios grupos de átomos que a 
mentido están unidos a los esqueletos de las moléculas orgâ- 
nicas, 

Los grupos funcionales más importantes 
en Ia química de la vida 

Los componentes de las moléculas orgânicas que participan 
con mayor frecuencia en reacciones químicas se eonocen como 
grupos funcionales. Si consideramos que los hidrocarburos son 
las moléculas orgânicas más simples, podemos ver a los grupos 
funcionales como uniones que sustítuyen a uno o más hidra ge- 


nos unidos al esqueleto de carbono dei hidrocarburo, (Sin embar- 
go, como veremos, algunos grupos funcionales incluyen átomos 
dei esqueleto de carbono,) 

Cada grupo funcional se comporta de forma constante en 
cada molécula orgânica y el número y ta disposición de los gru- 
pos ayuda a conferir a cada molécula sus propiedades únicas. 
Considere las diferencias entre la testosterona y el estradiol (un 
tipo de estrógeno). Estos eompuestos son tas hormonas sexuales 
masculina y femenina, respectivamente, que están presentes en 
los seres humanos y otros vertebrados (fig. 4-9) Ambos son 
esteroides, moléculas orgânicas con un esqueleto de carbono en 
común en forma de cuatro anillos fusionados. Estas hormonas 
sexuales difieren solo en los grupos funcionales unidos a los ani- 
llos, l_as acciones diferentes de estas dos moléculas sobre muchas 
dianas de todo el cuerpo ayudan a producir los rasgos diferentes 
de machos y hembras. Por lo tanto, incluso nuestra sexualidad 
tiene una base biológica debido a las variaciones de la arquitec- 
tura molecular. 

Los seis grupos funcionales más importantes en la química de 
la vida son los grupos hidroxílo T carbonilo, carboxilo, amino, 
sulfhidrilo y fosfato. Estos grupos son hidrófilos y como tales 
incrementan la solubilidad de los eompuestos orgânicos en agua. 
Antes de leer más, intente íamiliarizarse con los grupos funcio- 
nales de la figura 4-10 
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Figura 4-10 


de algunos grupos funcionales importantes de los compuestos orgânicos 


GRUPO 

FUNCIONAL 



ON 



CARBOXILO 


ESTRUCTURA 


NOMBRE DE LOS 
COMPUESTOS 


EJEMPLO 


PROPIEDADES 

FUNCIONALES 


f- 



—OH 

(puede escribirse OH— ) 


-tf 





En un grupo hidroxilo (- — OH), un 
átomo de hidrógeno es Lá unido a un 
átomo de oxigeno, el cual a su vez 
está unido al esqueleto de carbono 
de una mòJécuta orgânica Cno se 


El grupo carbonilo íf>C01 se com- 
pone de un átomo de carbono unido 
a un átomo de oxigeno mediante un 
doble enlace, 


Cuando un átomo de oxigeno está 
unido mediante un doble enlace a un 
átomo de carbono que también está 
unido a un grupo hidroxilo, todo el 
conjunto de átomos se liam a 


debe confundir este grupo funcional 
con d ion hidróxido, OH E 


grupo carboxilo (■ — CO OH). 

Alcoholes (sus nombres específicos, 
generalmente, lermítián en -o\). 

Ce tonas d grupo carbonilo cslh 
dentro dei esqueleto de carbono. 

A kl eh idos el grupo carbonilo está en 
el extremo dei esqueleto de carbono. 

Ácidos carboxílicos, o ácidos 
orgânicos. 

H H 

1 

H — C— C — OH 

1 1 

H H 

Etanol, alcohol presente en ias 
bebidas alcóhóUcas. 

H 0 
H — C — 

V^ H 
H H A 

H 

Acetona, la cetona más simple. 

T ,° 

// 

H— C— C 

1 flfc 

H OH 

Ácido acético, que k da ai vinagre 
su gusto agrío. 



► Es polar como resultado d d 
átomo de oxigeno electmnegativo 
que arras ira deciron.es bacia si 
mismo. 

► Atrae moléculas de agua, lo que 
ayuda a disolver compuestos 
orgânicos como los azúcares 
(% 5-3). 


H H H 

Pmpanal, un aldehído propiónico. 

► Una cetona y un aldehído pueden 
ser isómeros estructm ales con 
diferentes pro piedades, como es el 
caso de la acetona y d propanaL 


► Tietie propiedad.es ácidas porque 
es una fueme de ienes hidrógeno.. 

► El enlace cova lente enire el oxige- 
no y el hidrógeno es tan polar que 
los tones hidrógeno (HO tienden a 
clisodarse de forma reversible; por 
ejemplo, 

0 y 

// , I 


i-i 


H — C-C 


I \ 


H 


OH 



Acido acético 


H 0 
íon acetato 


En las células se encuentra en 
forma iónlca y se denomina grupo 
carboxílato 
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AMINO 



DRILO 


FOSFATO 



— N 


/ 

i 

\ 


H 



O 


H 


J 


J — SH 

(puede escribirse HS — ) 


• • 



— O— p— O- 
0 " 


El grupo arnino ( — NH ,) se compo- 
ne de un átomo de nitrõgeno unido a 
dos átomos de hidrôgeno y al 
esqueleto de carbono. 

El grupo sulfhidrilo se compone de 
un átomo de azufre unido a un 
átomo de hidrôgeno; en su forma se 
asemepi a un grupo hidroxüo. 

En un grupo fosfato, un átomo de lõs- 
foro está unido a cüatro átomos de oxi- 
geno; un oxigeno está unido al esqueleto 
de carbono; dos oxigenos llevan cargas 
negativas, Se representa con el símbolo 
0 . El grupo fosfato (■ — OVO,- ) es una 
forma ionizada de un grupo de ácido 
fosfórico ( — OP0 3 H 2 ; obsérvense los dos 
hldrógenos). 

A minas 

Tíoles 

F os fatos orgânicos 




0 ” H 

^ 1 / 

C — C— N 

/ 1 \ 

HO h H 

H H 

1 1 . 

H C— C— 5W 

1 ! 

H H 

OH OH H 0 

111 II 

H— C— C— C— 0— P— O' 

1 lli 1 

H H H 0' 

Glicina 

Debido ã que tambíén üene un grupo 
carboxilo, la glicina es tanto una 
a mi na co mo un áci do ca rb oxí lico ; 1 os 
compu estos con ambos grupos se 
de nom inan am i n oác i dos. 

Etanotiol 

G li cerol fosfato 

► Àctiia como una base; puede 
captar un protón de La soludón 
circundante: 

H H 

/ i 

— N — + N — H 

► Dos grupos sulfhidnlos pueden 
interactuar para ayudar a estabilizar 
la estmctura proteica tfig. 5-20). 

►*- dorma un anión (ion eargado 
negativamente) de la molécula de 
la que forma parte. 

► Puede transferir energia entre 
moléculas orgânicas. 


\ 




H 


H 


(no ionizado) (ionizado) 

► Ionizado, con una carga de 1 + en 
condiciones celulares. 


GRUPO 

FUNCIONAL 


ESTRUCTURA 


NOMBRE DE LOS 
COM PU ESTOS 


EJEMPLO 


PROPIEDADES 

FUNGONALES 
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ATP: una importante fuente de energia para los 
procesos celulares 


La columna “fosfato’ 7 en Ia figura 4-10 es un ej eitiplo simple 
de una molécula de fosfato orgânico. Un fosfato orgânico más 
complejo, Ia adenosina tri Fosfato, o ATP, es digno de ser men- 
cionado porque es la principal molécula de transferencia de ener- 
gia en la célula. El ATP consta de una molécula orgãn sca llamada 
adenosina unida a una cadena de ires grupos fosfatos. 


0 0 0 



0- 0* Q- 


En los compuestos con tres fosfatos en serie, como en ei ATP, 
un fosfaio puede separarse como un ion fosfato inorgânico, Estè 
ion, el HO PO A-, por lo general se abrevia como en este libro. 
Al perder un fosfato, el ATP se convierte en adenosina d\ fosfato, 
o ADR La reacción libera energia que puede ser utilizada por la 
célula, como se verá con mayor detalle en el capítulo 8, 


®— (EMEH Adenosina 


©: + (EME) - ! Adenosina + Energia 


ATP 


Fosfato ADR 

inorgânico 


Evalttación de coiiceptos 


L ^Qué ie dice el término “amínoâddo' acerca de la 
estructura de esta molécula? 

2. iQuè cambio se produce en el ATP coando libera 
energia? 

Véanse íns respue&tas cri el Apêndice A . 


Los elementos químicos de la vida: resumen 

Como ya aprendió, la matéria viva se compone, principal- 
mente, de carbono, oxigeno, hidrógeno y nitrógenc , con meno- 
res cant idades de azufre y fósforo. Estos elementos comparten la 
característica de formar fuertes enlaces covalentes, una cualidad 
que es esencial en la arquitectura de moléculas orgânicas com- 
plejas. De todos estos elementos, el carbono es el “alma” dei enla- 
ce co valente. La versa tilidad dei carbono posibilita la enorme 
diversidad de moléculas orgânicas, cada una con propiedades 
particulares que emergen de la disposición única de su esqueleto 
de carbono y los grupos funcionales adhe ridos a ese esqueleto. El 
fundamento de toda la diversidad biológica es esta variacion a 
nivel molecular. 




S C LAVE 


Concepto 


La química orgânica es el estudio de los compuestos 
de carbono 


En un principio se pensaba que los compuestos orgânicos surgia n 
solo dentro de los organismos vivos, pero esta idea (vital ismo) fue 
refutada cu ando 3 os químicos fueron capaces de sintetizar com- 
puestos orgânicos en el laboratorio {pp. 58-59), 


Concepto 


Los átomos de carbono pueden Formar diversas 
moléculas al unirse a otros cuatro átomos 

Formación de enlaces con carbono (pp. 59-61) La capacidad para 
formar cuatro enlaces covalentes contríbuye a la capacidad dei carbono 
de formar moléculas diversas. El carbono se puede unir a una variedad 
de átomos, entre ellos el O, el H y el N. Los átomos de carbono tam- 
bién pueden unirse a otros carbonos, para formar los esqueletos de 
carbono de bs compuestos orgânicos 

^ La diversidad molecular surge de la variadõn dei esqueleto dc 
carbono (pp. 61-63). Los esqueletos de carbono de las moléculas orgâ- 
nicas vartan en longitud y forma, y Lienen sítios de enlace para átomos 
de otros elementos. Los hidrocarburos .se componen solo de carbono e 
hidrógeno, Los isómeros son moléculas con la misma fórmula molecu- 
lar pero diferentes estrucmras y propiedades. Tres tipos de isómeros son 
los isómeros estructurales, los isómeros geométricos y los enandómeros. 


Concepto 


Los grupos funcionales son las partes 

dc las moléculas que participan en reacciones 

químicas 

Los grupos funcionales más importantes en la química de la 
vida (pp. 63-65). Los grupos funcionales son grupos de átomos 
quimicamente reactivos dentro de una molécula orgânica, que le 
confieren propiedades distintivas a la molécula. El grupo hidtoxilo 
(-OH) es polar y ayuda a los compuestos a disol verse en agua. El 
grupo earboniio (>C0) puede estar tanto al final de un esqueleto 
de carbono (aldehído) como dentro dei esqueleto (cetona). El 
grupo carboxilo (-COOH) se encuentra en los ácidos carboxílicos. 
B hidrógeno de este grupo puede disociarse, convimendo estas 
moléculas en ácidos dê biles El grupo a mino (-NH J puede aceptar 
un protón (H) y actuar, por lo tanto, como una base. Et grupo 
sulfhidrilo (-SH) ayuda a estabilizar la estructura de algunas proteí- 
nas, Ei grupo fosfato í-0P0 3 : b) d ese m pena un papel importante en 
la transferencia de energia. 

► ÀTF: una importante fuentc de energia para los procesos 
celulares (p. 66). Guando un grupo fosfato se separa dei ATP, se 
libera energia que puede ser utilizada por la célula. 

Los elementos químicos de la vida: resumen (p, 66), La maté- 
ria viva está compuesta sobre todo por carbono, oxigeno, hidróge- 
no y nitrógeno, con algo de azufre y fósforo. La diversidad 
biológica tiene su fundamento molecular en la capacidad dei carbo- 
no para formar un gran número de moléculas con formas y propie- 
dades químicas particulares,. 
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EVALUACiÓN DE C0NÜCLM1ENT0S 


A u to eval uaci õn 

1. Actualmeme la química orgânica se define como el estúdio de 

a. Los compuestos que solo pueden forma rse en las células vivas. 

b. Los compuestos de carbono. 

c. Las fuerzas vi tal es. 

d. Los compuestos mturales (lo opuesto a sintético). 

e. Los hidrocarburos* 

2. Elija el par de términos que completa correctamente esta trase: 

El hidroxilo es al como la/et es al aldehído. 


a. Carbonilo; cetona. 

b. Oxigeno; carbono, 
c Alcohol; carbonilo. 


d. Amína, carboxilo. 

e. Alcohol; cetona. 


3, £Cuál de tos siguientes hidrocarhuros tíene un doble enlace en su 
esqueleto carbonado? 


a. CH ft 

b. c,h 6 

c. CH 4 


d. C.H, 

e. CX 


4. La gasolina consumida por un automóvil es un combustible fósíl 
que se compone en su mayor parte de: 

a. Aldehfdos. d. Hidrocarburos. 

b. Aminoãcidos. e. Tioles. 

c. Alcoholes. 

5. Elij a el término que descnbe. correctamente la relación entre estas 
dos moléculas de azúcar: 


H— C — 


H 

1 

C- 

I 

c 


H— C— 
I 

H 


OH 

O 

OH 


H, 


£> 


C 

H— C— OH 
H— C— OH 

I 

H 


a. Isómeros estructurales. c, Enantiòmeros. 

b. Isómeros geométricos, d. Isótopos. 

6. Identifique el carbono asimétrico en esta molécula: 

O OH H H H 
A a I b I c I d [ e 

C— C—C—C— O- H 


H 


./ 


i 

H H H H 


7, iQué grupo funcional no está presente en esta molécula? 

HO v ^0 
C H 

I I 

H— C— C— OH 

I I 

N H 

/ N 

H H 

a. Carboxilo. c. Hidroxilo. 

b. Sulfhidrilo. d Amino 


8. iQuê acciõn produce un grupo carbonilo? 

a. EI reemplazo dei hidroxilo de un grtipo carbonilo por hidrõgeno. 

b. La adiei ôn de un tiol a un hidroxilo. 

c. La adiei õn de un hidroxilo a un fosfato. 

cl El reemplazo dei niirógeno de una amina por oxigeno, 
e. La adición de un sulfhidrilo aun carboxilo. 

9. iQuê grupo funcional sueíe ser responsa ble dd compottamiento 
básico de una molécula orgânica? 

a. Hidroxilo. c. Carboxilo. e. Fosfato. 

b. Carbonilo, d. Amino. 


10 . 


Considerando sus conocimientos sobre la dectronegatividad dei 
oxigeno, prediga cuál de las siguientes moléculas podria scr el 
ácido más fuene (suge renda: estudie la figura 4-10). Explique su 
respuesta. 


a. 


H H 0 

I I f 

H— C— C— C 

I í \ 

H H 


OH 


H O O 
1 II // 
H — C— C— C 

I N 

H 


OH 


Véanse íeis resguestas en d Apêndice A. 


Inteirei áíáóh evolutiva 


Álgunos científicos creen que la vida en aigun otro sitio dei universo 
podria basarse en el elemento silício, en vez de carbono, como en la 
Tierra. ^Qué propiedades comparte el silício con el carbono que podri- 
an hacer la vida b asada en el silício más probable que la vida basada 
en el neón o la vida basada en el alumínio? (véase fig. 2-8). 


— 


Problemas científicos 

En 1918, se produjo una epidemia de la enferme da cl dei sue no que 
causo una parálLsis rígida in usual en aigun os supervivíentes, similar a 
los sintomas de la enfermedad de Parkinson avanzada. Anos más tarde 
la L-dopa, un compuesto químico utilizado para tratar la enfermedad 
de Parkinson (fig. 4-8), se administro a algunos de estos pacientes, 
como se mostraba en la película Despertares. La L-dopa fue muy eficaz 
para eliminar la parâlisis, al menos de forma temporal, Sin embargo, 
inmediatamente se demostro que su enamiómero, la D- dopa, no lenia 
efecto alguno, como ocurre en la enfermedad de Parkinson. Sugiera 
una hipótesís para explicar por qué, en ambas enfermedades, un enan- 
tiómero es eficaz y el otro no. 


Ciência, tecnologia y sociedad 

La talidomida adquinó notoriedad en los anos 50 debido a una ola 
de nacimientos defectuosos entre mnos nacidos de mujeres que habí- 
an tomado talidomida en ei embarazo como iratamiento para las 
náuseas matutinas. Sin embargo, en 1998, la Food and Drug 
Administraíion (EDA) de los Estados Unidos aprobó este fármaco para 
el iratamiento de ciertos trastornos asoctados con la enlermedad de 
Hansen (lepra). En ensayos clínicos, la La lido mina también ha 
demostrado ser üdl en el iratamiento cie enfermos de SIDA, tubercu- 
losis y algunos tipos de câncer. ^Piensa usted que la aprobaciôn de 
este fármaco es apropiada? Si es asf, ^bajo qué condiciones? ^Qué cri- 
tério piensa usted que debe usar la EDA para sopesar los benefícios 
dei fármaco frente a sus riesgos? 
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Conceptos clave 


5- í La mayoría de las macromoléculas son polímeros 
constituidos a partir de monómeros 

5-2 Los hidratos de carbono sirven como combusüble 
y material estructural 

5-3 Los lípides son un grupo diverso de moléculas 
hidrófobas 

5-4 Las proteínas ticnen muchas estructuras, 

que dan como resultado un amplio espectro 
de funciones 

5-5 Los ácidos nucleicos almacenan y transmiten 
información hereditária 


Panorama general 


Las moléculas de la vida 

H emos visto cómo se aplica el concepto de las propieda- 
des emergentes aí agua y a las moléculas orgânicas rela- 
tivamente simples. Cada tipo de molécula pequena 
Liene pro piedades únicas que surgèn de la disposición ordenada 
de sus átomos. Oiro nível en la jerarquia de la organlzación bio- 
lógica se alcanza cuando pequenas moléculas orgânicas se unen 
dentro de las células para formar moléculas más grandes. Las 
cuatro d ases principales de moléculas biológicas grandes son los 
hidratos de carbono, tos lípidos, las proteínas y los ácidos nuclei- 
cos. Muchas de estas moléculas celulares son, a escala molecular, 
enormes. Por ejemplo, una proteína puede estar compuesta por 
mil es de átomos conectados de Forma co valente que forma n un 
eoloso molecular con una masa superior a los 100 000 dalions, 
Los biólogos utilizan el término macro molécula para estas molé- 
culas gigantes. 

Dado el iam ano y la complejidad de Ias macromoléculas, es 
notable que los bioquímicos hayan determinado las estructuras 
deialladas de tantas de elks (fig. 5-1), La arquitectura de una 
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a Fíg. 5-1. Científicos trabajando con modelos de proteínas 
obtenidos por ordenador. 


macromolécula ayuda a explicar cómo funciona esa molécula. 
Las grandes moléculas de la vida son el tema principal de este 
capítulo, Para estas moléculas, al igual que en todos los niveles 
de la jerarquia biológica, forma y función son inseparables. 


Concepto 


La mayoría de Ias macromoléculas 
son polímeros constituidos a partir 
de monómeros 

Las grandes moléculas en ires de las cuatro dases de com- 
puesios orgânicos de Ia vida —hidratos de carbono, proteínas y 
ácidos nucleicos- son moléculas similares a cadenas denominadas 
polímeros (dei griego polys, muchos y meros , pane), Un polímero 
es una molécula larga que está formada por muchos componen- 
tes químicos similares o idênticos conectados por enlaces cova- 
lemes, de a la mísma manera que un tren se compone por una 
cadena de vagones. Las unidades repetitivas que sirven como 
componentes químicos de un polímero son moléculas pequenas 
llamadas monómeros. Atgunas de las moléculas que sirven como 
monómeros también tienen ocras funciones propias. 

La síntesis y la descomposición de los polímeros 

Las dases de macromoléculas políméricas difierm en Ia nato- 
raleza de sus monómeros, pero tos mecanismos químicos, por Los 
cuales las células forman y rompeu polímeros, son basicamente 
los mis mos en todos los casos {fig. s-2). Los monómeros se 
conectan mediante una reaccíón en la cual dos moléculas se unen 
de forma co valente entre sí a través de la perdida de una molé- 
cula de agua. esto se denomina reaccíón de condensación, 
específicamente una reaccíón de deshidratación, debido a que 
la molécula perdida es agua (fig. 5-2a). Cuando se forma un 
enlace entre dos monómeros, cada monómero aporta parte de la 
molécula de agua que $e pierde. Una molécula proporciona 
un grupo hidroxilo ( — OH), mientras que la otra proporciona un 
hídrógeno (■ — HL Àl constituir un polímero, esta reaccíón se 
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3 - eatciòn de deshidratación en la sintesis de un polímero 
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— H 
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b) Udrólisrs de un polímero 


a Fig. 5*2. Síntesrs y degradadòn de polímeros. 


_ .. medida que los monómeros sc agregan a la cadena uno 
mo La célula dobe gastar energia para llevar a cabo estas 
reacdones de deshidratación y el proceso tiene lugar solo con la 
uda de enzimas, proteínas especializadas que aceleran las reao 
ccs químicas en las células. 

o polímeros se dividen en monómeros por hídrólisis, un 
s • que es eâencíal mente la inversa de la reacdòn de deshi- 
dratación (fig. 5-2 b). Hídrólisis significa romper con agua (de! 
gr. ego hydor, agua y lysk descomposiciõn). Los enlaces entre 
■ meros se ronipen mediante la adiciõn de moléculas de 
-• donde un hidrógeno dei agua se une a im monómero y el 
r hidroxilo se une al monómero adyacente. Un ejemplo de 
iidrõlisis que trabaja en nuesiros cuerpos es el proceso de la 
iigestión La mayor parte dei material orgânico en nuestra coiní- 
encuentra en lo nua de polímeros que son demasiado gran- 
des para ingresar en nuestras células. Dentro dei tracto digestivo, 
c versas enzimas ataca n los polímeros y aceleran la hídrólisis. 

. :v\ los monómeros liberados son absorbídos por k circula- 
. >n sanguínea para ser distribuídos a todas las células dei cuer- 
Esas células pueden utilizar las reacciones de deshidratación 
ira ensamblar los monómeros y formar nuevos polímeros que 
eren de los que fueron digeridos. Los nuevos polímeros tie- 
nen funciones especificas requeridas por k célula. 


el mísmo organismo. Las diferencias ínherentes entre herma- 
nos reflejan las variaciones en los polímeros, particukrmen- 
té, el DMA y las proteínas. Las diferencias moleculares entre 
indivíduos no empa tentados son más extensas y entre es pe- 
ei es, aún mayores. La diversidad de las macromolécuías en el 
mundo vivo es vasta y la variedad posible es efectivameme 
ilimitada. 

<Cuâl es el fundamento de esta diversidad en ios polímeros de 
la vida? Estas moléculas estãn constituídas a partir de solo 40 o 
50 monómeros comunes y algunas otras que se presentan rara- 
mente, Construir una enorme variedad de polímeros a partir de 
una lista lan limitada de monómeros es análogo a construir cien- 
tos de mil es de pal abras a partir de solo 26 letras deí alfabeto. La 
clave es el orden (variación en la secuenda lineal que sígue la 
unidad). 5in embargo, esta analogia cae por ti erra al ser incapaz 
de descri bír ia gran diversidad de macromolécuías debido a que 
ía mayoría de los polímeros biológicos son mucho más largos 
que la palabra más larga. Las proteínas, por ejemplo, se forman 
a partir de 20 tipos de aminoácidos dispuestos en cadenas que a 
menudo son de ciemos de aminoácidos de largo. La lógica mole- 
cular de la vida es simple pero elegante: las moléculas pequenas 
comunes a todos los organismos se encuentran ordenadas en 
macromolécuías únicas. 


Evaluación de conceptos 


1 , ^Cuáles son las cuatro clases principales de moléculas 
biológicas grandes? 

2, ^Cuãntas moléculas de agua se requíeren para hklrolb 
zar completamente un polímero de 10 monómeros de 
largo? 

3, Despues de comer un trozo de nunzana. £qué reacciones 
deben ocurrir para que los monómeros de aminoácidos 
en k proteína de k manzana se conviertan en proteínas 
en 5U cuerpo? 

VeanSe Ias respuesías en el Apêndice A. 


Concepto 


Los hidratos de carbono sirven 
como combustible y material 
estructural 

Los hidratos de carbono incluyen tanto los azúcares com o 
los polímeros de los azúcares, Los hidratos de carbono más sim- 
ples son los monosacãridos, o azúcares, también con ácidos como 
azúcares simples. Los disacáridos son azúcares dobles, que se 
componen de dos monosacáridos unidos mediante una reacdòn 
de condensación, Los hidratos de carbono que son macromolé- 
culas son polisacáridos, polímeros compuestos de muchos com- 
ponentes químicos de azúcar. 


La diversidad de los polímeros 

Cada célula tiene miles de diferentes tipos de macromolé- 
. alas; la colección varia de un tipo de célula a otra incluso en 


Azúcares 

Los monosacáridos (de manos , simple y sactfmrum, azú- 
car), general mente nenen fórmulas moleculares que son algún 
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múltiplo de la unidad CH 2 0 (fig, 5-3) La glucosa (C 6 H u 0 6 ), 
ei monosacárido más común, es de importância central en la 
química de la vida. En la estruclura de la glucosa podemos ver 
la marca registrada de un az uca r: la molécula ti ene un grupo 
carbonilo (>C=0) y múlúples grupos htdroxilo (■ — OH). De 
acuerdo con la ubicación dei grupo carbonilo, un azúcar es 
un.a aí dosa (azúcar a Ide h ido) o una cetosa (azúcar cetona). La 
glucosa, por ejemplo, es una aldosa; la íruciosa, un isómero 
estruciuraí de la glucosa, es una cetosa (la mayoría de los 
nombres de los azúcares termman en - osa ). Oiro critério para 
clasiíicar azúcares es el tamano dei esqueleto de carbono, que 
es de tres a siete carbonos de largo. La glucosa, la fruciosa y 
otros azúcares que lienen seis carbonos se denominan hexo- 
sas. Las triosas (azúcares de tres carbonos) y las pen tosas 
(azúcares de cinco carbonos) son las más comunes. 

Ade más hay otra fuente de diversidad para los azúcares sim- 
ples en la disposición espacial de sus componentes alrededor 
de carbonos asimétricos (recue rde dei capitulo 4 que un carbo- 
no asimétrico es un carbono unido a cuatro tipos de compane- 
ros diferentes). La glucosa y la gaíactosa, por ejemplo, difieren 
solo en la ubicación de sus componentes alrededor de un car- 
bono asimétrico (véanse tos recuadros violetas en la figura 5-3). 
Lo que parece ser una pequena diferencia es lo suficiente men- 
te significativo para conferir formas y componamientos distin- 
tivos a los dos azúcares. 

Aunque es conveniente dibujar una glucosa con un esque- 
leto de carbono lineal, esta representacíón no es completa- 


mente correcta. En soluciones acuosas, las moléculas de glu- 
cosa, al igual que ia mayor parte de otros azúcares, forman aní- 

11 os {fig. 5-4). 

Los monosacãrldos, en particular, la glucosa, son nutrientes 
importantes para las células, En el proceso conoctdo como res- 
piración celular, las células exiraen la energia almacenada en 
las moléculas de glucosa. Las moléculas de azúcar simple no 
son solo un combustible importante para el funclonamiento 
celular, sino que sus esqueletos de carbono sirven como maté- 
ria prima para la síntesis de otros tipos de moléculas orgâni- 
cas, como los aminoãcidos y los ácidos grasos. Las moléculas 
de azúcar que no se utilizan ínmediâta mente en esta forma, 
por lo general se incorporan como mo nome ros para formar 
disacáridos o polisacáridos. 

Un disacárido se compone de dos monosacáridos unidos 
mediante una unión glucosídiea, un enlace covalente formado 
entre dos monosacáridos mediante una reacdón. de deshidrata- 
ciõn. Por ejemplo, la mal tosa es un disacárido formado por la 
unión de dos moléculas de glucosa (fig. 5-5a) También cono- 
cida como azúcar de malta, la mal tosa es un ingrediente utiliza- 
do en Ia elabomcíón de cervcza. El disacárido más corri ente es la 
sacai osa, que es azúcar de mesa. Sus dos monómeros son la glu- 
cosa y la fructosa (fig. 5-5b). Las plantas usual mente transpor- 
tai! hidrates de carbono desde las bojas hasta las ralces y otros 
organos no fotosintétkios en forma de saca rosa. La 1 ac tosa, el azú- 
car presente en la leche, es otro disacárido, en este caso, una 
molécula de glucosa unida a una molécula de gaíactosa. 


► Fig. 5-3. Estructura y dasifkación 
de algunos monosacáridos. 

Los azúcares pueden ser a Idosas (a td eh idos, fila 
superior) o cetosas (cetonas, fila inferior), de 
acuerdo con la ubicación dei grupo carbonilo 
(naranja oscuro). Los azúcares también se cl asi- 
fican de acuerdo con la longitud de sus esque- 
letos de carbono. Un terce r p unto de varíaoón 
es la disposición espacial alrededor de carbonos 
asimétricos (compare, por ejemplo, las porrio- 
nes púrpura de la glucosa y la gaíactosa). 
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(a) Formas lineal y anular El equilíbrio químico entre las estructuras lineal y anular 
favorece enormemente ia formaciòn de anillos, Para for mar el anillo de glucosa, el 
carbono 1 se enlaza al oxigeno unido al carbono 5, 


A Fig. 5-4. Formas lineal y anular de la glucosa. 



(b) Estructura anular abreviada. Cada esquina 
representa un carbono. El borde más grueso 
dei anillo indica que se está mirando el anillo 
de canto, con tos componentes unidos al anillo 
por encima o debajo dei plano dei anillo. 




(a) Reacdón de deshidratación en 
ía síntesis de maltosa. La unión 
de dos unidades de glucosa 
forma maltosa. El enlace 
gtucosídico une el carbono 1 
de una glucosa al carbono 4 
de la segunda glucosa. Uniendo 
bs monómeros de glucosa en 
una forma diferente se 
obtendría un disacándo 
diferente. 


CH 7 QH 
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tVIaltosa 
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glucosídico 
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CH.OH 





Saca rosa 


Glucosa 


Fructosa 


(b) Reacciones de 

deshidratación en la síntesis 
de saca rosa. la sacarosa es un 
disacáiitío formado a partir de 
glucosa y fructosa. Nótese que 
la fructosa, aunque es una 
hexosa como la glucosa, forma 
un anillo de cinco lados.. 


ch 2 oh 


ch 2 üh 


Enlace CH 2 OH 


M glucosídico 
1-2 2 


CH,OH 


4 Fig. 5-5. Ejemplos de síntesis de disacáridos. 


Polisacáridos 

Los polisacáridos son macromoléculas, polímeros con unos 
poços ciemos a miles de monosacãridos unidos por uniones glu- 
cosfdicas. Algunos polisacáridos sirven como material de alma- 
cenamiemo, que se hidroliza citando es necesario proporcionar 
azúcar para las células. Otros polisacáridos sirven como material 
para estructuras que protegeu la célula o iodo el organismo, La 
arquitectura y la función de un polisacãrido se determinan por 
sus monómeros de azúcar y por las posiciones de sus enlaces glu- 
cosídicos. 

Pofisflcándos ífe afitmccnamieMío 

El almidón, un polisacándo de almacenamiento de las plan- 
tas, es un polímero que se compone en su total idad en monó- 
meros de glucosa. La mayoria de estos monómeros están unidos 


mediante uniones 1-4 (dei carbono 1 al carbono 4), como las 
unidades de glucosa en la maltosa (fig, 5-5a), El ângulo de estos 
enlaces vuelve al polímero helicoidal. La forma más simple de 
almidón, la amilasa* no es ramificada. La amilopectina, una forma 
más compleja de almidón, es un polímero ramificado con unio- 
nes 1-6 en los p untos de ramificación. 

Las plantas almacenan almidón como grânulos dentro de 
estructuras celulares denominadas plástídos* que incluyen tos 
cloroplastos (fig. 5 -6a). La símesis dei almidón ie permite a la 
planta acumular un superávit de glucosa. Debido a que la gluco- 
sa es un importante combustible celular, el almidón representa 
energia almacenada. Más tarde, ei azúcar puede ser separado de 
su “banco 1 de hid ratos de carbono mediante hidrólisis, que 
rompe los enlaces entre los monómeros de. glucosa. La mayoria 
de los animales, entre ellos los seres humanos, también tienen 
enzimas que pueden hidrolizar el almidõn vegetal, para que la 
glucosa es té disponible como nutriente para las células Los 
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(a) Almidón: un polisacárido vegetaL Dos formas de almidón son 
!a amílosa (no ramificada) y ía amilopectina (ramificada), Los 
óvafos claros de lá microfotdgrafía son grânulos de almidón 
dentro de un cioropfasto de una célula vegetal. 



(b) Gíucógeno: un poíisacárido animal. Ei glucógeno es más 

ramificado que ia amilopectina. Las células animales apilan glucógeno 
como cúmulos densos de grânulos dentro de células hepáticas y 
musculares. (En la microfotografía se ve pane de una célula hepática., 
las mitocondrias son orgánuios que ayudan a degradar los azúcares.) 


* F * g : 5 " 6, Poiísa cáridos de aJmacenamiento de plantas y animales. Estos ejemplos, ei almidón y e! glucógeno, están compuestos en su tota- 

fioad de monómeros de glucosa, aqui representados por hexágonos.. Debido a su estructura molecular, las cadenas de polímeros tienden a formar 
hélices. 


tubérculos de patata y los granos -los frutos dei trigo, matz, arroz 
y otros cereales- son las principales fuentes de almidón de la 
dieLa humana. 

Los animales a Ima cena n un polisacárido I la ma d o glucógeno, 
un polímero de glucosa que es similar a la amilopectina pero que 
está mas ramificado (fig, 5-6b). Los seres humanos y otros ver- 
tebrados aímacenan glucógeno, principalmente en sus células 
hepáticas y musculares La hidrólisis dei glucógeno en estas célu- 
las libera glucosa cuando se incrementa la demanda dei azúcar. 
Sin embargo, este combustible alm acenado no puede sustentar 
un animal por mucho tiempo. En los seres humanos, por ejeni- 
plo 3 las reservas de glucógeno se consumen en alrededor de un 
dia a menos que se reabastezcan mediante el consumo de ali- 
mentos. 

Pofísíicdrídos esínicturales 

Los organismos constmyen material es fuertes a partir de 
polísacá ridos esiructurales. Por ejemplo, un polisacárido llama- 
do celulosa es el componente principal de las fuertes paredes 
que encierran las células vegetales. A escala global, las plantas 
producen casi 10 11 (100 mil millones) toneladas de celulosa 
por ano; es el compuesto orgânico más abundante en la Ti erra. 


Al igual que el almidón, la celulosa es un polímero de glucosa, 
pero las uniones glucosídicas en estos dos polímeros difieren, 
La diferencia se basa en el hecho de que en realidad existen dos 
estructuras de anillo leve mente diferentes para la glucosa (fig. 
5-7a). Cuando la glucosa forma un anillo, el grupo hidroxilo 
unido al carbono 1 se posiciona por dehajo o por encima dei 
plano dei anillo. Estas dos formas de anillo de la glucosa se 
denominan alfa (a) y beta (p), respectiva m.en te. En el almidón, 
todos los monómeros de la glucosa se encuentran en la confi- 
guractón a (fig. 5-7b), el orden que se vi o en las figuras 5-4 y 
0-5. Por el contrario, todos los monómeros de glucosa de la 
celulosa se encuentran en la configuración p, lo que determina 
cada monómero de glucosa esié al revés con respecto a sus veci- 
nos (fig. 5-7c). 

Los diferentes enlaces glucosídicos dei almidón y la celulosa 
conlieren a las dos moléculas distintas formas tridimensionales. 
Mientras que una molécula de almidón es predominantemente 
helicoidal, una molécula de celulosa es recta (y nunca ramifica- 
da), y sus grupos hidroxilo son libres de establecer enlaces de 
hidrógeno con los hidroxilos de otras moléculas de celulosa que 
son paralelas a ella. En las paredes celulares vegetales, las molé- 
culas paralelas de celulosa que se mantlenen unidas de esta 
forma se agrupan en unidades llamadas micro fibril las (fig, 5-8). 
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(a) Estructuras anulares de a y p glucosa. Estas dos formas 
ínterconvertibies de glucosa difieren en la ubicación dei grupo 
hidroxilo unido al carbono número 1 


CHjGH 
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CH.OH 
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H OH 
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A Fig. 5-7. Estructuras dei aimidón y la celulosa. 





(b) Aimidón: union 1-4 de monómeros de a glucosa. 




CH 2 ÜH 


ch 2 oh 




ch 2 oh 


(c) Celulosa: union 1-4 de monómeros de (3 glucosa. Los áng jIos de 
los enlaces que conéctan los aniilos determinan que cada monómero 
de glucosa quede invertido con respecto a sus vecinos. Compare las 
posiciones de fos grupos -OH resaltados en (b) 
aimidón y (c) celulosa. 



Alrededor de 80 moléculas 
de celulosa se asoctan para 
formar una microfíbnlla, ia 
principal unidad 
arquitectónica de la pared 
celular vegetal. 


Microfibrillas de celulosa 
en una pared celular vegetal 


Microfibrilla 


Paredes celulares 


Células vegetales 


Moléculas 
de celulosa 


Las moléculas de celulosa 
paralelas se mantienen 
unidas por enlaces de 
hidrógeno entre 
los grupos hidroxilo 
unidos a losátomos 
de carbono 3 y 6. 


Una molécula de celulosa 
es un polímero de p 
glucosa no ramificado. 


Monómero 


de p glucosa 


A Fig. 5-8. Organizador» de la celulosa en las paredes celulares vegetales. 
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A Fig. 5-9, Las bactérias que digieren la celulosa se encuentran 
en íos anímaíes de pastoreo, como esta vaca. 


Hstas micro fibrillas similares a cables son un fuerie material de 
constmccíõn para plantas al igual que para seres humanos, quie- 
nes utilizan la madera, rica en celulosa, para fabricar objetos. 

Las enzimas que digieren el almidón, hidrolizando sus unio- 
nes ot, son incapaces de hidrolizar las uniones P de la celulosa 
debido a las formas inconfimdiblemente diferentes de estas dos 
moléculas. De hecho, pocos organismos poseen enzimas que 
puedan digerir ia celulosa, Los seres humanos no las tienen; la 
celulosa de nuestra comida pasa a través dei Lracto digestivo y se 
elimina con las heces. A lo largo dei camino, la celulosa erosiona 
la pared dei tracto digestivo y estimula Ia secreción de moco, que 
ayuda a lograr un paso suave de la comida a través dei tracto. Asi, 
aunque la celulosa no es un nutriente para los seres humanos, es 
una parte importante de una dieta saludable. La mayoría de las 
frutas frescas, los vege tales y los granos enteros son ricos en celu- 
losa. 

Algunos microorganismos pueden digerir La celulosa, des- 
componiéndola en monómeros de glucosa. Las vacas albergan 
bactérias que digieren la celulosa en el rumen, el primei com- 
partimento de su estômago (fig. 5-9). Las bactérias hídroíizan la 
celulosa dei heno y convierten Ia glucosa en otros nutrientes. De 


iTianera similar, una térmita, que es incapaz de digerir la celülo- 
sa por sí misma, tiene microorganismos que viven en su intesti- 
no y pueden convertir la madera en alimento. Algunos hongos 
también pueden digerir Ia celulosa y ayudar a reciclar elementos 
químicos dentro de los ecosistemas de Ia Tierra, 

Otro polisacãrido estructural importante es !a quitina, el 
hidrato de carbono utilizado por los artrópodes (insectos, arãc- 
nidos, crustáceos y miriápodos) para constituir sus exoesquele- 
tos (fig. 5-10). Un exoesqueleto es una funda dura que rodea las 
panes b landas dei animal. La quitina pura es blanda, pero se 
endurece cuando se recubre con carbonato de cálcio, una sal La 
quitina también se encuentra en muchos hongos, que utilizan 
este polisacãrido en lugar de La celulosa como material de cons- 
trucciõn para sus paredes celulares. La quitina es similar a la 
celulosa, excepto en que el monómero de la glucosa de la quiti- 
na tiene un apêndice que contiene niirõgeno (fig. 5*1 0a). 


Evaluaciõn de conceplos 


1. Escriba ia fórmula de. un monosacárido que tiene tres 
carbonos. 

2. Una reacdòn de deshídratadón une dos moléculas de 
glucosa para formar mal rosa. La fórmula de la glucosa es 

iCuál es la fórmula de la mal tosa? 

3. Compare el almidón y la celulosa, 

Véanse las respuestas en el Apêndice À. 


Los lípidos son un grupo diverso 
de moléculas hidrófobas 

Los lípidos son una clase de moléculas biológicas grandes 
que no se componen de polímeros. Los compuestos llamados 





[ 

CH 3 


(a) La estruetura dei monómero de quitina. 



(b) La quitina forma el exoesqueleto de los 
artrópodos. Esta cigarra está mudando, 
despojándose de su viejo exoesqueleto 
y emergiendo como forma adulta. 



(c) La quitina se utiliza para fabricar un hilo 
quirúrgico fuerté y flexible que se descompone 
después de que la herida o incisión se cure. 


â Fig. 5-10. Quitina, un polísacárido estructural. 
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hpidos sc agrupan juntos porque comparten nn rasgo impor - 
'-vnte: todos tienen poca o ninguna afinidad por el agua. El com- 
r-rtamiento hidrófobo de bs hpidos se basa en su estructura 
molecular, Aunque pueden tener algunos enlaces polares aso- 
ados con el oxigeno, los lipídos se componen sobre lodo de 
r.drocarburos. Más pequenos que las verda deras macro molécu- 
las (poliméricas), los lípidos son un grupo altamente variado 
anto en forma como en funcíõn. Los lípidos incluyeu las ceras 
iertos pigmentos, pero nos centraremos en los tipos de lípi- 
d 55 más importantes desde el punto de vista biológico: grasas, 
osfolípidos y esteroides. 

Grasas 

Aunque las grasas no son polímeros, son moléculas grandes 
■ se ensamblan a partir de moléculas más pequenas mediante 
reaccionis de dèshidratación, Una grasa se forma a partir de 
dos tipos de moléculas más pequenas: el glicerol y los ácidos 
grasos (fig* 5-lla), El glicerol es un alcohol con tres carbonos, 
cada uno de tos cuales lleva un grupo hidroxilo. Un ácido 
craso nene un esqueleto largo de carbono, generalmente de 
l o 1 8 átomos de carbono. En un extremo dei ácido graso hay 
un grupo carboxilo, el grupo funcional que da a estas molécu- 
cs el nombre ácido graso. Unido al grupo carboxilo hay una 
urga cadena hidrocarbonada. Los enlaces no polares C — H en 
ias cadenas hidrocarbonadas de los ácidos grasos son la razón 


por la cual las grasas son hidrófobas. Las grasas se separan dei 
agua porque las moléculas de agua establecen enlaces de liidró- 
geno entre sí y excluyen las grasas. Un ejemplo común de este 
fenómeno es la separaciôn de aceite vegetal (una grasa líquida) 
de la soludón acuosa de vinagre en una botella de condimento 
para ensaiadas, 

Al constituir una grasa, tres moléculas de ácido graso se 
unem cada una, al glicerol mediante una unión éster, un enlace 
entre el grupo hidroxilo y el grupo carboxilo. La grasa resul- 
tante. también denominada triacilglicerol, está compuesta 
por tres ácidos grasos unidos a una molécula de glicerol (otro 
nombre para una grasa es triglicérido, una palabra a menudo 
hallada en la lista de ingredientes de las comidas empaqueta- 
das). Los ácidos grasos en una grasa pueden ser iguales, 
como en la f«g ura 5-1 1b, o bien de dos o tres tipos diferen- 
tes, 

Los ácidos grasos varlan en la longítud y en el número y la 
ubicaciõn de sus dobles enlaces. Los términos grasas saturadas y 
grasas insaturadas se utilizan por lo general en el contexto de la 
nutrición (fig. 5-12). Estos términos se refíeren a la estructura 
de las cadenas hidrocarbonadas de los ácidos grasos, Sí no hay 
dobles enlaces entre los átomos de carbono que componen la 
cadena, emonees tantos átomos de hidrõgeno como sean posi- 
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Ácido graso 

(ácido pal mítico) 


Glicerol 

(a) Reacdón de deshidratacion en la síntesis de una grasa 

Enlace éster 
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(b) Molécula de grasa (triacilglicerol) 

A Fig. 5-11, Síntesis y estructura de una grasa o triacilglicerol. 

Los componentes químicos moleculares de una grasa son una molécu- 
la de glicerol y tres moléculas de ácidos grasos. (a) Una moíécula de 
agua es eliminada por cada ácido graso unido al glicerol. (b) Una molé- 
cula de grasa con tres unidades idênticas de ácido graso. Los carbonos 
de los ácidos grasos están dispuestos en zígzag para sugerir las orien- 
tadones reales de los cuatro enlaces simples que se extienden desde 
cada carbono (fig. 4 -3a). 



(a) Grasa saturada y ácido graso. Â temperatura ambiente, las 
moléculas de una grasa saturada como la mantequilla están 
estrechamente empaquetadas y forman un sólido. 







causa una curvatura 


(b) Ácidos rnsaturados y ácidos grasos. A temperatura ambiente, 
fas moléculas de una grasa insaturada como el aceite de oliva 
no pueden amontonarse lo suficiente mente cerca como para solu 
dificarse debido a la torsión de sus colas de ácidos grasos. 


Ácido oleico 


▲ Fíg. 5-12. Ejempíos de grasas y ácidos grasos saturados e insa- 
turados. 
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lípides se agrupan juntos porque comparten un rasgo impor- 
tante; todos tienen pota o ninguna afinidad por el agua, Li com- 
ponamiento hidrófobo de los lípidos se basa en su estmetura 
molecular Aunque pueden lener algunos enlaces polares aso- 
ciados con el oxigeno, los lípidos se componen sobre todo de 
hidro carburas. Más pequenos que las verdaderas maeromolécu- 
* las (poliméncas), los lípidos son un grupo altamente variado 
tanto en forma como en funcióiu Los lípidos intluyen las ceras 
y ciertos pigmentos, pero nos centraremos en los tipos de lípi- 
dos más importantes desde el punto de vista biológico: grasas, 
Fosfolípidos y esteroides. 

Grasas 

Aunque las grasas no son polímeros, son moléculas grandes 
y se ensamblan a partir de moléculas más pequenas mediante 
reacciones de deshidratación. Una grasa se forma a partir de 
dos tipos de moléculas mas pequenas: el glicerol y los ácidos 
gr as os (fig. 5-1 la). Hl glicerol es un ateohol con tres carbonos, 
cada uno de los cuales lleva un grupo hidroxilo. Un ácido 
gr aso U ene un esqueleto largo de carbono, general mente de 
Ló o 18 átomos de carbono. En un extremo dei ácido graso hay 
un grupo carboxilo, el grupo funcional que da a estas molécu- 
las el nombre ácido graso . Unido al grupo carboxilo hay una 
larga cadena hidrocarbonada. Los enlaces no polares C — H en 
las cadenas hidrocarbonadas de los ácidos grasos son la razón 


por la cual las grasas son hidrófobas. Las grasas se separan dei 
agua porque las moléculas de agua establecen enlaces de h i dro- 
ge no entre si y excluyen las grasas. Un ejemplo común de este 
fenómeno es la separadón dc aceite vegetal (una grasa líquida) 
de la solución acuosa de vinagre en una botella de condimento 
para ensaiadas, 

Al constituir una grasa, tres moléculas de ácido graso se 
unem cada una, al glicerol mediante una uníón éster, un enlace 
entre el grupo hidroxilo y el grupo carboxilo, La grasa resul- 
tante, Lambsén denominada triaciiglicerol, está compuesta 
por tres ácidos grasos unidos a una molécula de glicerol (otro 
nombre para una grasa es triglícérido, una palabra a menudo 
bailada en la lista de ingredientes de las comidas empaqueta- 
das). Los ácidos grasos en una grasa pueden ser iguales, 
como en la figura 5-1 1b, o bien de dos o tres tipos diferen- 
tes. 

Los ácidos grasos varian en la longitud y en el número y la 
ubicaciõn de sus dobles enlaces. Los términos grasas saturadas y 
grasas ínsaturadas se utilizan por lo general en el contexto de la 
nutriciõn (fig. 5-12) Estos términos se refieren a la estmetura 
de las cadenas hidrocarbonadas de los ácidos grasos. Si no hay 
dobles enlaces entre los átomos de carbono que componen la 
cadena. entonces tantos átomos de hidrógeno como sean posi- 
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Ácido graso 

(ácido palmítico) 
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(a) Reacdón de deshidratación en la síntesis de una grasa 
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(b) Molécula de grasa (triacilglkerol) 


A Fig. 5-1 L Síntesis y estructura de una grasa o triadlg li cerol. 

Los componentes químicos moleculares de una grasa son una molécu- 
la de glicerol y tres moléculas de ácidos grasos, (a) Una molécula de 
agua es eliminada por cada ácido graso unido al glicerol, (b) Una molé- 
cula de grasa con tres unidades idênticas de ácido graso. Los carbonos 
de los ácidos grasos están dispuestos en zigzag para sugerir las orien- 
taciones reales de los cuatro enlaces simples que se extienden desde 
cada carbono (fig. 4-3a), 



(a) Grasa saturada y ácido graso. A temperatura ambiente, las 
moléculas de una grasa saturada como la mantequilla están 
estrechamente empaquetadas y forman un sólido. 



<b) Ácidos rnsaturados y ácidos grasos. A temperatura ambiente, 
las moléculas de una grasa insaturada como el aceite de oliva 
no pueden amontonarse lo suficientemente cerca como para soli- 
dificarse debido a la torsión de sus colas de ácidos grasos. 


A Fig. 5-12. Ejemplos de grasas y ácidos grasos saturados e insa- 
turados. 
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bles están unidos al esqueleto de carbono. Esa estructura se des- 
enhe como saturada con hidrógeno, por lo que el ácido graso 
resultante se denomina ácido graso saturado (fig, 5-1 2a) r Un 
ácido graso insaturado li ene uno o más dobles enlaces, forma- 
dos por la eliminación de átomos de hidrógeno dei esqueleto de 
carbono. El ácido graso tendrá un retorci mien lo en su cadena de 
hidroçarburos dondequiera que se presente un doble enlace ds 
(fig. 5-12b) 

Lna grasa producida a partir dc ácidos grasos saturados se 
ba ma grasa saturada. La mayoría de las grasas ani males son 
saturadas: la cadena hidrocarbonada de sus ácidos grasos -las 
'^colas' 1 de las moléculas- careceu de enlaces dobles y las 
moléculas pueden empaquetarse más estrechameme, una al 
lado de la otra. Las grasas aní males saturadas -como la man- 
teca de cerdo y la maniequilla- son solidas a temperatura 
ambiente. Por el contrario, las grasas de las plantas y de los 
peces general mente son insatu radas, lo que significa que están 
constituidas por uno o mãs tipos de ácidos grasos no satura- 
dos. A menudo líquidas a temperatura ambiente, las grasas de 
los vegetales y de los peces se denominan aceites, por ejem- 
plo f el aceiie dc oliva y el aceite de hígado de bacalao. Las tor- 
ciones donde se ubican los dobles enlaces ris evitan que las 
moléculas sc amontonen de forma suficientemente estrecha 
como para solidificarse a temperatura ambiente. La frase 
"aceites vegetales hidrogenados 1 ' en las etiquetas de alimentos 
significa que las grasas insatu radas han sido convertidas en 
grasas saturadas de forma sintética por la adíctòn de hidróge- 
no. La mame ca de cacahuete, la margarina y muchos oiros 
productos se hidrogenan para evitar que los lípidos se sepa- 
ren y pasen a su forma líquida (aceite). 

Una dieta rica en grasas saturadas es uno de los muchos fac- 
tores que pueden contribuir a la enfermedad cardiovascular 
con oc ida como aterosderosis, En esta enfermedad sc desarro- 
lian depósitos llamados placas dentro de las paredes de los 
vasos sanguíneos, que impiden el flujo sanguíneo y reducen la 


dastiddad de los vasos. Estúdios red entes han revelado que el 
proceso de hidrogenaciõn de aceites vegetales produce no solo 
grasas saturadas, sino lambiên grasas insaturadas con dobles 
enlaces Iram. Estas moléculas de grasas írans pueden contri- 
buir aún mãs que las grasas saturadas a la aterosderosis y a 
oiros problemas (véase cap. 42). 

Las grasas han llegado a tener una connotación tan negati- 
va en nuestra cultura que quizá usted sc pregunte si las grasas 
sirven para algún propósito útil. La principal funcion de las 
grasas es la acumulacícm de energia. Las cadenas hidrocarbo- 
nadas de las grasas son similares a las moléculas de gasolina e 
igualmeme ricas en energia. Un gramo de grasa almacena más 
dei doble de la energia que un gramo de un pplisacárido, 
como el almidõn. Debido a que las plantas están relativamen- 
te inmóviles pueden íuncionar con almacenannento de ener- 
gia voluminoso en la forma de almidõn (los aceites vegetales 
se suelen obLener a partir de las semillas, en Ias que un alma- 
cenamiento mãs compacto es un valor para la planta). Los ani- 
mal es, sin embargo, deben transportar sus reservas de energia, 
por lo que existe una vemaja en tener un reservorio de com- 
bustible más compacto: la grasa. Los seres humanos y oiros 
mamíferos acumulan sus reservas de alimento de largo plazo 
en células adiposas (véase fig. 4-6b), que se dilatan y se con- 
traem a medida que la grasa se deposita y se extrae dei alma- 
cena mien to. Adernas de almacenar energia, el tejido adiposo 
también amonigua órganos vi tales como los ri nones, y una 
capa de grasa debajo de la piei aísla el cuerpo, Esta capa sub- 
cutânea es especial mente gruesa en las ballenas, las focas y la 
mayoría de los mamíferos marinos. y los protege dei agua fria 
dei oceano. 



Un fosfohpido, como se muèstra en la figura 5-13, es simi- 
lar a una grasa, pero tiene solo dos ácidos grasos unidos al glice- 
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(a) Fórmula estructura! 


(b) Modelo espacial 


* Fig. 5-13, Estructura de un fosfolipido, 

Un fosfolípido tiene una cabeza hidrófila (polar) y dos 
colas hidrófobas (no polares). La diversidad fosfolipídica 
se basa en diferencias en los dos áridos grasos y en los 
grupos unidos al grupo fosfato de la cabeza. Este fosfo- 
lípido particular, llamado fosfatidil colina, tiene unido un 
grupo colina. La torsión de una de sus colas se debe al 
doble enlace os. (a) la fórmula estructural sigue una 
convención química común de omitir los carbonos y los 
hidrógenos unidos de las colas hídrocarbonadas. (b) En 
el modelo espacial, negro = carbono, gris = hidrógeno, 
rojo - oxigeno, amarillo = fósforo y azul - nitrógeno, (c) 
Este símbolo, que representa un fosfolípido, se empfea 
en todo el libro. 



Cabeza hidrófila 


hidrófobas 


(c) Símbolo de fosfolípido 
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A Fig. 5-14, Estructura de bicapa formada por el aufoensambia- 
je de fosfolípidos en un ambiente acuoso, La bicapa fosfolipídrca 
mostrada aquí es la principal estructura de las membranas biológicas. 
Nótese que las cabezas hidrófilas de los fosfolípidos están en contacto 
con el agua en esta estructura, mrentras que las colas hidrófobas están 
en contacto mutuo y lejos dei agua. 



A Fig* 5-15. El colesterol, un esteroide, El colesterol es la molécula 
a partir de la cual se sintetiza n otros esteroides, incluídas las hormonas 
sexuales Los esteroides varían en los grupos fundonales unidos a sus 
cuatro anillos interconectados (mostrados en dorado). 


rol en lugar de tres. El tercer grupo hidroxilo dei glicerol está 
unido a un grupo fosfato, que tíene una carga eléctrica negativa. 
Moléculas pequenas adidonales, por general cargadas o polares, 
pueden unirse a los grupos fosfato para formar una variedad de 
fosfolípidos. 

Los Fosfolípidos muestran un eomponamiento ambivalente 
con el agua. Sus colas de hidrocarburos son hidrófobas y son 
excluídas dei agua. Sin embargo, el grupo fosfato y sus anexos 
forman una cabeza hidrófila que tiene afinidad por el agua. Guando 
se anaden fosfolípidos al agua, se autoensambian formando una 
capa doble —bicapa- que protege sus porcíones hidrófobas dei 
agua (fig, 5-14) 

En la superfície de una célula, los fosfolípidos están dis- 
puestos en una bicapa similar. Las cabezas hidrófilas de las 
moléculas se encuemmn en la parte externa de la bicapa, en 
contacto con las soluciones acuosas dentro y fuera de la célu- 
la. Las colas hidrófobas apuntan hacia el interior de la bicapa, 
lejos dei agua, Las bi capas fosfélipí dicas forman un limite 
entre las células y sus médios externos; de hecho, los fosfoli- 
pidos son los componentes prindpales de todas las membra- 
nas celulares. Este com portam iemo proporciona otro ejemplo 
dei modo en que la lorma coincide con la función a nível 
molecular. 

Esteroides 

Los esteroides son li pi d os que se caracterizai! por un esque- 
leto de carbono formado por cuatro anillos fusionados (fig, 5- 
15), Diferentes esteroides varían en los grupos funcionales 
unidos a este conjunto de anillos, Un esteroide, el colesterol, es 
un componente común de Ias membranas celulares ani males y 
también es el precursor a partir dei cual se sintetizan otros este- 
roides.. Müchas hormonas, como las hormonas sexuales de los 
vertebrados, son esteroides producid os a partir dei colesterol (fig, 
4-9). Por lo tanto, el colesterol es una molécula crucial en los aní- 
males, aunque un alto nível dei mismo en la sangre puede con- 
tribuir a la aterosclerosis. Tanto las grasas saturadas como las 
grasas trans tienen su impacto negativo en la salud al afectar a los 
niveles de colesterol* 


Evaluación de conceptos 


1. Compare la estructura de una grasa (iriglicérido) con la 
de un fosfolípido. 

2. lEn qué dífieren las grasas saturadas de las grasas 
insaturadas. tanto en estructura como en comportamiento? 

3. -Por qué se considera que las hormonas sexuales 
humanas son lípides? 

Vêanse hrs respuestas cn cl Apêndice A, 


Concepto 


Las proteínas tienen muchas 
estrueturas, que dan como resultado 
un amplio espectro de funciones 

La importância de las proteínas está implícita en su nombre, 
que províene de la palabra griega proteios, que significa “primer 
lugar". Las proteínas representan más dei 50% de la masa seca de 
la mayoría de las células e intervienen en casi todo lo que los 
organismos efecttiam Algunas proteínas aceleran las reacciones 
químicas, mientras que otras desempenan un papel en el sostén 
estructura!., el almacenamiento, el transporte, las cotnuníeacio- 
nes celulares, el movimiento y la defensa contra sustandas extra- 
íras (cuadro 5-1). 

Ei tipo más importante de proteína son, quízã, ias enzi- 
mas. Las proteínas enzimáticas regulan el metabolismo al 
actuar como catalizadores, agentes químicos que aceleran en 
forma selectiva las reacciones químicas en la célula sin ser 
consumidas por la reacción (fig. 5-16). Debido a que una 
enzima puede realizar su función una y otra vez, estas molé- 
culas pueden considerarse como cabal los de tiro que mantie- 
nen a las células en fundònamiento llevando a cabo los 
procesos dc Ia vida. 
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Cuadro 5-1. Panorama general de las funciones de las proteínas 


Tipo de proteína Función 


Ejemplos 


Proteínas enzima ticas 

Aceleración selectíva de 
reacciones químicas 

Proteínas estmetu rales 

Sostén 

Proteínas de 

Mmacenamiemo de aminoãcidos 

almacenármento 

Proteínas de transporte 

Transporte, de otras sustandas 

Proteínas hormona les 

Coordinaciún de las activtdades 
de un organismo 

Proteínas receptoras 

Respuesta de la célula a un 
estímulo químico 

Proteínas motoras 

Movimiento 

y contrác tiles 

Proteínas defensivas 

Protecdón contra enfermedades 


Las enzimas digestivas catalizan la hidrólisis de los polímeros en los alimentos. 

Los insectos y las ararias usan Ias fibras de seda para elaborar sus capullos y tela- 
ranas, respectivamente. (El colágeno y la dastina proporei onan un eni ramado 
fibroso en tejidos conecttvos animales, U queratina es la proteína dei pelo, los 
cuernos, las plumas y oiros apêndices de 3a piei 

La ovoalbúmina cs la proteína de la ciara de huevo. usada como una (pente de 
aminoãcidos para ei desatrollo embrionário, La caseína, la proteína de la leche, 
es la principal fu ente de aminoácídos para las crias de los mamíferos. Las plantas 
tienen proteínas de almaçenamiento en sus semillas. 

La hemoglobina, la proteína de la sangre de vertebrados que . condene hierro, 
transporta oxigeno desde tos pulmones bacia otras panes dei çuerpo, Giras pro- 
teínas iransportan moléculas a través de las membranas celulares. 

La insulina, una hormona secretada por el pâncreas, ayuda a regular la concen- 
traciõn de azúcar en la sangre de vertebrados, 

Los receptores que se encuentran dentro de la membrana de una célula nerviosa 
detectan serial es químicas liberadas por otras células nennosas. 

La actína y la miosina son responsables dei movimiento de los músculos, Otras 
proteínas son responsables de las o ndul aciones de los orgãnulos denominados 
cílios y flagelos. 


enfermedadçs Los antícuérpos combaten a bactérias y vinis. 


Un ser humano tiene decenas de miles de proteínas diferen- 
tes, cada una con una estmetura y función específica; las proteí- 
nas, de hecho, son las moléculas estmctural mente más complejas 
que se conocen, Conforme con sus diversas funciones, varían 
amplia mente en estruetura y cada tipo de proteína tiene una 
forma tridimensional, o conformaciõn, única. 

Polipép tidos 

Diversas como son, todas las proteínas son polímeros sinteti- 
zados a partir dei mismo conjunto de 20 aminoãcidos. Los polí- 
meros de los aminoãcidos se denominan polipép ti dos. Una 
proteína se compone de uno o más polipéptidos plegados y 
enro liados en conformaciones específicas. 

Monómetos de (uniu wfrirfos 

Los aminoãcidos son moléculas 
orgânicas portadoras de grupos 
carboxilo y amino (véase cap. 4). 

Ua ilustración de la derecha mues- 
tra ta fórmula general de un amino- 
ácido. En el centro dei aminoácido 
se encuentra un átomo de carbono 
asi métrico denominado carbono 
alfa ( a ). Sus cuatro compafieros 
diferentes son un grupo amino, un grupo carboxilo, un átomo 
de hidrógeno y un grupo variable simbolizado por la R. El 
grupo R t tambíén denominado cadena lateral, difiere en cada 
aminoácido. La figura 5-17 muestra los 20 aminoácidos que 
las células utilizan para sintetizar sus miles de proteínas. 


o El sitio activo está disponible 

para una molécula de sustrato, el © El sustrato se une 

reactivo sobre el cuaf actúa fa enzima, a la enzima. 



© Los produetos son liberados. ©El sustrato es convertido 


en produetos, 

A Fig* 5-16* Ciclo catalítico de una enzima. La enzima sacarasa ace- 
lera la hidróíisis de la sacá rosa en glucosa y fruetosa, Al actuar como un 
catalizador la proteína saearasa no se consume durante el ciclo, sino 
que está disponible para catãlisis ulteriores. 
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â Fig. 5-17. Los 20 aminoâddos de las pro- 
teínas, Los aminoâddos se agrupan aqui de 
acuerdo con las propiedades de sus cadenas late- 
raies (grupos R), destacados en blanco. Los ami- 


noácidos se muestran en sus formas iónicas pre- 
dominantes a pH 7,2, el pH de la célula. Las abre- 
viaturas de tres letras para los aminoâddos están 


entre parêntesis. Todos los aminoâddos utilizados 
en las proteínas son el mísmo enantiómero, Ma- 
mado forma l, oomo se muestra aqui (fig. 4-7). 


capItulo 5 Estructura y Función de las macromoléculas 79 











Aqui, los grupos amino y carboxilo se representan en la forma 
ionizada, la forma en que existen en el pH de una célula, El 
grupo R puede ser tan stmple como un átomo de hidrógeno, 
como en el aminoácido glicina (el único aminoãcido que care- 
ce de carbono asimé tricô, puesto que dos de sus companeros 
dc carbono son átomos de hldrógeno), o puede ser un esque- 
, carbono con diversos grupos íuncionales unidos, 

como en !a glutamina. (Los organismos tienen oiros aminoá- 
cidos, aígunos de los cuales a veces se encuentran en las pro- 
teínas. Debido a que éstos son relativamente raros, no se 
muestran en la figura 5-1 7.) 

Las propiedades físicas y químicas de Ias cadenas lateral es 
determinun las características únicas de un aminoácido en par- 
ticular. En Ia figura 5-17, los aminoãcidos se agrupan de 
acue rd o con las propiedades de sus cadenas laterales. Un 
grupo se compone de aminoácidos con cadenas laterales no 
polares, que son hidrófobas. Otro grupo se compone de ami- 
uoácidos con cadenas laterales polares, que son hidrófilas, Los 
aminoácidos ácidos son aquellos con cadenas laterales que, 
poT lo general, tienen carga negativa debido a la presencia de 
un grupo carboxilo que, normal mente, está disociado (ioniza- 
do) en el pH celular. Los aminoãcidos básicos tienen grupos 
arnino en sus cadenas laterales que, general mente, tienen carga 
positiva (todos los aminoácidos tiene grupos carboxilo y gru- 
pos arnino; los términos ticido y básico en este contexto se refie- 
ren sol o a los grupos en las cadenas laterales). Debido a que 

estãn cargadas, las cadenas laterales ácidas y básicas también 
son hidrófilas. 
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Polímeros de aminoácidos 

Ahoia que examinamos los aminoácidos, veamos como se 
Linen para formar polímeros {fig. 5- IS). Guando dos amlno- 
ácidos estãn posicionados de forma que el grupo carboxilo de 
uno se encuentra adyacente al grupo arnino dei otro, una enzi- 
ma puede hacer que se unan al catai izar una reacción de des- 
hidratación, con la elimihaciõn de una molécula de agua. El 
enlace covalente resultante se denomina enlace peptidico 
Repetido una y otra vez, este proceso produce un polipéptí- 
do, un polímero de muchos aminoácidos conectados por 
enlaces peptídicos. En un extremo de la cadena polipeptídica 
se encuentra un grupo arnino libre; en el extremo opuesto se 
encuentra un grupo carboxilo libre. Por tanto, la cadena tiene 
un extremo arnino (N-terminal) y un extremo carboxilo (C-ter- 
rnina]). La secuencia repetitiva de átomos de color púrpura de 
la figura 5- 18b se denomina columna vertebral polipeptídica. 
Unidos a esLa columna vertebral hay diferentes tipos de anexos, 
las cadenas laterales de los aminoácidos. Los polipéptidos abar- 
ca n en longltud desde unos pocos monómeros hasta mil es de 
ellos. Cada polipéptido específico tiene una secuencia lineal 
uni ca de aminoácidos. La inrnensa variedad de polipéptidos de 
la naturaleza ilustra un concepto importante descrito con ante- 
rioridad; que las células pueden sintetizar diferentes polímeros 
al conectar un grupo limitado de monómeros en secuencias 
diversas. 


Detennmació n de la secuencia anúnoácida de iitt polipéptido 

El pionero en la determinaciòn de la secuencia de amino- 
ácidos* de las proteínas fue Frederick Sanger, quien, con sus 
colegas en Ia Universídad de Cambridge en Inglaterra, investi- 
go ta hormona insulina al final de la década de 1940 y princí- 
pios de la de 1950. Su técnica consistió en utilizar enzimas 


A Fig, 5-18. Elaborarión de una cadena polipeptídica, <a) Los 

enlaces peptídicos formados por reacciones de deshidratación conectan 
el grupo carboxilo de un aminoácido al grupo arrimo dei siguiente. (b) 
Los enlaces peptídicos se forma n de a uno, comenzando con el amino- 
ácido en el extremo arnino (N-temninal). El polipéptido tiene una colum- 
na vertebral polipeptídica (violeta) al cual se unen las cadenas laterales 
de aminoácidos. 


capaces de digerir proteínas y otros catalizadores que rompen 
los polipéptidos en lugares específicos, en lugar de hidrolizar 
completamente las cadenas de aminoácidos. El tratam ien to 
con uno de esos compuestos esdnde un polipéptido en fragmen- 
tos (cada uno formado por mui tiples subun idades de aminoáci- 
dos) que pueden separarse mediante una técnica denominada 
croma t ogra fia. La hidrólisis con un compuesto diferente 
rompe d polipéptido en diferentes sitios y produce un segun- 
do grupo de fragmentos. Sanger utilizo métodos químicos para 
determinar la secuencia de aminoácidos en estos pequenos 
fragmentos. Luego busco regiones que se super ponen entre las 
partes, obtenidas ai hidrolizarlas con los diferentes compues- 
tos, Considere, por ejemplo, dos fragmentos con las siguiemes 
secuendas: 

Cis-Ser-Leu-Tír-Gln-Leu 

Tír-GIn-Leu-Glu-Àsn 

En base a las regiones superpuestas podemos deducir que el 
polipéptido intacto condene en su estmetura primaria los siguien- 
tes segmentos: 

Cis-Ser-LeuTir-Gln-Leu-Glu-Asn 
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Al igual que podríamos reconstruir una frase a partir de un 
conjunto de fragmentos con secuencias de letras superpuestas, 
Sanger y coL fueron capaces, iras vários anos de esfuerzo, de 
reconstruiria estruetura primaria completa cie la insulina. Desde 
entonces, se han automatizado la mayoría de los pasos implica- 
dos en Ia secuenciación de un polípéptido. 

Conformación y función proteica 

Una vez que conocemos la secuenda cie aminoãcidos de un 
polípéptido, ^qué puede dedrnos esta sobre la conformación y 
la función proteica? El término polípéptido no es exactarneme 
un sinónimo dei término proteína. Incluso para una proteína 
compuesta de un polípéptido simple, la rdación es en cierta 
forma análoga a la existente entre una larga cadena de hilo y 
un jersey de ta mano y forma particular que uno puede tejer 
utilizando el hilo. Una proteína funcional no es spío una cade- 
na polipeptídíca, sino uno o más polipéptidos, plegados y 
en rol lados con preeisiõn en una molécula de forma única (f íg. 
5 - 19 ), La secuenda de aminoácidos de un polípéptido es lo 
que determina la conformación tridimensional que tomará ta 
proteína. 

Guando una célula sintetiza un polípéptido, la cadena gene- 
ral mente se pliega de forma espontânea y adquiere la confor- 
mación funcional para esa proteína. Este p legam lento se dirige 
y refuerza por la formadón de una variedad de enlaces entre 
partes de una cadena, que, a su vez, dependeu de la secuenda 
de aminoãcidos, Muchas proteínas son globulares (aproxima- 
damente, esféricas), mientras que otras tienen forma fibrosa, 
Incluso dentro de estas vastas categorias hay ínnumerables 
variadones posibles. 



(a) Un modelo de cintas muestra et modo en que la única cadena 
polipeptfdica se pliega y se enrolta para formar la proteína funcional 
(las líneas amarillas representan un tipo de enlace químico que 
estabiliza la forma de la proteína). 


La conformación específica de una proteína determina 
cótno funciona. En casí todos los casos, la función de una pro- 
teína depende de su capacídad para reconoccr y unirse a algu- 
na otra molécula. Por ejemplo, un anticuerpo (una proteína) se 
une a una su st and a extrana en particular que invade el cuer- 
po y una enzima (otro tipo de proteína) reconoce y se une a su 
sustrato, la sustância sobre la cual trabaja la enzima. En el 
capítulo 2 aprendió que las moléculas dc senalizaciôn natura- 
ies Uamadas endor finas se unen a proteínas receptoras especí- 
ficas sobre la superfície de las células eerebrales en los seres 
humanos, y producen euforia o alivian el dolor. La morfina, la 
heroína y otras drogas narcóticas son capaces de imitar a Ias 
endorfinas porque todas companen una forma similar con las en dor- 
finas y„ por lo tanto, puede n unirse y encajarse en los recepto- 
res endorfínieos dei cerebro. Este encaje es muy específico, 
similar a la llave y la cercadura (fig.. 2-17), Por lo tanto, la bin- 
ei õn de una proteína -por ejemplo. la capacidad de un recep- 
tor proteico para identificar y asoeiarse con una molécula de 
senalizaciôn que alivia el dolor- es una propiedad emergente 
dei sofisticado orden molecular. 

Oiíifro niveles de la csínicriira proteica 

En la compleja arquitectura de una proteína podemos reco- 
noce r niveles de estruetura superpuestos, conocidos como 
estruetura primaria, secundaria y terriaria. Un cuarto nível, la 
estruetura cuatemaria, surge cuando una proteína está com- 
puesta por dos o mas cadenas polipeptí dicas. La figura 5-20 
descri be estos cuatro niveles de la estruetura proteica. 
A segure se de estudiar esta figura exhaust ivamente antes dc 
pasar a la siguíente sección. 



(b) Un modelo espacial muestra con mayor darídad la forma globular 
vista en muchas proteínas, a! igual que la conformación exclusiva de 
la lisozima. 


4 Fig, 5 - 19 . Conformación de una proteína, la enzima lisozima. La lisozima está presente en nuestra transpiración, lágrimas y saliva, es una 
enzima que ayuda a evitar las infecciones mediante la unión y la destruedón de moléculas específicas de la superfície de muchos tipos de bactérias. 
El surco es la parte de la proteína que reconoce y se une a las moléculas díana de las paredes bacterianas, 
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Figura 5-20 

de los niveles de la estructura proteica 
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ha estructliiá primaria de una proteína es su secuencia única de amino- 
ácidos. Como ejemplo, consideremos la trans tire tina, una proteína glo- 
bular que se encuemra en la sangre que transporta vitamina A y una 
hormona tiroidea concreta en todo el cueipo. Cada una de las cuatro 
cadenas polipeptidicas que juntas constituyen la nanstl retina, está com- 
puesta de 127 aminoácidos. Aqui se muestra una de estas cadenas 
desenrollada para poder observar con mayor detalle su estructura pri- 
maria. Cada uno de los 20 aminoácidos* indicado aqui por su abrevia- 
tura de ires leiras, ocupa cada una de ias I2T posiciones a lo largo de la 
cadena. La estructura primaria es similar al orden de letras en una pala- 
bra muy larga. Si fuera por azar. hahrta 20 L:7 iormas diferentes de cons- 
truir una cadena polipeptídica de 127 aminoácidos de largo,. Sin 
embargo, ia estructura primaria precisa de una proteína está determina- 
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Extremo carboxílo 


da no por la unión aleatória de aminoácidos, sino por la informaciõn 
genética heredada. 


La mayoria de las proteínas lienen segmentos de sus cadenas polipeptidicas 
enrolladas o plegadas repetidamente en patrones que contribuyen a la con- 
fonnadón global de la proteína Estos enrollamientos y plegamientos, colec- 
tivamente denominados estructura secundaria, son el resultado de los enlaces 
de hidrógeno entre los consti tu y entes repetitivos de la columna vertebral 
polipeptídica (no las cadenas lateral es de amino ácidos). Tanto los átomos de 
oxigeno como los de nUrõgeno de la columna vertebral son electronegati- 
vos, con cargas parciales negativas (fig. 2-15). El átomo de hidrógeno débil- 
mente positivo unido al átomo de nitrógeno, tiene una afinidad por el 
átomo de oxigeno de un enlace peptídico cercano. Individualmente, estos 
enlaces de hidrógeno son débiles, pero debido a que se repiten muchas 
veces a lo largo de una región relatívamente extensa cie la cadena polipepti- 
dica pueden sostener una forma particular para esa parte de la proteína. 
Una de estas estmcmras secundarias es la hélice ct, un enrollamiento 
delicado que se mamiene unido mediante enlaces de hidrógeno cada 
cuatro aminoácidos, mostrado ames para la transtireüna. Aunque la 
rranstirerina líene solo una región helicoidal a (vease estructura terciá- 
ria), oLras proteínas globulares Lienen múkiples t ramos de hélices a 
separadas por regiones no hdicoidales. Algunas proteínas fibrosas, 
como la á-queratina, la proteína estructural dei cabello, tienen la for- 
mación de hélice a a lo largo de la mayor parte de su longitud. 

EI otro tipo principal de estructura secundaria es la hoja o lâmina plega- 
da p, Como se muestra arriba, en esta estructura, dos o más regiones de 
]a cadena polipeptídica que se exüenden lado a lado están conectadas por 
enlaces de hidrógeno entre partes de las dos columnas vertehrales poh- 
peptfdicas paralelas, l_as bojas plegadas constituyen el núcleo de muchas 
proteínas globulares, como es el caso de la transtireüna, y dominan algu- 
nas proteínas fibrosas, entre ellas, ia proteína de la seda de una telaraôa. 
El trabajo conjunto de tantos en laces de hidrógeno vuelve a cada fibra de 
seda más fuerte que una hebra de acero dei mismo peso. 

Las glândulas abdomínales 
de la arena secreta n fibras 
de seda que forma n la red. 

Las hebras radiantes, constituí- 
das de fibras secas de seda, 
mantlenen la forma de fa red. 

Las bebras 
espi rales (bebras de captura) 
son elásticas, se estiran en 
respuesta al vlento, la lluvía 
y e! contacto de los insectos. 
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Telarana: una proteína estructural 
que contiene bojas plegadas p 
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Superpuesta a los paurones de la estructura secundaria se encuenira la 
estructura terciaria, mosirada arriba para d polípéptido iransiiretina. 
En lagar de involucrar interacciones entre los constiiuyentes de la 
columna vertebral, la estructura terciaria es la forma global de un 
pülipépiido resultante de las interacciones entre las cadenas laterales 
(grupos R) de los diversos aminoâcidos. Un tipo de interacciõn que 
contríbuye a la estructura terciaria se denomina -en cima forma enga- 
nosa- una interacciõn hidrófoba A medida que un polipéptido se plie- 
ga en su conformación funcional, los aminoâcidos con cadenas laterales 

hidròfobas (no 
polares) gene- 
r a l m e n i e 
terminan 
en agrupa- 
do nes en 
d centro de 
la proteína, 
fuera dei con- 
Lacto con el agua. 
Por tanto, lo que 11a- 
mamos una interacciõn 
hidrófoba es en reali- 
dad causada por la 
acción de moléculas de 
agua, que excluyen las 
sustancias no polares a 
medida que forman enla- 
ces de hidrógeno entre si y 
con las partes hidrófilas de la prote- 
ína, Una vez que las cadenas laterales de aminoâcidos están cercarias, las 
interacciones de van der Waais ayudan a mantenerlas juntas, Mientras 
tanto, los enlaces de hidrógeno entre las cadenas laterales polares y los 
enlaces iónieos entre cadenas laterales cargadas positiva y negativamen- 
te también ayudan a estabilizar Ia estructura terciaria. Estas son todas 
interacciones débiles, pero su efecto acumulaüvo ayuda a conferir a la 
proteína una forma única, 

La conformación de una proteína puede ser reíorzada aún más por enla- 
ces covalentes 1 Iam ado s puentes disulfuro. Los puentes disulfuro se for- 
man donde dos monómeros de cistelriá, aminoâcidos con grupos 
sulfhidrilo (— 5H) sobre sus cadenas laterales, se acercan por el plega- 
miento de la proteína, El azufre de una dsteína se une a! azufre dei 
segundo y el puente disulfuro ( — S — $ — ) mantiene partes de la prote- 
ína juntas (véanse ias líneas amanhas en la figura 5- 19a), Todos estos 
tipos de enlaces puedcn encontrar se en una proteína, como se muestra 
arriba en una pequefta parte de una proteína hipotética 


Cadena 

polipeptídica 


Algunâs proteínas se componen de dos o más cadenas poli pep ti dicas 
agregadas en una macromolécula funcional. La estructura cuatemaria es 
Ja estructura proteica global que resulta de la aeumulaciõn de estas 
subunidades polipeptí dicas. For ejemplo, arriba se muestra la proteína 
globular iransti retina completa, constituída por sus cuatro polipêptidos. 
Otro ejemplo es el colágeno, que se muestra a la 
derecha, una proteína fibrosa que tiene subunida- 
des hdicoidales entrei azadas que forman una tri- 
ple hélice más grande que confiei e a las libras 
largas gran fuerza. Esto es apropiado para la futi- 
ciõn de las fibras de colágeno como vigas dei teji- 
do conectivo en la piei, los huesos, los iendones T 
los ligamentos y otras partes dei cuerpo (el colá- 
geno representa el 40% de las proteínas dei cuer- 
po humano). La hemoglobina, la proteína que fija 
el oxigeno de los glóbulos rojos mostrados abajo, 
es otro ejemplo de una proteína globular con 
estructura cuatemaria. Se compone de cuatro 
subunidades polipeptí dicas, dos de un tipo (cade- 
nas a y dos de otro tipo (cadenas 0L Tanto las 
subunidades a como las p consisten principal- 
mente de la estructura secundaria hélice a Cada 
suhunidad tiene un componente no poli pe pudi- 
co, llamado hemo, con un átomo de hierro que 
fija oxigeno. 
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Anemia falcíforme ; um cambio simple en Ja estmctum 
primaria 

Incluso un pequefio cambio en ia estruetura primaria puede 
ateciar a ta cdfifõrmación de una proteína y a su capacidad para fun- 
cionar. Por ejemplo, la sustitudõn de un ammoáddo (valina) por el 
aniínoácidonormal (acido giutãmico) en una posicton en particular 
de la estmctura primaria de la hemoglobina, la proteína que trans- 
poria oxigeno en los glóbulos rojos, puede causar anemià falcíforme, 
un trastorno sanguíneo hereditário. Los glóbulos rojos nonnales tie- 
nen forma de disco pero, en la anemia falei forme, las moléculas de 
hemoglobina anormales tienden a enstalizarse y deformar algunas 
de las células hasta darles forma de hoz (f \g. 5*21), La vida de una 
persóTía con la enfermedad se ve intemimpída por las ‘"cri sis de 
anemia falcíforme”, que tienen lugar cuando ias células angulares 
obsrruyen pequeüQS vasos sanguíneos e impiden el flujo sanguíneo. 
El numero de víctimas cobrado en estos pacientes cs un trágico 
ejemplo de como un simple cambio en la estmctura proteica puede 
Lener efectos devastadores en la funeión proteica. 


iQué íletennina la conformación proteica? 

Ya aprendió que una forma única provee una funeión específica 
a cada proteína. Pero, ^cuáles son los factores clave que detenninan 
ia conformación proteica? Ya sabe gran parte de la respuesta: una 
cadena poiipeptidica de una secuencia de aminoãddos dada puede, 
de maneia espontânea, adoptar una forma tridimensional determi- 
nada y mantenerla mediante las interacciones responsables de la 
estmctura secundaria y terciária. Normalmente, este plegamíemo 
tiene lugar a medida que la proteína se está sintetizando dentro de 
la célula. Sin embargo, la conformación proteica también depende 
de las condiciones físicas y químicas dei medio proteico. Si se ahe- 
ran ei pH, la concentración salina, la temperatura u otros aspectos 
de su ambiente, Ia proteína puede llegar a desenrolkrse y perder su 
conformación nativa, un cambio llamado desnaturalizarión (ftg. 
5-22). Debido a esta deformaciõn, la proteína desnaturalizada es 
b iol ógi cam e n te i nac tiva. 

La mayoría de las proteínas se desnaturalizan si se trasladan 
de un medio acuoso a un solvente orgânico, como el éter o el clo- 
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4 Fig. 5-21. Una única sustitudõn de un aminoácido en una proteína causa la anemia falcíforme, Para mostrar la formadón de fibras cla- 
ramente, la orientación de la molécula de hemoglobina aqui es diferente a la de la figura 5-20. 
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Desnaturalízación 



4 Fig. 5-22. Desnaturalízación y renaturalizadón de una proteína. 

Las altas temperaturas de diversos tratamientos químicos desnatu- 
ralizarán una proteína y determinarãn que pierda su conformación 
por tanto, su capacidad para funcionar Si ia proteína desnatura- 
-zada permanece disuelta, con frecuenda puede renaturaíizarse cuan- 
do los aspectos químicos y físicos de su ambiente vuelven a la 
normalidad. 


roformo; la cadena polipeptídica se vuelve a plegar de forma que 
sus regiones hidrófobas se orieman haeia fu era, hacia el solven- 
te. Qtras sustancias desnaturalizantes son compuestos químicos 
que destmyen los enlaces de hidrógeno, 3 os enlaces iónicos y los 
nuenies disulfuro que mamienen la forma de una proteína. La 
desnaiuralización también puede ser resultado de un calor exce- 
sivo, que agita la cadena polipeptídica sufiaent emente como 
para vencer las interacciones débiles que estabilizan la confor- 
ma d ón. La clara de huevo se vuelve opaca durante la cocción 
debido a que las proteínas desnaturalizadas son insolubles y se 
solidificam Esto también explica por quê las liebres ext remada - 
menie altas pueden ser fatales: las proteínas en la sangre 
zomienzan a desnaturalizar se por las temperaturas coiporales 
tan elevadas. 

Guando una proteína de una soludón en un tubo de ensayo 
se ha desnaturalizado mediante calor o compuestos químicos, a 
menudo regresa a su forma funcional cuando se extrae la sustân- 
cia desnaturalizante. Podemos concluir que la ínformación para 
construir una forma específica es intrínseca a la estructura pri- 
mar) a de una proteína. La secuenda de aminoãcidos determina 


la conformación; en qué lugar puede formarse una hélice a, 
donde pueden suscitar se las hojas plegadas fí, dónde se ubican 
los puentes disulfuro, dónde pueden formarse los enlaces iónicos 
y demãs, Sin embargo, en el atestado ambiente que existe dentro 
de la célula lograr un plegamiento correcto puede ser un proble- 
ma mayor que en un tubo de ensayo, 

Ei prohleitta dei pjkgamieiitc» âe las proteínas 

Los bioquímicos ahora conocen las secuencias de aminoáci- 
dos de más de 875 000 proteínas y las formas tridimensionales 
de cerca de 7 000. Se podria pensar que al correlacionar las 
estrueturas primarias de muchas proteínas con sus conformado- 
nes seria relativamente fácil descubrir las regias dei plegamiento 
proteico. Lamentablemente el problema dei plegamiento de pro- 
teínas no es tan simple. La mayoria de Ias proteínas probable- 
mente atradesan vários estados intermédios en su camino hacia 
una conformación estable y observar la conformación madura no 
revela las etapas de plegamiento requeridas para lograr esa 
forma. Sin embargo, los bioquímicos desarrollaron métodos para 
el segui mienio de una proLeína a través de sus etapas intermedias 
de plegamiento. Asimismo, los investigadores descubrieron, las 
chaperoninas (también llamadas proteínas chaperonas), molé- 
culas proteicas que ayudan a otras proteínas a lograr un piega- 
miento apropiado (fig. 5-23), Las chaperoninas no especifican 
la estructura fináJ de un polipéptido, En su lugar, trabajan mante- 
niendo los nuevos polipéptidos segregados de "malas influencias 1 
en el medio citoplasmático, mientras se pliegan espontaneamen- 
te, La chaperonina bien estudiada de la bactéria E, coli t que se 
muestra en la figura 5-23, es un complejo multiprpteico gigante 
con forma de cilindro hueco, La cavidad proporciona un refugio 
para el plegamiento de polipéptidos de diversos tipos. 

Incluso cundo los científicos tienen una proteína real en su 
poder, la detenninación de su estructura tridimensional exacta no 
es simple, ya que una molécula proteica simple esta constituída por 
miles de átomos, La cristalografia de rayos X es un método impor- 
tante que se emplea para determinar la estructura tridimensional de 
una proteína (fig. 5-24). Otro método que reciemememe se ha 
aplicado a este problema es la espectroscopia por resonanda mag- 
nética nuclear (Rmn), que no requiere la cristal ización de proteínas. 
Estas técnicas h ah contribuído enormemente a nuestra compren- 
sión de la estructura proteica y también nos han proporcionado 
valiosas claves acerca dei funcionamienio de Ias proteínas. 


► Fig, 5-23. Una cha- 
peronína en acctón. El 

gráfico de ordenador 
zquierda) muestra un 
gran complejo proteico 
de chaperonina con un 
TSpacio interno que pro- 
oorciona un refugio para 
e ! plegamiento apropia- 
::: de polipéptidos recién 
constituídos, El com pie- 
o esta formado por dos 
proteínas: una proteína 
es un cilindro hueco; la 
Qtra es un casquete que 
puede encajar en cual- 
quier extremo. 
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Figura 5-24 


Cristalografia de 


Concepto 




rayos X 

APLICACIÓN 


Los científicos utilizan la cristalografia de rayos X 
para determinar la estructura tridimensional de macromoiéculas como 
los ácidos nudeicos y ias proteínas. En esta figura examinaremos el 
modo en que bs investigadores de la Universidad de Califórnia, en 
Riverside, determinaron la estructura de la proteína ribonucleasa, una 
enzima ouya función implica la uníón a una molécula de ácido nudeico. 


TÉCNICA 


Los investigadores dirigen un haz de rayos X a 
través de la proteína cristalizada. Los átomos dei cristal difractan 
fdesvian) los rayos X en una disposición ordenada. Los rayos X 
difractados son expu estos a una placa fotográfica y se produce un 
patrón de puntos conocido como patrón de difracdón de rayos X. 

Patrón de 
difracdón 

PJaca fotográfica — |- ^.jH de rayos X 
Rayos X difractados 

Fuente 

de rayos X Haz 
- — - rayos X 


Cristal 




RESULTADOS 


Utilizando información a partir de los patrón es 
de difracción de rayos X, al igual que fa secuenda de aminoácidos 
determinada por métodos químicos, los científicos construyen un 
modelo computarízado tridimensional (3D) de la proteína, como este 
modelo de la proteína ribonudeasa (violeta) unido a una cadena corta 
de ácidos nudeicos (verde). 


Ácido nudeico Proteína 




(a) Pation de difracción de rayos X (b) Modelo computarízado 3 D 


Lvaluación de conceptos 


1. ;Por qué no funciona normalraente una proteína desna- 
turalizada? 

2. Diferencie entre estructura secundaria y terciaria median- 
te la descripctón de las partes de una cadena polipeptfdi- 
ca que participa en bs enlaces que maniienen juntos 
cada nível de estructura. 

X Una mutación genética puede cambiar la estructura pri- 
mana de una proteína. ^Cómo puede destruir esto la 
función proteica? 

Vécmsè bs resp nestas en el Apêndice A . 


Los ácidos nudeicos almacenan y 
transmiten información hereditária 

Si la estructura primaria de los polipéptidos determina la 
conformaeion de una proteína, ^qué determina su estructura 
primaria? La secuenda de aminoácidos de un pobpéptido es 
programada por una unidad de herencia conocida como gen 
Los genes se componen de DNA, que es un polímero perte- 
neciente a ia clase de compuestos conocidos como ácidos 
nudeicos. 

Las funciones de los ácidos nudeicos 

Existe n dos tipos de ácidos nudeicos: ácido desoxirríbo- 
nudeico (DNA) y ácido ribonudeico (RNA). Estas son las 
moléculas que pemrnen a los organismos vivos reproducir sus 
complejos componentes de una generación a Ia siguieme. 
Lnica entre las moléculas, el DNA proporciona direcetones 
para su propia replicadón. El DNA también dirige Ia sintesis 

de RNA y, a través dei RNA, controla la sintesis proteica (fiq, 
5-25) 



4 f ' 9- 5-25. DNA RNA proteína: panorama general def finjo 
de información en una célula. En una célula eucarionte, el DNA en 
el núcleo programa la producción de proteínas en el citoplasma diri- 
giendo la sintesis de RNA mensajero (mRNA), el cual viaja al citoplasma 
y se une a los ribosomas. A medida que un ribosorna (enormemente 
amplificado en este dibujo) se mueve a lo largo dei mRNA, el mensaje 
genético es traducido a un pofipéptido con una secuenda de aminoáci- 
dos específica. 
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El DNA es ei material genético que los organismos heredan 
de sus padres. Cada cromosoma comiene una larga molécula de 
DNA que, por lo general, se compone de vários cientos a más 
de mil genes. Cuando una célula se reproduee a sí misma din- 
diéndose, sus moléculas de DNA se copian y se pasan de una 
generación de células a la sigu tente. En la estructura dei DNA 
se encuentra codificada la información que programa iodas las 
actividades de la célula. Sin embargo, el DNA no está dírecta- 
mente involucrado en ejecutar las operaciones de la célula, de 
la misma manera que un programa de computación por si solo 
no puede Imprimir un estado de cuenta bancaria o leer el códi- 
go de barras de una caja de cereales. Al igual que se necesita la 
impresora para imprimir un estado de cuenta y se requiere un 
escãner para leer un código de barras, se necesitan proteínas 
para desarrollar programas genéticos. El hardware molecular de 
la célula -las herramiemas para la mayoría de las funciones bio- 
lógicas- se compone de proteínas. Por ejemplo, el transporta- 
dor de oxigeno de la sangre es la hemoglobina, no el DNA que 
especifica su estructura. 

^De qué forma el RNA S el oiro tipo de ácido nucleico, actüa 
en ia transmisiõn de informacion genética desde el DNA a las 
proteínas? Cada gen inclui d o en una molécula de DNA dirige la 
símesis de un tipo de RN A, llamado RNA mensajero ímRNA), 


Luego, la molécula de mRNA interactua con la maquinaria sin- 
tetizadora de proteínas para dirigir la producdón de un poli- 
pépüdo. Podemos resumir el flujo de información genética 
como DNA RNA proteína (fig. 5-25). Los sítios real es de 
la sintesis de proteínas son las estructuras celulares llamadas 
ribosomas* En una célula eucarionte, los ribosomas se localizan 
en el citoplasma, pero el DNA reside en el núcleo. El RNA men- 
sajero transmite las ínstrucciones genéticas para construir pro- 
teínas desde el núcleo ai citoplasma. Las células proca ri otites 
careceu de núcleo, pero también utilizan RNA para enviar un 
mensaje desde el DNA a los ribosomas y otros orgánulos de la 
célula que traducen la información codificada en secuencias de 
aminoãcidos, 

La estructura de los ácidos nucleícos 

Los ácidos nucleícos son macro moléculas que existe n como 
polímeros llamados polínudeó tidos (fig. 5-26a) T Como indica 
su nornbre, cada poJinudeótido se compone de rnonómeros lla- 
mados nudeó tidos Un nudeótido está compuesto por tres 
partes: una base nitrogenada, una pentosa (azúcar de cinco car- 
bonos) y un grupo fosfato (fig- 5-26b). La porción de esia uni- 
dad sin el grupo fosfato se llama nudeósido. 
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4 Fig. 5-26* Componentes de los ácidos nudeicos, (a) Un poli nudeótido 
tiene una coiumna vertebral de azúcar-fosfato con anexos variables, los cuatro 
tipos de bases de nitrógeno. Por lo general, el RNA existe en forma de un polinu- 
cleótido sínnple, como el que se muestra aqui. (b) Un monómero nucleotidico está 
constituído por tres componentes: una base nitrogenada, un azúcar y un grupo 
fosfato, conectados entre sf como se muestra aquí. Sin el grupo fosfato, la estruc- 
tura resultante se denomina nudeósido (c) Los componentes de los nudeósidos 
incluyen una base nitrogenada (una purina o una pirinmdína) y un azúcar pentosa 
(una desoxirribosa o una ribosa). 
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Monómeros de nudeótidos 

Para construir un nucieòtido consideremos primero los dos 

r lel nud f sido: ia base nít roge nada y ei azúcar 
(fg. 5-26C). Existe n dos famílias de bases nitrogenadas: las 
pirimidinas y las purinas. Una pirimidina tiene un anillo de 
sets miembros de átomos de carbono y nitrógeno (los átomos 
de mtrogeno ttenden a incorporar H- de la soludón, lo que 
explica el término base nitrogenada). Los miembros de la fami- 
ia de las pinmidinas son la citosina (C), la timina (T) y el ura- 

CUo , 1)1 Las P uni > as son más grandes, con un anillo de seis 
miembros fusionados con un anillo de cinco miembros. Las 
purinas son la adenina (A) y la guanína (G). Las pirimidinas y 
as purmas difieren en los grupos ftmdohaies unidos a los ani- 

, La adenina, la guanina y la citosina se encuemran en 
ambos tipos de ácidos nucleicos; la timina se encuentra solo en 
el DNA y el uracilo, solo en el RN A. 

La pemosa conectada a la base nitrogenada es la ribosa en los 
núcleo tidos dei RNA y la desoxirribosa, en el DNA £flg, 5-2 6c). 

. a Linit:a diferen cia entre estos dos azúcares es que la desoxirri- 
iosa carece de un átomo de oxigeno dei segundo carbono en el 
anillo, de ahi su nombre. Debido a que los átomos tanto en k 

, nRro S enada como en d azúcar están numerados, los átomos 
ce azúcar ttenen una tilde (') después dei número para distin- 
giurlos; Asi, el segundo carbono en el anillo de azúcar es el car- 
bono 2 ( 2 pnma ) y el carbono que se levanta dei anillo se llama 
carbono 5 ♦ 

Ast se forma un nudeósido. Para completar la construcdón de 
un nudeotido unimos un grupo fosfato al carbono 5' dei azúcar 
Uig. P-26b). La molécula es ahora un nudeósido monofosfato 
mejor conocido como nucleótido. 

Polímeros nudeótidos 

Ahora podemos ver como se unen entre si estos nucleóti- 
dos para construir un polinucleótido. Los nudeótidos adya- 
cemes están unidos por enlaces covalemes Ikmados 
umones losfodiéster entre el grupo —OH sobre d car- 
bono 3 de un nueleõtido y el fosfato sobre el carbo- 
no 5’ dei siguieme. Este enlace da como resultado 
una columna vertebral con un patrõn repetitivo 
de unidades de azücar-fosfato (fig, 5 -2 6a). 

Los dos extremos libres dei polímero son 
diferentes el uno dei oiro. Un extremo 
tiene un fosfato unido a un carbono 
5’ y el otro extremo tiene un grupo 
hidroxilo sobre un carbono 3'; 
nos referímos a ellos como el 
extremo 5' y el extremo 3\ 
respectivamente. Por tanto, 
podemos decir que la cade- 
na de DNA tiene una direc- 
ción incorporada a lo largo de 
su columna vertebral de azúcar- 
fosfato, de 5’a 3\ de forma similar a 
la de una calte de un único sentido. 

Todo a lo largo de esta columna verte- 
bial de fosfato hay anexos que consisten 
de las bases nitrogenadas. 

nb^ eCUencia de dases 3 '° ,ar g° dei polímero cie DNA (o 
mRNA) es única para cada gen. Debido a que los genes tienen de 
ciemos a miles de nudeótidos de largo el número de posibles 
secue netas de base es en efecto ilimitado, El significado de un 
gen para la célula está codilicado en su secuenda especifica de las 


cuatro bases de DNA. Por ejemplo, la secuencia AGGTAACTT 
significa una cosa, miemras que la secuencia CGCTTAAC tiene 
un signifcado dlfmnie (bs ganes eeales, por supues.o, son 
fiiiK.ho más largos), El orden lineal de bases en un gen especí- 
tica k secuencia de aminoâcidos -k estructura primaria- cie 
una proteína, la que a su vez especifica la estructura tridimen- 
sional y la función de esa proteína en la célula. 

La doble hélice de DNA 

Las moléculas de RNA de las células se componen de una 
única cadena de polinudeótidos, como ía que se muestra en k 
ligura 5-26. En contrasLe, las moléculas de DNA ceiular ttenen 
dos polinudeótidos que giran en espiral alrededor de un eje 
imaginário y fortnan una doble hélice (fig. 5-27). En 1Q53 
James VVatson y Francis Crick, propusieron por primera vez 
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A Fig. 5-27, La doble ^^^^‘Fxtremo 5' 

hélice dei DNA y su replica- 
ción. Por lo general, la molécula de 
DNA es bicatenaria, con la columna 
vertebral de azúcar fosfato de las cadenas 
de polinudeótidos antiparalelas (simbolizadas 
aqui por bandas azules) en la parte externa de la 
hélice. Hay pares de bases nitrogenadas unidas 
enire si por enlaces de hidrógeno que mantíenen las dos 
cadenas unidas. Como se ilustra aqui con formas simbólicas para las 

n ?r[ 3 ad f nina (A) P uede aparearse solo con la timina (T) y la quani- 
na iG) puede aparearse solo con la citosina (G). Cuando una célula se 
prepara para dividir*. las dos cadenas de la doble héüce se separan 
cada una sirve como un molde para el ordenamiento preciso de los 

nLlíÍ°nMA S Sn cade , nas com PÍementarias nuevas (naranja), Cada cade- 
na de DNA en esta figura es el equivalente estructural dei polinucleóti- 
do representado en la figura 5-26a. H 
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xnleniras trabajaban en Ia Uníversidad de Cambridge la doble 
hélice como la estruetura tridimensional de DMA. Las dos 
columnas venebrales de azücar fosfato se orieman en direecio- 
nes 5 1 — > J opuestas entre sí, una configuraciõn que se conoce 
como antipaxalela, en eierta forma parecida a una autopista 
dividida. Las columnas venebrales de azücar foslato se encuen- 
iran en el exterior de la hélice y las bases nitrogenadas están 
apareadas en el interior de la hélice. Los dos polinucleõüdos, o 
cadenas, se mantienen juntas por los enlaces de hidrógeno 
entre las bases apareadas y las interacciones de van der Waals 
entre las bases apiladas La mayoria de ias moléculas de DNA 
son muy largas, con rniles c incluso millones de pares de bases 
que conectan las dos cadenas, Una doble hélice de DNA larga 
incluye rnuchos genes, cada uno, un segmento particular de la 
molécula. 

Solo ciertas bases de la doble hélice son compatibles entre sí. 
La adenina (A) siempre se aparea con la ümina (TI y la guamna 
(G) siempre se aparea con la citosina (C). Si pudi éramos ver la 
secuencia de bases a lo largo de una cadena a medida que reco- 
rnéramos la longitud de la doble hélice, conocenamos la secuen- 
cia de bases a lo largo de la otra cadena. Si una extensión de una 
cadena tiene la secuencia de bases 5'-AGGTCCG-3\ las regias de 
apareamíento de bases nos dieeii que la misma extensión de la 
otra cadena debe tener la secuencia 3-TCCAGGC-5\ Las dos 
cadenas de la doble hélice son complementarias, es decir, que 
cada una es la parte complementaria de la otra. Este rasgo dei 
DNA es el que hace posíble la copia exacta de genes que deter- 
mina la herencia (fig. 5-27). En la preparación para la división 
celular, cada una de las dos cadenas de una molécula de DNA 
sirve como molde para ordenar los nucleótidos en una cadena 
complementaria nueva. El resultado son dos copias idênticas de 
ta molécula bicatenaria de DNA, que luegò se distribuyen en las 
dos células hijas, Por lo tanto, la estruccura de DNA explica su 
lunción al transmitir la informadón genética euando quiera que 
se reproduzca una célula. 

El DNA y las proteínas como cinta métrica 
de la evolución 

Estamos acostum brados a pensar en los rasgos comparti- 
dos, como el cabe 11o y la producción de leche en los mamífe- 
ros, como evidencias de ancestms comunes, Debido a que 
ahora entendemos que el DNA transporta informadón heredi- 
tária en forma de genes, podemos ver que los genes y sus pro- 
duetos (proteínas) documentan el iras fondo hereditário cie un 
organismo. Las secuencias lineales de nucleótidos de las molé- 
culas de DNA se pasan de los progenitores a la descendencia; 
estas secuencias determinan las secuencias de amino ácidos de 
las proteínas. Los hermanos tienen una similitud más grande 
en sus DNA y en las proteínas que los indivíduos no empa- 
rem tados de la misma especic. Sí la visión evolutiva de la vida 
es válida, deber íamos ser capaces de extender este concepto 
de "genealogia molecular" en Ias relaciones entre especies. 
Debemos prever que dos especies que pareceu esLar estrecha- 
mente relacionadas, sobre la base de fósiles y evidencia ana- 
tómica, también eomparten una mayor proporción de su DNA 
y sus secuencias proteicas que dos especies relacionadas de 
modo más remoto. Dc hecho, eso es cieito. Por ejemplo, si 
comparamos una cadena polipeptídica de hemoglobina huma- 
na con el correspondiente polipéptido de la hemoglobina de 
otros cinco vertebrados, encontramos lo síguiente, En esta 
cadena de 146 aminoácidos, los seres humanos y los gorilas 


difieren en apenas 1 aminoácido, los seres humanos y los gibo- 
nes difieren en 2 aminoácidos y los seres humanos y los maca- 
cos de la índia difieren en 8 aminoácidos. Las especies menos 
relacionadas tienen cadenas menos similares. Los seres huma- 
nos y los ratones difieren en apenas 27 aminoácidos y los seres 
humanos y las ranas difieren en 67 aminoácidos. La biologia 
molecular ha agregado una nueva cinta métrica ai conjunto de 
herramientas que los biólogos utilízan para evaluar el paren- 
tesco evolutivo. 


Evaluación de conceptos 


L En la figura 5-26a, numere todos los carbonos en los 
azúcares de los ires nucleótidos superiores; dibuje un cír- 
culo aliededor de las bases nitrogenadas y senale los fos- 
fates con un asterisco. 

2. En una doble hélice de DNA, una región a lo largo de 
una cadena de DNA tiene esta secuencia de bases nitro- 
genadas; 5 v LAGGCCT-37 Escriba la secuencia de bases a 
lo largo de la otra cadena de la molécula e indique clara- 
mente los extremos 5* y 3' de la cadena, 

Véanse ias tespnestas en tí Apêndice A. 


El tema de Ias propiedades emergentes 
en Ia química de la vida: resumett 

Recuerde que toda la vida está organizada en una jerarquia de 
niveles estructurales (fig. 1-3). Con cada nível de orden crecien- 
te emergen nuevas propiedades además de las de las partes com- 
ponentes. En los capítulos 2 a 5 hemos examinado 
detenidamente la química de la vida utilizando la estratégia de 
los reduecionistas. Pero también comenzamos a desarrollar una 
visión más integrada de la vida a medida que vimos cõmo emer- 
gen las propiedades con el orden creciente. 

Hemos visto que el comportam iento inusual dei agua, tan 
esencial para la vicia en la Tierra, resulta de las interacciones 
de las moléculas dc agua, al ser elias mismas una disposíción 
ordenada de átomos de hidrógeno y oxigeno, Redujimos la 
gran cornplejidad y diversidad de los compuestos orgânicos a 
ias características químicas dei carbono, pero también vimos 
que las propiedades únicas de los compuestos orgânicos se 
relacionan con ta configuración estructural especifica de los 
esqueletos de carbono y de sus grupos funcionales anexos. 
Áprendimos que las pequenas moléculas orgânicas con frecuen- 
cia se ensamblan para formar moléculas gigantes, pero también 
descubrimos que una macro molécula no se comporta como 
una combínación de sus monómeros sino que, en cambio, 
incorpora propiedades adicional es debido a las interacciones 
entre esos monómeros. 

Al completar nuestro panorama general de los fundamentos 
moleculares de la vida con una introducción a las cl ases de 
macromoléculas importantes que constituyen las células vivas 
hemos construído un puente bacia la Unidad 2 , en la que 
estudíaremos la estruetura y la funciõn de las células. 
Mantend remos nuestro equilíbrio entre la necesidad de redu- 
dr la vida a un conglomerado de procesos más simples y la 
saUsfacdón final de considerar esos procesos en un contexto 
integrado 
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Si DE CONCEPTOS CLAVI 


Coneepto 


Coneepto 


La mayoría de las macromoléculas sou polímeros 
constitui dos a partir de monómeros 

La smtesis y la descomposición de los polímeros (pp. 68-69). 

Los hid ratos de carbono, los lípidos, las proteínas y los ácidos 
nucleicos son ias cuatro clascs pnncipales de compuestos orgânicos 
en las células, Muchos de estos compuestos son moléculas muy 
grandes. La mayoría de las macromoléculas son polímeros, cadenas 
de monómeros idênticos o similares. Los monómeros forman molé- 
culas más grandes mediante reaceiones de condensación, en ias 
cuales se liberan moléculas de agua (deshidratadón), Los polímeros 
pueden desensamblarse mediante el proceso inverso, la hidrólísis. 

f La diversidad de los polímeros (p. 69), Cada clase de políme- 
ros se forma a partir de un conjunto especifico de monómeros. 
Aunque los organismos comparten el mismo número limitado de 
Lipos de monómeros, cada organismo es único ciebido al orden 
específico de los monómeros en polímeros. Una inmensa variedad 
de polímeros pueden construirse a partir de un pequefto conjunto 
de monómeros. 


Coneepto 


Los hidratos de carbono sírven como combustibie 
y material estructural 

Azúcares (pp. 70-71). Los azúcares, los hid ratos de carbono más 
pequenos, sírven como combustibie y fuente de carbono. Los 
monosacáridos son los azúcares más simples. Se los utiliza como 
combustibie, convertidos en ocras moléculas orgânicas o combina- 
dos en polímeros. Los disacáridos se componen de dos monosacán- 
dos conectados por una unión glucosidica 

^ Polisacáridos Cpp^ 71-74). Los polisacãridos, polímeros de azúcar. 
tienen funciones estructu rales y de almacenamiento. Los monóme- 
ros de polisacãridos estân conectados mediante uniones glucosídi- 
cas. El almidón en las plantas y el glucógeno en los ani males son 
ambos polímeros de almacenamiento de glucosa. La ceLulosa es un 
polímero estructural importante de glucosa en las paredes celulares 
vegetales. El almidón, el glucógeno y la celulosa difteren en las 
posiciones y orientaciones de sus uniones glucosídicas. 


Coneepto 


Los lípidos son un grupo diverso de moléculas 
hidrófobas 

Grasas (pp. 75-76). Las grasas almacenan grandes cantidades de 
energia. También conocidas como triacilgliceroles, las grasas se 
construyen por la unión de una molécula de glkerol a tres ácidos 
grasos mediante reaceiones de deshidratadón. Los ácidos grasos 
saturados tienen el número máximo de átomos de hidrógeno, Los 
ácidos grasos insaturados (presentes en aceites) tienen uno o mãs 
enlaces dobles en sus cadenas hidrocarbonadas, 

I osfolípidos (pp, 76-77). Los í osfolípidos, que son componentes 
importantes de las membranas celulares, estãn compuestos por dos 
ácidos grasos y un grupo fosfato unido a un glicerol. Por tanto, la 
“cabeza" de un fosfolipido es hidrófila y la cola es hidrófoba. 

Esteroides (p. 77). Los esteroides incluyen colesterol y ciertas hor- 
monas. Los esteroides tienen una estruetura básica de cuatro anillos 
fusionados de átomos de carbono. 


Las proteínas tienen muchas estrueturas* que dan 
como resultado un amplio espectro de funciones 

l Polipép tidos (pp. 78-81). Un poli pépt ido es un polímero de 
aminoácidos conectados en una secuencia específica. Una proteí- 
na se compone de una o más cadenas polipeptídicas pfegadas en 
una conformación tridimensional específica. Los polipéptidos se 
forman a partir de 20 aminoácidos diferentes, cada uno con una 
cadena lateral característica (grupo R). Los grupos carboxilo y 
a mino de aminoácidos adyacentes se conectan entre sí en enlaces 
pepiídicos. 

Conformación y fim dó n proteica (pp. 81-86), La estruetura 
primaria de una proteína es su secuencia única de aminoácidos. La 
estruetura secundaria es el plegamiento o enrollamiento dei poli- 
péptido en configuraciones repetitivas, principalmente, las hélices 
oty las hojas plegadas fb que resultan de enlaces de hidrógeno 
entre partes de la columna vertebral polípeptídica. La estruetura 
terciaria es la forma tridimensional global de un polipéptido y es el 
resultado de las interacciones entre los grupos R de aminoácidos. 
Las proteínas constituídas por más de una cadena polipeptídica üe- 
nen un nível cuaternario de estruetura. La forma proteica es deter- 
minada en última instancia por su estruetura primaria, pero !a 
estruetura y Ia función de una proteína es sensible a condiciones 
físicas y químicas. 


Coneepto 


Los ácidos nucleicos almacenan y transmiten 
ttiforntación hereditária 

Las funciones de los ácidos nucleicos (pp. 86-87), El DNA 

almacena inlormación para la sintesis de proteínas específicas, El 
RNA (específicamente, mRNA) transporta su mfonnación genética 
hasta la maquinaria de sintetización proteica 

La estruetura de los ácidos nucleicos (pp, 87-88), Cada mo nó- 
mero nucleoiídico está constituído por una pentosa unida de forma 
cova lente a un grupo fosfato y a una de cuatro bases nitrogenadas 
diferentes (A, G, C y T o lí), E3 RNA tiene ribosa como su pentosa; 
el DNA tiene desoxirribosa. El RNA tiene U; DNA, I. En un poli- 
nucleótido, los nucleótídos están unidos formando una columna 
vertebral polipepüdica de azúcar fosfato a partir dei cuat se proyec- 
tan las bases nitrogenadas. Cada hebra de polínucieótidos tiene 
polaridad, con un extremo 5' y un extremo 3', La secuencia de 
bases a lo largo de un gen define la secuencia de aminoácidos de 
una proteína en particular, 

La doble hélice de DNA (pp. 88-89). Ei DNA es una macro- 
molécula helicoidal bicatenaria con bases que se proyectan bacia 
el interior de la molécula desde las dos cadenas de polinucleóti- 
dos amiparalelas. Debido a que A siempre se une mediante un 
enlace de hidrógeno a T y C a G, las secuencías de nucleótídos 
de las dos cadenas son complementarias. Una cadena puede ser- 
vir como molde para la fonnación de ta otra. Este rasgo único 
dei DNA proporciona un mecanismo para la continuidad de La 
vida, 

^ El DNA y Ias proteínas corno cinta métrica de la evoluciõn 
(p, 89). Las comparaciones moleculares ayudan a los biólogos a 
clasi ficar las conexiones evolutivas entre espeeies. 

I El tema de las p* opiedades emergentes en Ia química de la 
vida: resi imen (p. 89) Los niveles superiores de organización dan 
como resultado la aparición de nuevas propiedades. La organiza - 
ción es la clave de la química de la vida. 
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EVALUAC1GN DE CONOCIMiENTOS 


Antoevaluación 

. ze termino incluye lodos los demás de la lista? 

. '■nosacándó. d. Hidrato de carbono. 

~ sacando e. Polisacãrido. 

z. AhnidÓri. 

_ Lz ; mzLila molecular de ta glucosa es C ri H. 2 O h . ^Cuãl seria la for- 
* . ; molecular de un polímero formado por la uníòn de diez 

— _ azulas de glucosa juntas mediante reacciones de deshidrata- 

oón? 

A C^.H lw O w d. 

z u_H í2 O ü e. C 6ri H lu Q 3í 

c 

zz:nia amilasa puede romper uniones glucosídicas entre monó- 
r ■_ rzs de glucosa solo si los monômeros son de la forma a ^Cuál 
os siguientes podria degradar la amilasa? (elija todos los posi- 

iks). 

. Celulosa. d. Almidón. 

■ Quitina. e. Amilopectina. 

. Giucógeno.. 

- E. z [os dos términos que eompletan correctamente esta frase: 

_ ■ nudeótidos son a los/las como losdas son a las proteínas 

Ácidos nucleicos; aminoácidos, 

- Aminoácidos r polipêptidos, 

Uniones glucosídicas; uniones peptídicas 
d Genes; enzimas. 

: Polímeros; potipép tidos. 

- _ dual de las siguientes afirmaciones sobre tas grasas Insaturadas es 
veid adera? 

■ 5 m más comunes en animales que en plantas. 

■ Tienen dobles enlaces en las cadenas carbonadas de sus ácidos 
grasos . 

: Generalmente se sotidifican a temperatura ambiente, 
z d on tienen más hidrógeno que las grasas saturadas y tienen d 
mismo número de átomos de carbono. 

. Tienen pocas moléculas de ácidos grasos por molécula grasa. 

. . nível estruetural de una proteína menos afectado por la mterrup- 
ciòn en sus enlaces de hidrógeno es el 
z Nível primário, 
b Nivel secundário. 

, Nivel terciário, 
z Nivel cuatemario. 

-. T -dos los niveles estruetural es son igual mente afectados. 

...uai de los siguientes pares de secuencias de bases podria formar 
zn corto tramo de una doble hélice de DNA normal? 

.- A-purina-pirimidina-purína-pirimídina^’ con 

3 , -purina-pirimidina-puiina-pirimidma-5' 
b 5NA-G-C-T-3 1 con 5 -T-C-G-A-3 1 

c. 5-G-C-G-C-3’ con 5 T -T-A-T-A-3 ! 

d. 3NA-T-G-C-3 1 con 5^G-C-A-T-3 ! 

€ a, b y d son correctas. 


8, Las enzimas que degradan el DNA catalizan la hidrólisis de tos 
enlaces covalentes que conectan a los nudeótidos entre si.. iQ ué Le 
pasaría a Ia molécula de DNA tratada con estas enzimas? 

a. Las dos cadenas de la doble hélice se separariam 
b Los enlaces fosfodí ésteres entre las desoxirribosas se romperíam 

c. Las purínas se separarían de las desoxirribosas. 

d. Las pírimidinas se separarían de las desoxirribosas, 

e. Todas las bases se separarían de las desoxirribosas, 

9. De los siguientes componentes, ^cuál no es una proteína? 

a . I lemogl obi n a r d . U na enzima . 

b. Colesterol, e. Insulina. 

c. Un amicuerpo. 

10. (íCuáles de las siguientes afirmaciones acerca dei extremo 5' de 
una hebra de polinucleótido es correcta? 

a. El extremo 3 L Uene un grupo hidroxib. 

b. El extremo 3' Uene un grupo fosfato. 

c. El extremo 5' es idêntico al extremo 3E 

d. El extremo 5' es an ti parai elo aí extremo 3 . 

e. El extremo 3 es La quinta posidón de una de las bases nitmgenadas. 

Véanse. bs respuestas en e\ Apêndice A . 


Interrclacióii evolutiva 

Las comparaciones de las secuencias de aminoácidos de las proteínas o 
de las secuencias de nudeótidos de los genes pueden arrojar luz sobre 
divergência evolutiva de organismos relacionados, £ Esperaria usted que 
todas las proteínas o genes de un grupo dado de organismos que viven 
actualmente sobre la Tierra mostraran el mismo grado de divergência? 
iPor qué sí o por qué no? 


Problemas científicos 

Durante las guerras napoleõnicas a princípios de 1800 habia escasez 
de azúcar en Europa debido a que los barcos de abastecimtento esta- 
han bloqueados en los puertos. Para crear edulcorantes artificiales, tos 
científicos ale manes hldrolizaron almidón de maíz. Realizaron esto adi- 
cionando ácido dorhídrico a soluciones de almidón cale nt adas, lo que 
causó que algunas de las uniones glucosídicas entre los monômeros de 
glucosa se rompíeran. Sin embargo, el proceso rompió solo el 30% de 
las uniones glucosídicas por lo que el endulzante fue menos dulce que 
el azúcar. Àdemás, los consumidores se quejaron de un suave amargor 
resultante de los subproduetos de la reacción. Esquematice una unión 
glucosidica en el almidón usando las figuras 5-3a y 5- 7b de referencia. 
Muestre cómo el ácido fue capaz de romper este enlace. >Por qué pien- 
sa usted que el ácido rompió solo el 30% de las uniones en el almidón 
de maíz? 


Ciência, tecnologia y sociedad 

Algunos atletas profesionales y amateur toman estere ides anabólicos 
para aumentar la mas a muscular o la Fuerza. Los riesgos de saiu d de 
esta práctica están extensa mente documentados. Aparte de tas con si - 
deraciones de salud. ^qué piensa usted respecto dei uso de compues- 
tos químicos para aumentar el rendimiento atlético? i Piensa usted 
que un atleta que toma esteroides anabólicos está enganando, o d 
uso de estos compuestos químicos es solo parte de la preparación 
requerida para alcanzar êxito en una competência deportiva? 
Explique su respuesta. 


capítulo 5 Estructura y tunción de las macromoléculas 91 



UNA ENTREVISTA CON 

Peter Agre 

En 2003, Peter Agre recibió d Prêmio Nobel 
de Química por d descubrimiento de las 
acuaporinas, las proteínas de los “canales de 
agua’ que permite q a Ias moléculas de agua 
airavesar rápidameme la membrana celular 
(compariió d prêmio con Roderick 
MacKinnon de ía Rockefdler University, 
quien irabajó en oiro de los aspraos esencia- 
les de la “fomanería" celular: d transporte de 
Iones) Doctor en medicina, y lambién inves- 
tigador en ciências básicas, d doctor Agre cs 
profesor dei Departamento de Química 
Biológica y Medicina en johrfs Hopkins 
üniversity School of Medicine. 

iCòmo sc inicio en Ia cieneia? 

En reaüdad cuando era pequeno. Me críé 
en Northfield, Minnesota, donde mi padre 
ensenaba química en d St. Olaf College, Los 
nífios de nuestra família tuvimos una vida idíli- 
ca, jugando en buertos de manzanos y vagando 
por d campo. Vivíamos enfrente dei laborato- 
rio de mi padre, un laboratorio muy hemioso 
con estudiantes entusiasmados que hacían 
investigacionés en verano. Kice algunos peque- 
nos experimentos con la ayuda de mi padre. 
Carnbi abamos el pH de una solución, y el 
colo mnte indicador se volvia rosa o azul: jera 
fascinante!. En Ia adolescência ya no quise 
tener nada que ver con esas cosas. Pero Ia pri- 
meva médálla que gané como Boy Scout fue en 
química. Entonces comencê a iriteresarme por 
ia medicina. 

iQué lo a trajo de Ia medicina? 

En parte, 3a gente. Los médicos locales erati 
real mente geme interesante y atractiva, y me 
parecia que realízaban muchas cosas buenas, 

En d colégio secundário me desvie un poco: 
era un poco indisciplinado. Mis amigos y yo 
co me ma mos a trabajar en un periódico cian- 
destino (esto fue en 1967 y yo pensa ba que iba 
:i producirse una revotucion). No me esforce 
demasiado en mi trabajo escolar. Entonces me 
invitaron a dejar el colégio. Fui a una escuda 
nocturna y después al Augsberg College, 


c Que lo inclino hacia la 
investigacíón? 

Durante mis estúdios de medicina, pasé 
ti empo en un laboratorio de invesiigación y 
realmente me entusiasmo. Consegui Etabajar 
con un grupo de científicos apasionados de 
todas las panes dei mundo. Aprendí que se 
puedeti abordar problemas complejos a nive! 
molecular: biologia reduccionisLa. Purificamos 
una variante de la toxina dei cólera producida 
por ciértas cepas de la bactéria E colL Al igual 
que la toxina de ta verdadera bactéria dei cóle- 
ra (Vihrio chokrae), ésta podia causar una día- 
rrea terrible, a veces mortal. 

Si losjõvenes vieran a los científicos de la 
manera que yo los conocf en e$e laboraiorio, 
todos quenian ser científicos. Demasiada gente 
todavia üene una idea estereotipada y negativa 
de tos científicos, algo así como el personaje de 
Doc en la película Regreso al futuro. Temo que 
así hemos perdido grandes modelos de la ciên- 
cia Y muy frecuentementc los ciemificos esta- 
mos tan pfeslonados tratando de o b tener las 
becas y subsídios que finanden nu es iras ínves- 
tigaciones que nuestro trabajo no les resulta 
atractivo z los estudiantes. 

1^ geme necesUa darse cuenta de que la 
ciência es verdaderameme un esluerzo social. 
Los científicos tienen personalidades e intere- 
ses y temores y limit aciones. No somos máqui- 
nas cibernéticas, Y cooperamos enurc nosotros, 

A menos que uno esté en el mismo nivcl que 
Leonardo da Vinci, se obtienen muchas ideas 
de otra gente, 

Coméntenos como se puede 
combinar Ia práctica médica con 
la investigacíón básica 

Hasta 1 993, trabajê aqui como hematúlogo. 
Dejé de hacerlo, en parte, porque estaba prepa- 
rando un n Lie vo programa para graduados en 
medicina celular y molecular (provee formarión 
como Ph.D. en ciências básicas, pero con rele- 
vância médica direcia). Combinar la práctica 
médica con Ia investigacíón básica es un desafio 
porque d dia tiene solo unas pocas horas. Estoy 
casado y lengo cuatro hijos. y a pesar de que me 
gusta atender a los pacientes, mi corazón estaba 
más ligado a la inyesiigación. Al practlca r la 


medicina, usted puede aj udar a unos pocos 
pacientes, pero con la investigacíón es posible 
realizar un descubrimiento que ayudará a miles 
de pacientes. Cuando estudiabã dudaba de tener 
lo necesario para que me fuera bien en las ciem 
das básicas* pero quise imentarlo. 

Todavia tengo mi licencia de médico, que uti- 
lizo para atender en campamentos cie hoy scouts, 
en la esquina dd ring como médico de lucÉado- 
res no pro lesiona les, y a nífios de los barrios más 
necesitados. De todas maneras, mi mujer no está 
convencida de que yo siga investigando hasta 
que me retire. Puede ser que tenga razón. Pienso 
que en la vida cs mejor no estar demasiado segu- 
ro de nada. 

Hablemos de Ia investigacíón 
que llevó a] descubrimiento 
de las acuaporinas 

Soy especialista en la sangre (hematólogo) y 
mi ímerés particular han sido tas proteínas que 
se cncueniran en la membrana plasmátíca de 
3os glóbulos rojos. La membrana plasmátíca es 
una bicapa fosfolipldica con moléculas de 
colesterol insertadas* proteínas Integra les" que 
atraviesan la doble capa, y proteínas aso d adas 
a la membrana que se unen a la superfície 
interna de la membrana. En los glóbulos rojos 
es fácil purificar la membrana plasmátíca y hay 
trastornos interesantès que se asocian con 
defectos en las proteínas. 

Cuando ingresé en la docência en Johris 
Hopkins comencé a estudiar los antígenos Rh 
de Ia sangre. Los antígenos de los grupos san- 
guíneos son gluco proteínas de membrana de los 
glóbulos rojos que existen en la pobkción en 
dos o más fornias, Las diferencias pueden estar 
en los hidrates de carbono adheridos, como 
sucede con ios antígenos de los grupos sanguí- 
neos ABO (véãse cl capítulo 43), o bien en la 
proteína central. El Rh es importante en medici- 
na por la incompatibilidad Rh, que se produce 
cuando las madres Rh negativas tienen hijos Rh 
positivos y se sensibilizai! al antígeno Rh. A 
menos que la madre se trate, se corre un riesgo 
significativo de que en los siguientes embarazos 
su sistema inmumtario ataque a los glóbulos 
rojos de su hijo. Sorp rende n temente, el antígeno 
Rh recién se aisló a fines de la década de 1980. 


Es realmente complicado trabajar con las 
proteínas que atraviesan la membrana. Pero 
elaboramos un método para aislar y purificar 
parda Imente la proteína Rh. Nuestra i nuestra 
parecia estar formada por dos proteínas, pero 
pensábamos que la más pequena era un pro- 
* dueto de la degradadón de la más grande. 

Est abamos comple Lamente equivocados porque 
se trataba de una proteína que forraaba un 
canal para d agua, que más denominamos 
tarde acua pori na L 

iCómo se dio cuenta? 

Tardé mucho tiempo en con- vence rme de 
que esta proteína era un nu evo descubrimien- 
Lo Util i zan do axit i cü erpos que e lab o ram os 
contra la proteína demostramos que era una de 
las proteínas más abundantes en las membra- 
nas de los glóbulos rojos Cj2ü0 000 copias 
por célula!) y era aun mâs abundante en cier- 
tas células dei rínón. Hablé con alrededor de 
1 5 bioquímicos de membranas: ^qué podria 
ser? Aiinque rnucha gente habia estudiado los 
glóbulos rojos, ninguno habia visto esta proteí- 
na porque no se tine con los coloram es habi- 
tual mente utilizados para la línción de 
proteínas. Fue John Parker, un destacado 
he ma lo logo y fistológo de los glóbulos rojos 
quien sugirió; 'Qmzás esta proteína este impli- 
cada en el transporte de agua", 

Para poner a prueba esta hipõtesis realizamos 
un simple experimento utilizando ovodtos de 
nina. lnyectamos las células con rrtRNA que las 
células tTãdujeron en acuaporina y encontramos 
que podíamos transformar las células desde casi 
impenneables al agua (sin acuaporina) hasta 
muy permeables al agua (con acuaporina)* Las 
células con acuaporina se hinchaban y explora- 
ban en agua destilada como resultado de la 
ósmosis. Con acua pori nas, la membrana celular 
se toma permeable al agua, pero no a las sustân- 
cia s disuelras en elb (solutos), de manera que ei 


agua atraviesa ia membrana desde el lado con 
menor caruidad de solutos (agua destilada) bacia 
el lado que tiene más (el interior de la célula). 

Corno cientifico uno puede ser un poco 
como Huckleberry Fínn. Debe explorar en 
exeno grado su fantasia y. si algo Lmeresante se 
destaca, es biieno ir bacia allâ. 

^Por que las células Lienen canaíes 

proteicos para el agua? 

No todas las células los lienen. Sin embar- 
go, antes de nuestro descubrimlenio muchos 
fisiólogos pensaban que la difusiõxi a través de 
la bieapa fosfohpíchcá era suficiente para que el 
agua entrara y sallera de todas las células. Oiros 
decian que esto no podia ser suficiente, espe- 
cialmente en a que II as células con una permea- 
bilidad al agua muy elevada o regulada; por 
ejemplo, las células que forman los Lóbulos de 
los ririones,. que controlan la concentración de 
la orína. Muchos investigadores hablan realiza- 
do observacíones que indkaban que la difu- 
siòn a través de bieapa fosfol jpídtca no era cl 
único mecanismo. Pero habia un gran escepti- 
cismo hasta que nuestro experimento con los 
huevos de rana termínó con la controvérsia. 

El transporte de agua es muy importame en 
el organismo. Por ejemplo, nuestros ri nones 
deben filtrar y reabsorber muchos litros de 
agiía todos Los dias. Si no reabsorbemos el 
agua, mo ri mos por deshidratación. Las acuapo- 
rínas nos p e rm \ t en rea bsorb er s u fic ie n e e agu a , 
sin reabsorber iones, 

^ Corno funcionan las acuaporinas? 

La estruetura de una molécula de acuapori- 
na ayuda a explicar como funcionan. La proteí- 
na üene d aspecto de un reloj de arena que 
atraviesa la membrana. Las dos mitades son 
simétricas, con orient aciones opuestas. Un 
reloj de arena funciona igualmente bíen st está 
colocado bacia arriba o hada abajo, y las acua- 



“La ciência es un esfuerzo social. Los científicos tienen 
personalidades c inte reses y temores y Umitcicí^iies^ No somos 
mâifttânqs iCibèmèjfíctis. Y cooperamos entre nâsotros. A menos 
que esté cn el mismo nível que Leonardo da Vinçi, uno obiiene 
inuchas ideas de otra gente. ” 
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porinas trabajan igualmente bien en ta capta- 
ción o liberaeión de agua. Ur luerza impulsora 
no es nfngün ripo de acción de bombeo, sino 
simple mente ósmosis. Una acuaporina permite 
que la ósmosis se produzea con extremada 
rapidez. Las moléculas con un ta mano mayor a 
las de agua no pueden atravesar el canal 
Adem às, se impíde d paso de los iones, incluí- 
dos a los pequenos como los iones hidronio 
(H .Oj formados por la combinación de H* 
con H ,0 ivéase p. 31), que son repelidos por 
tos aminoãcidos carga d os positiva mente ub iça- 
dos en la pane más esuecha dei canaL 

íQué pasa euando las mutaciones 
impíden la acción de las 
acuaporinas? 

Las mutaciones en los genes de las acuapo- 
rinas pueden producir problemas de salud. Las 
personas cuyas células renal es tienen molécu- 
las defectuosas de acuaporina 2 deben i ornar 
20 litros de agua por dia para impedir 3 a déshi- 
dratación. No pueden concentrar su orina lo sufi- 
ciente. Los indivíduos que lienen acuaporina 1 
defectuosa general mente no lienen iras tornos en 
su vida cotidiana, pero se deshidraran más rapi- 
damente que las otras personas. Además machas 
personas pmdueon demasiada acuaporina, lo que 
ocasiona que reiengan demasiado liquido. La 
reiención de líquidos en mujeres embarazadas se 
debe a Ia síruesis de demasiada acuaporina 2. 

El conodmiento de las acuaporinas puede 
contribuir en el futuro a la Süüurión de problemas 
médicos, Algunas acuaporinas específicas, como 
las dei parásito dei paludlsmo, podtlan ser dia- 
nas adecuadas ütiles de mie vos medicamentos. 

iQué ha revelado el estúdio de las 
acuaporinas sobre ta evolución? 

Hasta el momento ya se conocen vários 
ciemos de acuaporinas. Las plantas son las que 
más tienen; et arroz tiene cerca de 50, mieruras 
que los mamíferos tienen solo alrededor de 10. 
Aparentemente, las acuaporinas son aun más 
importantes en las plantas que en los a ni males. 
La presencia de las acuaporinas en la mayor 
parte de los organismos y las semejanzas entre 
las moléculas sugieren que las acuaporinas apa- 
recieron en las etapas iniciales de la evolución. 


(tCüãlés son sus objetivos actuales? 

Actualmente es muy importante para el êxito 
de la nueva generadón de científicos. Como 
científicos, hay tres cosas que de bem os tener en 
cuenta: los deseubn miemos originales, el respe- 
to bacia nuestros colegas y el entrenamienm de 
futuros científicos (y quizás esta última sea la 
más imponame a largo plazo). Casi todo to que 
logramos los científicos es exclusivamente revi- 
sado. Con frecuenda adoptamos una línea de 
imestigacíón y la desarrollamos durante un 
tiempo hasta que otro científico la connnúa. Por 
eso la educación de los científicos jóvenes es un 
tema importame, como también lo es poner el 
conodmiento cientifico al alcance de todos. 
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Un viaje 


por la célula 


10 um 


H 


A Fíg, 6-1, Una célula y su esqueleto mediante microscopia de 
fluorescência. 


Conceptos clave 


6-1 Para estudiar Ias células, los biólogos utilizan 
microscopios y herramientas de bioquímica 

6-2 Las células eucariontes tienen membranas 
internas que comparthneman sus funciones 

6*3 Las instrucciones genéticas de la célula 

eucarionte se albergan en el núcleo y son 1 levadas 
a cabo por los ribosomas 

6-4 El sistema de endomembranas regula el trânsito 
de Ias proteínas y desempena funciones 
metabólicas dentro de Ia célula 

6-5 Las mitocondrias y los cloroplastos transforman 
la energia 

6-6 El citoesqueleto es una red de fibras que organiza 
las estructuras y las actividades de la célula 

6-7 Los componentes extracelulares y las conexiones 
entre las células contribuyen a coordinar las 
actividades celulares 


Panorama general 


La importância de ias células 

L a célula es fundamental para la biologia, como lo son los áto- 
mos paria la química, Todos los organismos están constituídos 
por células. En la jerarquia de la otganización biológica, la 
célula es el conjunto de mateiia más sirnple que puede vivír. May 
diversas formas de vida que existen como organismos unicelulares, 
Los organismos más complejos, como las plantas y los ani males, son 
mu Iticelu Lares; sus cuerpos son conjuntos de vários tipos de células 
especializadas que no podrían sobrevivi r aisladas, Sin embargo, aun- 
que estén ordenadas en niveles más elevados de organizadón, como 
tejidos y órganos, las células pueden definirse como las unidades bási- 
cas de la estruetura y función dei organismo, La coniracdón de las 
células musculares mueven los qjos al leer esta Erase; cuando usted 


decida dar vuelta la página, las células nerviosas iransmitirãn esta 
dedsión desde el cerebro a las células musculares de la mano. Todo lo 
que hace un organismo se produce fundamentalmente a nível celular. 

Li célula es un microcosmos donde se manifiestan la mayoria 
de las propiedades de los seres vivos que se presentaron en el capí- 
tulo 1. La vida a nivel celular surge dei orden estrueturai, lo que 
reíuerza el concepto de las propiedades emergentes y la correlación 
entre estruetura y función, Por ejemplo, el movímiento de una 
célula animal depende de la interacción de las intrincadas estruc- 
turas que constituyen el esqueleto celular (verde y rojo en la micro- 
fotografia de la figura 6-1), Otro Lema recurrente en la biologia es 
la intemedón de los organismos con su medio ambiente. Las célu- 
las perciben estímulos y respondeu a las fluctuaciones dei ambien- 
te. Debemos considerar un tema que conjuga todos los demãs: la 
evolución. Iodas las células están relacionadas entre si porque des- 
cienden de células más primitivas, Stn embargo, se han modifica- 
do de nianera muy diferente durante Ia larga historia evolutiva de 
la vida sobre la Tierra, 

Aunque las células pueden ser muy diferentes unas de otras, 
comparten ciertas características comunes. En este capítulo 
conoceremos en primer lugar las herramientas y los enfoques 
experimentales que nos han permitido comp render los detafles 
siibcelulares; luego analiza remos la estruetura de la célula y nos 
familiarizaremos con sus componentes. 


Concepto 


Para estudiar las células, 

los biólogos utilizan microscopios 

y herramientas de bioquímica 

Puede ser difícil de entender como una célula, habitual mente 
demasiado pequena para ser observada a sirnple vista, pueda ser 
tan compleja, ^Cómo pueden investigar los biólogos celulares el 
funcionamíento interno de estas diminutas entidades? Antes de 
iniciar nu estro viaje por Ia célula, nos va a resultar de gran ayuda 
aprender cómo se estudian las células. 
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Microscopia 

A menudo, d progreso en un campo científico transcurre en 
forma paralela al desarrollo de instrumentos que amplificam los 
sentidos dei hombre. El descubrimiento y los pri meros estúdios 
de las células avanzaron con la invención dei microscopio en 
1590 y su mejoramiemo durante e! síglo XViL Los microscopios 
de diferentes tipos todavia resultan indispensables para el estú- 
dio de las células. 

Los primeros microscopios utilizados por los científicos dei 
Renacimiento, así como los microscopios que probabl emente 
usted utiiice en el kboratorio, eran microscopios ópticos 
(MO). La luz visible atraviesa el preparado y luego las lentes de 
vidrio. La lente refracta (desvia) la luz de manem que la imagen 
dei espécimen se magnifica' cu ando se proyecta hacia el ojo, 
sobre una película fotográfica, o hacia una pantalla de vídeo 
(véase el diagrama de la estructura dei microscopio en e! apên- 
dice C)- 

Dos parâmetros importantes en la microscopia son la magni- 
íkaciõn o aumento y el poder de resolución, o resolución. La 
magmfittfrión en microscopia es la reladón de la imagen de un 
objeto con su ta mano reaL La resolución es una medida de la defi- 
nición dc la imagen: es la mínima distancia entre dos puntos de 
manera que puedan distinguirse como dos objetos separados. 
Por ejemplo, una estrella en el ciclo, que a simple vista parece ser 
única, puede observarse por la resolución de un telescópio como 
dos estrelias geme las. 

Así como el poder de resolución dei ojo humano es limitado, 
también es limitada la resolución de los telescópios y microsco- 
pios. Los microscopios pueden disenarse para magnificar los 
objetos tantas veces como se desce, pero el microscopio óptico 
no puede resolver detalles menores de 0,2 micrómetros (fim), o 
200 nanometros (nm), el tarnano de una pequena bactéria (f íg. 
6-2), La resolución se ve limitada por la longitud de onda más 
corta de la luz utilizada para iluminar el espécimen. Los micros- 
copios ópticos pueden aumentar hasta alrededor de 1 000 veces 
el tarnano real dei espécimen; con aumentos mayores, la imagen 
se vuelve cada vez más borrosa. La mayoría de los avances en 
microscopia óptica a partir det comienzo dei siglo xx implicaron 
nu evos métodos para realzar el contraste, que mejoran la resolu- 
ción de los detalles (fig. 6-3). Además, los científicos fian desa- 
rrollado métodos de tinción o de marcacióii de componentes 
celulares particulares para poder visualizados. 

Au n que las células fueron descubiertas por Roben Hooke 
en 1665, la estructura de la célula no se fiegó a conocer hasta 
la década de 1950. La mayor parte de las esirucmras subcelu- 
lares, los orgánulos, son demasiado pequenos para ia resolu- 
ción dei microscopio óptico. La biologia avanzó rapidamente 
en 1a década de 1950 con la mtroducdõn dei microscopio 
electrónico. En lugar de utilizar la luz visible. el microscopio 
electrónico (ME) enfoca un haz de electrones en la superfice 
dei espécimen o a través de este (véase apêndice C), La reso- 
luciõn es inversamente proporcional a la longitud de onda de 
la radiación que un microscopio utiliza para obtener la ima- 
gen, y los haees de electrones tienen longitudes de onda 
raucho más cortas que la luz visible. Los microscopios electró- 
nicos modernos puede aleanzar teoricamente una resolución 
de 0,002 nm, pero el limite prácüco en el caso de las estruc- 
turas biológicas es generalmente de alrededor de solo 2 nm; 
aun así, representa una mejoría de cien veces con respecto al 
microscopio óptico. Los biólogos utiíizan el término uííraes- 
tructuro celular para referi rse a la anatomia de la célula que 
revela el microscopio electrónico. 
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1 nanómetro (nm) = 10’ 3 jim - 10 -9 m 

4 Fig, 6-2. Intervalo de tarnano de las células, La mayoría de las 
células tienen entre 1 y 100 jrm de diâmetro (parte amarilla de la figu- 

ra) y r portanto, son visibles solo con un microscopio. Obsérvese que la 
escaía dei eje de la izquierda es logarítmica para que se adapte al inter- 
valo de tamanos mostrados, Comenzando en la parte superior de la 
escala con 1 0 m y descendiendo de forma progresiva, cada medidón de 
referencia representa una disminución igual a 10 veces en diâmetro o 
longitud, Para consultar un cuadro completo dei sistema métrico véase 
el apêndice B, 
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Figura 6-3 


TÉCNICA 


Microscopia óptica 


(a) Campo brillante (espécimen 
no coloreado). La luz pasa 
directa mente a través dei 
espécimen. A menos que Ja 
célula esté naturalmente 
pigmentada o te rí ida de forma 
artificial, la imagen tiene poco 
contraste [las imégenes (aHd) 
muestran una célula epíteliat de 
la mejilla humana]. 

(b) Campo brillante (espécimen 
coloreado). La tmción con 
vários colorantes refuerza el 
contraste, pero la mayoría de los 
procedimíentos de tinción 
exigen que las células sean 
fijadas (preservadas). 


(c) Contraste de fases. Aumenta 
el contraste en Jas células no 
coloreadas amplificando las 
variaciones en la densidad dentro 
dei espécimen; es especialmente 
útil para examinar células vivas, 
no pigmentadas. 


(d) Contraste de interferencia 
diferencial (Nomarski). Como el 
microscopio de contraste de 
fases, utiliza modificaciones 
ópticas para exagerar las 
diferencias de densidad, Io que 
hace que la imagen parezca casi 
tridimensional. 

(e) F I u o res ce n cia . M u estra I a 
locaüzación de moléculas 
específicas en la célula 
rmarcándolas con colorantes o 

a n t i cu e rp os f I u oresce n tes, E sta s 
sustanclas fluorescentes absorben 
la radiadón ultravioleta y emiten 
luz vísibfe, como se muestra aqui 
en una célula de una artéria. 


(f) ConfocaL Utiliza lãseres y ópticas 
especiaies para la "sección óptica" 
de espedmenes tenidos con 
sustanaas fluorescentes. Solo se 
ilumina un único plano dei foco; la 
fluorescência fuera de foco por 
arriba y por abajo de este plano se 
sustrae mediante ordenador. Ei 
resultado es una imagen más 
nítida, como se ve en el tejido 
nervioso tenido (arriba), donde las 
células nerviosas son de color 
verde, la guias es de cofor rojo, y 
las regiones que se superponen 
son a ma ri 1 1 a s. U na m i crof otog raf ía 
obtenida mediante fluorescência 
esténdar (abajo) de este tejido 
rela ti va mente grueso aparece 


RESULTADO 
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Figura 6-4 


Microscopia electrónica 

TÉCNICA ^^^HLRESULTADOS 


(a) Microscopio electrónico de 
barrido (MEB). Las 

microfotografías obtenidas 
mediante microscopio eiectrónico 
de barrido muestran una imagen 
tridimensional de la superficie de un 
espécimen. Este MEB muestra la 
superficie de una célula traqueal de 
conejo recubierta por orgánulos 
móviles que se denominan cilios. Ei 
movimiento de ios cilios desplaza 
los resíduos inhalados ha da arriba 
en dirección a la garganta. 



Cilios 


(b) Microscopio electrónico de 
transmisión (MET), Con el 

microscopio electrónico de 
transmisión se obtiene Ja imagen 
de una sección delgada dei 
espécimen, Aqui vemos una 
sección a través de una célula 
traqueal, que revela $u 
üítraestructura, Al preparar la 
sección de la muestra, algunos 
cilios se cortan a lo largo de su 
extensión, lo que origina secciones 
longitudinales, mientras 
que otros cílios se cortan 
perpendicularmente, y originando 
secciones transversafes. 




Sección 

longitudinal 


Sección transversal 
de un cilío 


Existem dos tipos básicos de microscopios electrónicos: el 
microscopio electrónico de barrido (MEB) y el microscopio 
electrónico de transmisión (MET), El MEB es especialmeme 
útil para los estúdios detallados de la superficie cie un espéci- 
men (fig. 6*4a). El haz de electrones barre la superfície de la 
muestra, que previamente se ha recubierto con una delgada 
película de oro. El haz excita a los electrones de la superficie de 
la muestra, y estos electrones secundários son detectados pdr 
un aparato que transforma el patrón de los eíectrbnes en una 
senal electrónica que se proyecta en una pantalla. El resultado 
es una imagen de ia topografia dei espécimen, El MEB tiene una 
gran profundidad de campo, que produce una imagen que apa- 
rece como tridimensional. 

Los biólogos celulares utilizan el MET para estudiar la 
ultraestrucLura interna de las células (tfig* 6-4b). El MET 
emite un haz de electrones que atraviesa una sección muy 
delgada dei espécimen, similar a la forma en que un micros- 
copio óptico transmite la luz a través de un portaobjetos. 
Previ amante, es necèsario tenir el espécimen con átomos de 
metales pesados, que se adhieren a ciertas estructuras celula- 
res y aumentan así la densidad electrónica de algunas partes 
de la célula en relación con otras. Los electrones que atravie- 
san el espécimen se dispersan mãs en las regiones más densas, 
de modo que se iransmiten menos electrones, La imagen se 
crea mediante el patrón de electrones transmitidos. En lugar 
de utilizar lentes de vidrio, el MET utiliza electro imanes como 
lentes para desviar la trayectoria de los electrones, para final- 
mente enfocar la imagen en una pantalla o en una película 
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fotográfica. Algunos microscopios están equipados con una 
câmara digital para fotografiar la imagen de la pantalla; otros 
están directamente equipados con un detector digital en lugar, 
la pantalla y la câmara, 

Los microscopios electrónicos revelan muchos orgánulos que 
escapan a la resolución dei microscopio óptico. Pero el micros- 
cópio óptico tiene ciertas veniajas, especialmente para el estúdio 
de células vivas. Una desventaja dei nncroscopio electrónico es 
que los métodos que se utilizan para preparar el espécimen 
matan las células. Adernas, en todas las técnicas microscópicas, 
la preparaciõn dei espécimen puede introducir artefactos, carac- 
terísticas estructu rales que se ven en las micro fotografias que no 
existen en la célula viva. tn este libro identificamos las micro fo- 
tografias según d tipo de microscopio que las genera: MO para 
una microfotografía óptica, MEB para una micro fotografia elec- 
trónica de barrrido y MET para una micro fotogralia electrónica 
de transmisíón. 

Los microscopios son las her ram i emas más importantes de ia 
citologia, la ciência que estudia la estructura celular Pero la sim- 
ple descri pción de los diversos orgánulos dentro de la célula 
revela muy poco acerca de su función. La biologia celular moder- 
na se desarrollõ a partir de la integraçión de ia citologia con la 
bioquímica, el estúdio de las moléculas y los procesos químicos 
(metabolismo) de las células. Un método bioquímico denomina- 
do fraccionamieíito celular ha sido particularmente importante 
en la biologia celular 

Aislamiento de orgánulos mediante 
fraccionamieiUo celular 

El objetivo dei fraccionamiento celular es aislar y separar tos 
principales orgánulos de las células (fig, 6-5). El instrumento 
utilizado para íraccionar las células es ta centrífuga, que puede 
hacer girar los tubos de ensayo a diferentes velocidades, La fuer- 
za centrífuga separa los componentes celulares por tamano y 
denstdad. Las más potentes, denominadas ultracentrífugas, pue- 
den aicanzar 130 000 revoluciones por minuto (rpm) y ejercer 
fuerzas sobre las partículas de un millón de veces la fuerza de la 
gravedad (1 000 000 g) + 

El fraccionamiento celular permite al investigador preparar 
componentes celulares en cantidades masivas para estudíar su 
eomposidón y funciones Utilizando este método, tos biólogos 
han sido capaces de asignar funciones a los diferentes orgánulos 
de la célula, una tarea que hubiera sido mucho más difícil con 
células imactas. Por ejemplo, una fracción celular obtenida por 
centrifugación Liene enzimas que participan en el proceso meta- 
bólico conocido como respiración celular. EI microscopio elec- 
trónico revela que esta fracción es muy rica en mitocondrias. Esta 
evidencia permite determinar que las mitocondrias son los siüos 
donde se realiza Ia respiración celular La citologia y la bioquí- 
mica se complementai! para establecer la correlaeión entre estruc- 
tura y función celular 


Evaluaeiõn de conceptos 


1. iQué tipo de microscopio utilizaria para estudíar: 

(a) los câmbios en la forma de un leuoocito vivo, (bj los 
detálles de la textura de la superfide de un pelo y (c) la 
estructura d e tal 1 ada de un orgánulo? 

Véansé Ííis respucstas en el Apêndice A. 


Figura 6-5 


APLICACIÓN 




Fraccionamiento celular 


El fraccionamiento celular se utiliza para aislar 

(fraccionar) diferentes componentes celulares, en función dei 
tamano y la densidad, 


TÉCNICA 


En primer lugar, las células se homogenizan en 
una batidora" para romperias. La mezcla resultante (homogeneizado 
celular) se centrifuga a varias velocidades y duradones para fraccionar 
los componentes celulares y formar una serie de precipitados. 





Homogeneización 


1 


■Células 
ts5ülares 

1 000 g 
(1 000 veces la 
fuerza de la 
gravedad) 

1 0 mm 



'Homogeneizado 


Centrifugación diferencial 

El sobrenada nte se víerfe 
en ei siguienfe tubo 



20 000 g 
20 min 



Precipitado rico 
en núcleos y 
restos celulares 



80 000 g 
60 min 


i 


Precipitado rico 
en mitocondrias 
(y doroplastos si 
se trata de 
células vegetal es) 



1 50 000 g 
3 h 


Precipitado rico 
en "microsomas" 

(segmentos de la 
membrana 
plasmática y 
membranas 
internas de la Precipitado rico 
c éiula) en ribosomas 




RESULTADOS 


Inicial mente bs investigadores utilizarem un 
microscopio para identificar los orgánulos en cada precipitado y esta- 
blecer parâmetros de referencia para futuros experimentos. En las 
siguientes series de experimentos, los investigadores utílizaron méto- 
dos bioguímicos para determinar Ias funciones metabólicas asociadas 
con cada tipo de orgánulo. Los investigadores actualmente utiLzan el 
fraccionamiento celular para aislar determinados orgánulos con e! 
objeto de estudiar m ay ores detálles de su fundonamiento. 
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Concepto 


Las células eucariontes tienen 
. membranas internas que 
compartimentan sus funciones 

La unida d básica estrucLural y luncional de todo organismo es 
uno de los dos tipos de células; procariontes o eucariontes. Los 
organismos de los domínios Bactéria y Archaea están constituídos 
por células procariontes. Los protístas, los hongos, los animales y 
las plantas están constituídos por células eucariontes, En este capí- 
tulo se descri ben s en general, las células animales y vegetales, des- 
pués de ha be rias comparado con las células procariontes. 

Comparacíón de Ias células procariontes 
y eucariontes 

Todas las células tienen varias características básicas en común: 
todas están rodeadas por una membrana, denominada membrana 
píasmúfica; dentro de h membrana hay una sustanda semilíquida, el 
citosoí, en la cual se encuentran los orgánulos; todas las células con- 
tienen cromosomas, en los que se encuentran los genes en forma de 
DNÁ; y todas las células tienen ribosomas, diminutos orgándlos que 
íabrican proteínas de acuerdo con las in st rucei ones de los genes. 

La principal diferencia entre las células procariontes y eucarion- 
tes es que los cromosomas de una célula eucarionte se localizan 
dentro de un orgánulo delimitado por una membrana que se deno- 
mina núcleo , La palabra pi ocarionte deriva dei grtego pro, que sig- 
nifica antes \ y líaryon, que significa u grano, sêmilla”, en referencia 


V núcleo, En una célula procarioiite (fig. 6-6), el DNA está con- 
centrado en una región denominada nucleoide, pero ninguna 
mdmbrana separa esta región dei resto de la célula. Por el contrario, 
la célula eucarionte (dei griego m , verdadero, y kaiyon) tiene un 
núcleo verdadero, limitado por una envoltura nuclear membrano- 
sa (fig, 6-9, pp r 100-101), La región que se encuentra entre el 
núcleo y la membrana plasmática se denomina citoplasma, un tér- 
mino que se utiliza también para definir el interior de una célula 
procarionte. Dentro dei citoplasma de una célula eucarionte, sus- 
pendidos en el cttosol, hay una variedad de orgánulos delimitados 
por membranas, de forma y función especializada Estos están 
ausentes en las células procariontes. Por esa razón, la presencia o la 
ausência de un núcleo verdadero es solo un ejemplo de la dispari- 
dad en la complejidad estructural entre estos dos tipos de células. 

Las células eucariontes son generalmente más grandes que Ias 
células procariontes (fig, 6-2). El tamano es un aspecto general de 
la estruetura celular que se relaciona con la función. La logística 
para llevar a cabo el metabolismo celular pane limites al tamano 
celular. En el limite interior o las células más pequenas que se 
conocen son unas bactérias denominadas micoplasmas, que tienen 
diâmetros de entre 0,1 y 1 jim. Son quizás la estruetura más 
pequena con suficiente DNA como para programar el metabolis- 
mo, y con suficientes enzimas y otros componentes celulares como 
para llevar a cabo las actividades que una célula requíere para 
mantenerse a sí misma y reproducirse. La mayoria de las bactérias 
tienen un diâmetro entre 1 y 10 |im, una dimensión alrededor de 
diez veces mayor que la de los micoplasmas. Las células eucarion- 
tes suelen tener entre 10 y 100 pm de diâmetro. 

Las necesidades metabólicas también imponen limites supe- 
riores teóricos al tamano posible de una célula, A medida que un 
objeto aumenta de tamano, su voíumen crece proporcionalmen- 


# 

I 




á Fig. 6-6. Célula procarionte. Por la ausência de un verdadero 
núcleo y de otros orgánulos delimitados por membranas, la célula pro- 
carionte es mucho más simple en su estruetura que una célula euca- 
rionte. Solo las bactérias y las arqueas son procariontes. 


0,5 pm 

(b) Una sección delgada a 
través de la bactéria 
Badtlus coagulans (MET) 


Cromosoma 

bacteriano 


(^) Una bactéria típica 
con forma de bacilo 


Pili: estrueturas de adherencia 

en la superfície de algunos procariontes 


Nudeoide: región donde se 
localiza el DNA de la célula 
(sin estar delimitado por 
una membrana) 

Ribosomas: orgánulos que 
sintetizan proteínas 

Membrana plasmática: mem- 
brana que delimita el 
citoplasma 

Pared celular: estruetura rígida 

porfuera de la membrana 
plasmática 

Cápsula: revestimiento exterior 
de aspecto gelatinoso de 
muchos procariontes 


Flagelos: orgánulos de 
locomocíón de 
algunas bactérias 
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La superfície aumenta mientras 
eí volumen total permanece constante 



Superfície total 

(altura x número de 
caras x número de 

6 

150 

750 

Volumen tota! 

(altura x ancho x 
número de cajas) 

1 

125 

125 

Relación 

superfície volumen 

(área superficial + 
volumen) 

6 

1.2 

6 


á Fig. 6-7. Relaciones geométricas entre ia superfície y el volu- 
men* En este diagrama, !as células están representadas como cajas. 
Utilizando unidades arbitrarias podemos calcular ta superfície de la célula 
(en unidades al cuadrado), el volumen (en unidades al cubo) y la reladòn 
entre la superfície yel volumen. Cuanto más pequena sea la célula, mayor 
será la relación superfirie-volumen. Una relación superfície volumen alta 
facilita el intercâmbio de materiales entre la célula y su ambiente. 

te mãs que el área de su superfície (el área es proporcionai al cua- 
drado de una dimensión lineal, mientras que el volumen es pro- 
porcional a una dimensión lineal elevada al cubo). Por esa razón, 
cuanto mãs pequeno es el objeto, mayor es la relación entre la 
superfície y el volumen (fig, 6-7). 

Delimitando a la célula, la membrana plasmãtíca funciona 
como una barrera selectiva que permite el paso de oxigeno, 
nutnentes y desechos que se distribuyen en el volumen total de 
la célula (fig. 6-8). Por cada raictometro cuadrado de membra- 
na, solo una determinada cantidad de ima sustancia dada puede 
atravesar la membrana por segundo. Las tas as de intercâmbio 
químico con el medio extracelular puecien ser insuficientes para 
una célula con un citoplasma muy grande. La necesidad de con- 
tar con ima superfície suficientemente grande como para conte- 


ner el volumen ayuda a com prender el tamafio microscópico de 
la m ay o ria de Ias células. Los organismos más grandes no tienen 
habitualmente células mós grandes que ios organismos más 
pequenos: simplemente tienen m&s células. Una relación sufi- 
cientemente alta entre la superfície y el volumen es especialmen- 
te importante en las células que intercamhian gran cantidad de 
material con sus alrededores, como las células intestinal es. Estas 
células pueden tener muchas proyecciones largas y delgadas en 
su superfície, denominadas microvellosidades, que aumentan la 
superfície sín un aumento apreciable dei volumen. 

Las células procariontes se descnbirãn con detalle en los capí- 
tulos 18 y 27 (en el cuadro 27-2 se hace una comparadõn entre 
las células procariontes y las eucariontes), y las relaciones evolu- 
tivas posibles entre las células procariontes y eucariontes se dis- 
cutirán en el capítulo 28. Este capítulo se centra en ta estructura 
celular de las células eucariontes. 

Estructura general de una célula eucarionte 

Adcmás de La membrana plasmãtíca de su superfície exterior, 
una célula eucarionte tiene numerosas membranas internas, que 
dividen a la célula en compartimentas -los orgánulos membranosos 
mencionados antes-. Estas membranas también partícipan directa- 
mente en el metabolismo de la célula porque muchas enzimas se 
localizan precisamente en las membranas. Más aun„ los comparti- 
mentos de la célula proporcionan ambientes diferentes que faeilitan 
las Funciones metabólicas específicas, de manera que incluso proce- 
sos que serian incompatibles pueden realizarse en forma simultânea 
en diferentes orgánulos dentro de la misrna célula. 

Las membranas son fundamentales para la organización de la 
célula, En general, las membranas biológicas están formadas por 
una doble capa de fosfoltpidos y otros lípidos. Diversas proteínas 
están embebidas en esta doble capa de lípidos o adheridas a su 
superfície (fig, 6-8). Por ejemplo, las enzimas incluídas en las 
membranas de los orgánulos denominados mitocondrias tienen 
funciones en la respiración celular. 

Antes de continuar, observe la estructura general de las célu- 
las eucariontes en La figura 6-9. En este dibujo esquemático se 
presentan los diferentes orgánulos. La figura 6-9 también com- 
para las células ani males con las células vegetales. Al ser ambas 
células eucariontes, tienen entre si mucho más en común que 
cualquiera de ellas con cualquier célula procanonte. Sin embar- 
go, veremos que hay diferencias importantes entre las células 
ani males y las vegetales. 


Región extracelular 


r — t 



Interior | ^ 

de la célula 0 r 1 gm 

(a) MET de una mem- 


brana plasmãtíca, 

La membrana plasmática, 
en este caso de un glóbulo 
rojo, aparece en forma 
de un par de bandas 
oscuras separadas por 
un banda luminosa. 


Región 

hidrófila 


Región - 
hidrófoba 

Región — 
hidrófila 



(b) Estructura de una membrana plasmática 


M Fig. 6-8. La membrana plasmática, La 

membrana plasmática y las membranas de los 
orgánulos están formadas por una doble capa 
(bicapa) de fosfoíípidos con varias proteínas 
adheridas o embebidas en ella. Las colas de los 
fosfoíípidos en el interior de ia membrana son 
hidrófobas; las porriones internas de las prote- 
~ínas de membrana también son hidrófobas. 
Las cabezas de los fosfoíípidos, las proteínas 
exteriores, las partes exteriores de las proteínas 
y las cadenas laterales de los hidratos de car- 
bono son hidrófilas y están en contacto con la 
vsoludôn acuosa a cada lado de la membrana. 
Las cadenas laterales de los hidratos de carbo- 
no se encuentran solo en la superfície externa 
de la membrana plasmática. Las funciones 
específicas de una membrana dependen de los 
tipos de fosfoíípidos y proteínas que posea. 


capítulo 6 Un viaje por la célula 99 


Figura 6-9 

de las células animales y vegetales 

CÉLULA ANIMAL 


gçneralraenie, d núcleo, La m ay o tia de las acüvidades metabólicas de 
la célula se producen en d citoplasma, la regiôn erure d núcleo y ta 
membrana pi asmática. F1 citoplasma condene muchos orgànulos sus- 
pendidos en un medio semilíquido, d diosol. Ün Liberimo de mem- 
branas denominado retículo endoplasmãLico (RE) ocupa grau pane dd 
citoplasma. 


Este dibujo es ima represemación esquemática de Una célula animal 
que muesira las estmciuvas más comitnes de tas células animales (en 
reaítdad, las células, no tienen el aspecto de este dibujo), Como se 
muesEtâ en este corte, la célula tiene una variedad de orgànulos 
("pequenos õrganos ), muchos de los ctialés están delimitados por 
membranas. El orgánulo más prom mente en las células animales es, 


p 


* 




En volteira nuclear; doble 



Flagelo: orgánulo de 
loto modo n presente en 
dg unas células animales; 

compuesto por 
m i crot ü bu I os en vu e 1 1 os 
en una membrana 

Centro soma: región 
donde comienzan (os 
m i cr otúbú 1 q s de J q 
célula; una célula 
a n ! m al cp ntién eun pa 
^ de ^cehtríofes (se 
desccnoce su íunaón) 


refuerza la forma de la 

célula; tiene funciones en 

el movimiento celular; sus 

imponentes está ji 

constituídos por proteínas 

f — ^ “\ 

Mícrofi la mentos 


RETÍCULO ENDOPLASMÁTICO (RE): red de sacos 
y tubos membranosos; activo en la síntésis de 
membranas y otros pro tesos sintéticos y 
metabólicos; posee regiones rugqsas 
(recubiertas con ribosomas) y regiones lisas 


/ 

T,/'i 

/ 

/ 


membrana queéncierra ef 
núcleo; perforada por 
poros, se continua con eí RE 

Nucleofo: orgánulo no 
rnembranoso implicado en la 
producción de ribosomas; un 
núdeo tiene uno o más 
nuclèolos 

Cromatina; material 
constituído por PNA y 
oteínas; vísible como 
eromosomas individual es en ■ 
una célula en dlvisión 


RE rugoso 


RE liso 


—•1 






























v NÚCLEO 


Membrana plasmáticá: 
membrana que rodea 
/ a la célula 


Filamentos intermédios | 
ÍVÍiaotúbulos | 


IV! í cfo ve 1 1 osi d ã d es : 
proyecciones que 
aumentan,eíáreâ 
superficial de Ia 
célula 


Ribosomas: orgànulos no 
íT&m br anosos (pequenos 
puntos marrones) que 
producen proteínas; 
libres en ;èl citoplasma o 
unidos. |J RE rugoso o a 
lá énvoítura nuclear 


Aparato de Golgí: orgánulo activo 
en la síntésis, modifjcadon, 
selecdon y secrecion de 
productos celulares 


Pe roxi so ma : org á n u I o 
con varias fúndones 
metabólicas 
especializadas; produce 
perõxido de hídrõgeno 


Mitotontírra; orgánulo en el 
que se pròducê la respíracrón 
celular y se genera Ia mayor 
parte dd ATP 


Lisosoma: orgánulo digestivo 
donde se hidtolizan las 
macrornoJéculas 


En células animales, pero no en 
las vegetales: 

Usos o mas 
Centrfolos 

Flagelos (en algunos gametos de 
las plantas) 
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CÉLULA VEGETAL 



Este diblljo esquemático de una célula vegetal muestra las similitu- 
des y las diferencias entre una célula animal y una célula vegetal. 
Adernas de la mayorfo de las características vistas en una célula ani- 
mal, la célula vegetal tiene orgánulos delimitados por membranas 
que se denominan plástidos, El tipo de plâslído más importante esel 


clordplasto, que lleva a cabo la fotoslmesis. Muchas células vege tales 
tienen una gran vacuola central; algunas pueden tener una o más 
vacuolas más pequenas. Por lucra de la membrana plasmática de la 
célula hay una gmesa pare d celular, perfurada por canales que se 
denominan plasmodesmas. 


Membrana plasmática f" 

Pa red cel uJ ar: cá pa ext e rior que 
mantíene la forma de la célula y la 
protege dei dano mecânico; constituída 
por celulose, ofros po l isa cá ridos 

proteína 

Pared de la célula adyacente i 


Cloroplastp: orgãnulo 
foto sintético; transforma la 
energia de fa luz solar en energia 
química almacenada en moléculas 
de hidratos de carbono 


Plasmodesmas: canales a 
través de las paredes 
celulares que conectan el 
citoplasma de células 
adyacentes 




En células vegetales, pero no en 
las animales: 

Cloroplastos 

Vacuola central y tonoplasto 
Pared celular 
Plasmodesmas 


Aparato de Gülgi 


Ribosomas (pequenos puntos marrones) 

Vacuola central: orgãnulo prominente en tas 
células vegetales más viejas; sus funciones incluyen 
el almacenamiento, la degradadón de productos 
de desetbo, la hidrólísis de macromoléculas; el 
agrandamiento de la vacuola es ei principal 
mecanismo de crecim lento cie Ea planta 

Tonoplasto; membrana que enrierra a ía 
vacuola centrai 


Microfi lamentos 


intermédios 


Mícrotúbuios 


> CITO ESQUELETO 


fJ! í 


CLEO 




Envoltura nuclear 
Nucléolo 1. 
Cromatina 


Centrosoma: region donde 
comtenzan fos mícrotúbuios 
1-3 célula; las células vegetales 
carecen de céntnolos 


Retículo 

endoplasmático 
oso 


En el resto deí capítulo, verá la figura 6-9 repetida en 
miniatura como diagrama de orientación, En cada caso se 
resalta un orgánulo particular, con un código de color 
semejante al que aparece en la figura 6-9* Cuando realicemos 
un estúdio más detallado de un orgánulo individual, los 
diagramas de orientacíón lo ayudarán a ubícar estas 
estructuras en el contexto celular. 

Retículo 

endoplasmático 

liso 
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Evakiación de coneeptos 


1. Dèspués de revisar cuidadosamente la figura 6-9, d escri- 
ba en forma breve la estmctura y la fundójri de cada uno 
de los siguiemes orgánulos: núcleo , mitocondria, cloro- 
pEasio t yaouola central, retículo endop] asmático y aparato 
de Golgi, 

Véanse Tos resp nestas en d Apêndice A. 


Conceplo 


Las instrucciones genéticas 
de la célula eucarionte se albergan 
en el núcleo y son llevadas a cabo 
por los ribosomas 


En Ia prímera parada de nuestro viaje detallado por la célula 
observaremos dos orgãnitlos que partícipan en el control genéti- 
co de ta célula: el núcleo, que alberga la mayor parte dei DNA de 
la célula, y los ribosomas, que utilizan la información dei DNA 
para fabricar proteínas, 

El núcleo: la genoteca de la célula 

El núcleo condene la mayórfa de los genes de la célula euca- 
rionte (algunos genes se localizan en tas mitocondrias y los clo- 
roplastos), General mente, es el orgánulo más conspícuo de una 
célula eucarionte, con un diâmetro promedio de alrededor de 

5 jim. La envoltura nuclear (fsg. 6-10) separa su contenido dei 
citoplasma. 

La envoltura nuclear es una doble membrana. Las dos mem- 
branas, cada una formada por una doble capa de lípidos con 
proteínas asociadas, están separadas por un espado de 20 a 
40 nm, Poros de cerca de 100 nm de diâmetro perforan la envol- 
tura, En el borde de cada poro, las membranas interna y externa 
de la envoltura nuclear se conecta n. Una intrincada estmctura 
proteica,, denominada complejo dei poro nuclear, reviste cada 
poro y regula la entrada y la salida de cíertas partículas y 
macro moléculas grandes. Excepto a nivel de los poros, la cara 
nuclear de la envoltura está recubierta por la lamina nuclear, 
una estmctura reticular de lilamentos proteicos que mantiene 
ta forma dei núcleo al sostener de modo mecânico la envoltura 
nuclear. También existen muchas evidencias de la existência de 
una matriz nuclear^ un armazón de fibras que se extiende a lo 
largo ciei interior dei núcleo (en el capítulo 19 examinaremos 
las posibles funciones de la lâmina y de la matriz nuclear en ta 
organización dei material genético). 

Dentro dei núcleo, el DNA está organizado en unidades 
separadas denominadas cromosomas, que son estructuras que 
transportan la información genética. Cada cromosoma esta cons- 
tituído por un material llamado cromatina, un complejo de pro- 
teínas y DNA, Habitualmente, la cromatina tefüda se observa 
como una masa difusa, tanto con el microscopio óptico como 
con el microscopio electrónico, Sín embargo, cuando una célula 
se prepara para dividírse, las delgadas fibras de cromatina se 
enrollan y condensan progresivamente hasta formar las estructu- 


ras individuales que conocemos como cromosomas. Cada espe- 
cie eucarionte tiene un número característico de cromosomas. 
Una célula humana típica, por ejemplo, tiene 46 cromosomas en 
su núcleo; las excepciones son las células sexuales (óvulos y 
espermatozóides), que en los seres humanos tienen solo 23 cro- 
mosomas. Una célula de la mosca de Ia fruta üene 8 cromosomas 
en la mayor parte de las células y 4 cromosomas en las células 
sexuales. 

Una estmctura promínente en el núcleo que no se está divi- 
diendo es el nudéolo, que se observa con el microscopio elec- 
trónico como una masa de grânulos densamente tenidos y fibras 
adyacentes a parte de Ia cromatina, En el nudéolo se sintetiza un 
tipo especial de RN A denominado RN A ri bosómico (rRNA), a par- 
tir de instrucciones dei DNA. Ademãs, en el nudéolo el rRNA se 
ensambla con proteínas ribosómicas específicas, provenientes dei 
citoplasma, para constituir las subun idades grandes y pequenas 
de los ribosomas. Estas posteriormente abandonan el núcleo a 
través de los poros nucleares hada el citoplasma, donde una 
subunidad grande y otra pequena pueden ensamblarse para for- 
mar un ribosoma. A veces, existen dos o más nudéolos; et nume- 
ro depende de la especie y dei estádio dei ciclo reproductivo de . 
la célula. Estúdios recientes sugieren que el nudéolo también 
puede tener otras funciones adicionales. 

Como observamos en la figura 5-25, el núcleo dirige la sín- 
tesis proLeíca sintetizando el RNA mensajero (mRNA) de 
acuerdo con las instrucciones proporcionadas por et DNA, El 
mRNA se transporta entonces bacia el citoplasma a través de ' 
los poros nucleares. Una vez que una molécula de mRNA 
alcanza el citoplasma, los ribosomas traclucen el mensaje gené- 
rico dei mRNA y generan la estructura primaria de un poli- 
pépLído específico, Este proceso de transcripción y traducción 
de Ia información genética se describe con detalle en el capí- 
tulo 17, 

Los ribosomas: Ias fábricas de proteínas 
de Ia célula 

Los ribosomas, partículas constituídas por RNA ribosómi- 
cq y proteínas, son los orgánulos donde se lleva a cabo la sín- 
tesis de proteínas (fíg. 6-11). Las células que tienen una 
elevada tasa de síntesis proteica tienen un gran número de 
ribosomas. Por ejemplo, una célula dei pâncreas humano tiene 
vários millones de ribosomas, No es sorprendente que las célu- 
las muy activas en la síntesis proteica tengan también nueléo- 
los prominentes (a diferencia de la mayor parte de los otros 
orgánulos ni los nudéolos ni los ribosomas están rodeados por 
membranas). 

Los ribosomas fabrican proteínas en dos sitios dtoplasmári- 
cos (lig. 6-11). Los ribosomas libres están suspendidos en e! 
citosol, miemras que los ribosomas unidos están adheridos a la 
cara externa dei retículo endop] asmático o a la envoltura nucle- 
ar. La mayoría de las proteínas sintetizadas en los ribosomas 
libres tienen funciones en el citosol; por ejemplo, las enzimas 
que catai ízan los primeros pasòs de k degradación de los 
hidratos de carbono. Los ribosomas unidos generalmente pro- 
ducen proteínas que están destinadas a la insercíõn deriLro de 
membranas, como el empaquetamiento en ciertos orgánulos 
como los lisosomas (fig. 6-9), o para ser exportadas fuera de la 
célula (seereción). Las células que se especializan en secrecíón 
de proteínas -por ejemplo, las células dei pâncreas que 
segregan enzimas digestivas- a menudo tienen. una alta pro- 
porei õn de ribosomas unidos, Los ribosomas libres y unidos 
soii estructuralmente idênticos y pueden alternar entre ambas 
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a 6*10. El núdeo y su envoltura. Dentro dei núcleo se encuenfran los cromosomas, que aparecen como una masa de cromatina (DMA y pro- 
teínas asociadas), y uno o más nudéolos, con funciones en la sintesis de ribosomas, La envoltura nuclear, que consiste en dos membranas separadas 
por un espacio estrecho, está perforada por poros y revestida por la lâmina nuclear. 
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4 Fíg. 6-11. Ribosomas. Esta microfoto- 
grafia electrónica de parte de una célula 
pancreética muestra vários ribosomas, tanto 
libres (en el citosol) como unidos (al retículo 
endopl asmático). El diagrama simplificado de 
un ribosoma muestra sus dos subunidades. 
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locaíizaciones; Ia célula ajusta ei número relativo de cada uno 
a medida que los câmbios metabólicos alteran los tipos de pro- 
temas que deben sinteuzarse, En el capítulo 17 aprenderemos 
un poco más acerca de la estructura y la función de los ribo- 
somas. 


Evaiuaciõii dc conccptos 


I* £Qué papel desempenan los nbosomas para llevar a cabo 
Ias imtrucciones genéticas? 

2* Dèscrip la composíción de la cromatina y de los nueléo- 
los y la función (funciones) de cada uno de ellos. 

Véartse Ias respuestas en el Apêndice -4, 


Concepto 


El sistema de endomembranas 
regula el tráfico de proteínas 
y desempena funciones metabólicas 
dentro de la célula 

Muchas de las diferentes membranas de la célula eucarion- 
te son parte de un sistema de endomembranas, que lleva a 
cabo varias tareas dentro de Ia célula. Éstas incluyen la sínte- 
sis de proteínas y su transporte hacia las membranas y los 
òrgãTiulos o fuera de la célula, el metabolismo y d movimien- 
to de los lípidos. y la eliminaclón de sustancias tóxicas. Las 
membranas de este sistema se relacionan por continuidad físi- 
ca directa o por la transferencia de segmentos de membrana 
con forma de minúsculas vesículas (sacos formados por mem- 
brana). Lese a estas relaciones, las diferentes membranas no 
son idênticas en estructura y función. Además, el grosor, la 
composíción molecular y los tipos de reacciones químicas lie- 
vadas a cabo por proteínas en una determinada membrana no 
son Mj os, sino que se pueden modificar durante la vida de la 
membrana. El sistema de endomembranas incluye la envoltu- 
ra nuclear, el retículo endopiasmático, el aparato de Golgt, los 
lisosomas, vários tipos de vacuolas y Ia membrana plasmáüca 
(que no es en realídad una endomembmna por su localízaciõn 
física, pero que, no obstante, se relaciona con el retículo endo- 
pl asmático y otras membranas internas). Ya hemos comentado 
la envoltura nuclear y ahora nos ocuparemos de! retículo 
endopiasmático y las otras endomembranas originadas en el 
re t ícu lo e n d o p 1 asm áti c o , 

El retículo endopiasmático: la fábrica 
biosintética 

El retículo endopiasmático (RE) es una red de membranas 
tan extensa que constimye más de Ia mitad de la totalidad de 
las membranas de muchas células eucariontes (Ia paíabra entlo- 
pl asm â fico significa “dentro dei citoplasma" y retículo proviene 
de la palabra latina reliculum , que significa "pequena red 11 ). EI 
RE está formado por una red de Lúbulos membranosos y sacos 
denominados cisternas (dei latín cisterna, reservorio de líqui- 


do), La membrana dei RE separa d compartimento interno, 
denominado luz o espacio eistemal, dei citosol. Como la mem- 
brana det RE se continua con la envoltura nuclear, el espacio 
entre Ias dos membranas de la envoltura se continua con la luz 

dei RE {fig. 6-12). 

En el RE hay dos regiones diferentes, aunque conectadas entre 
sí, que difieren en su estructura y función: el RE liso y el RE 
rugoso. EI RE liso se denomina así porque carece de nbosomas 
en su superfície exterior. El RE rugoso tiene nbosomas que recu- 
bren la superfície externa de la membrana que, por esa razón, 
tiene un aspecto rugoso a! observaria con el microscópio electró- 
nico. Como ya se ha mencionado, los nbosomas también estãn 
adhe ridos a la cara citoplasmática de la membrana exterior de la 
envoltura nuclear, que se continua con el RE rugoso. 

Funciones dei RE liso 

El RE liso tiene Funciones en diversos procesos metabólicos. 
Estos procesos incluyen la símesis de lípidos, el metabolismo 
de los hidrates de carbono y la desintoxicación de fármacos y 
venenos. 

Las enzimas dei RE liso son importantes para Ia síntesis de 
lípidos, entre ellos los aceites, los fosfolípidos y los esteroides. 
Entre los esteroides produ eidos por el RE liso en Ias células ani- 
males se encuentran ias hormonas sexuales de los vertebrados 
y varias hormonas esteio ideas secretadas por las glândulas 
suprarrenales. Las células que sintetizan y secretan estas hor- 
monas -en los testículos y en los ovários, por ejemplo- son 
ricas en RE liso, una característica estructural que refleja la fun- 
ción de estas células. 

En el RE liso, otras enzimas colaboran en la desintoxicación 
de fármacos y sustancias tóxicas, en especial, en las células 
hepáticas. La desintoxicación a menudo implica la adiciõn de 
grupos hidroxilo a los fármacos, que los hace más solubles y 
láciles de eliminar dei cuerpo. El sedante fenobarbital y otros 
barbitúricos son ejemplos de medicamentos que se metaboli- 
zan de esta manera en el RE liso de las células líepáticas. De 
hecho, los barbitúricos, el alcohol y muchos otros fármacos 
inducen Ia proliferación dei RE liso y sus enzimas desintoxi- 
cantes asodadas y aumentan, de esta manera, la tasa de desin- 
toxicadõn. Esto, a su vez, aumenta la tolerância a los fármacos, 
lo que significa que se requieren dosis más elevadas para alcan- 
zar un efecto determinado, como la sedación, Además, dado 
que algunas de las enzimas desintoxícantes ejercen una acciõn 
relativamente amplia, la proliferación dei RE liso en respuesta a 
un farmaco puede también aumentar la tolerância a otros medi- 
camentos. El abuso de barbitúricos, por ejemplo, puede dismi- 
nuk la eficacia de ciertos antibióticos y otros medicamentos 
ú tiles. 

El Ri liso también almacena iones de cálcio. En las células 
musculares, por ejemplo, la membrana de RE liso especializado 
bombea iones de cálcio desde el citosol hasta el interior dei RE. 
Guando una célula muscular es estimulada por un impulso ner- 
vioso, los iones de cálcio salen rapidamente a través de la mem- 
brana dei RE hacia el citosol y desencadenan la contracción de la 
célula muscular. En otros tipos de células, los iones de cálcio 
liberados por el RE liso pueden desencadenar diferentes res- 
puestas. 

Funciones dei RE rugoso 

Muchos tipos de células especializadas secretan proteínas 
producidas por los ribosomas adheridos al RE rugoso. Por 
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ciertas células dei pâncreas secretan la proteína insu- 
: hormona, a la corrieme sanguínea (fig. 6-11). A 
que una cadena polipeptídica crece a partir de un 
entra a Ia luz dcl RE a través de un poro formado 
mplejo proteico en la membrana dei RE. A medida 
nueva proteína ingresa a la luz dei RE T se ptiega adop- 
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▲ F g 6-12. Retículo endopl asmático (RE), El RE, sistema mem- 
: ■ - - : ío de túbulos interconectados y sacos aplanados denominados 
■- '.as, también se continua con la envoltura nuclear (el dibujo es 
a , st a pardal de un corte). La membrana dei RE encíerra un com’ 
ento continuo denominado luz dei RE (o espacio cisternal). El 
: : .coso, que en su superfície externa presenta ribosomas, puede 
: ' '-guirse dei RE liso en ta microfotog rafía electrónica (ME). Las 
- ' . .. as de transporte brotan a partir de una región dei RE rugoso 
: - : ■ nada RE transicional y viajan hacia el aparato de Golgi y otros 
oestmos. 


tando su conformación nativa. La mayoría de las proteínas de 
secreción son glucoproteínas, es decir, proteínas que Lienen 
hidratos de carbono unidos a ellas mediante enlaces co valen- 
tes. El hidrato de carbono se adhicre a la proteína en el RE 
mediante moléculas especializadas que se encuenttan en Ia 
membrana dei RE. 

Una vez que se han formado las proteínas de secreción, la 
membrana dei RE las mantiene separadas cie las otras proteínas, 
producidas por los ribosomas libres, que permanecerão en el 
cítosol. Las proteínas de secreción salen dei RE envueltas en las 
membranas de vesículas que brotan como burbujas de una 
región especializada denominada RE transicional (fig, 6-12). l^s 
vesículas en trânsito de una región de la célula a otra se denomi- 
na n %esículas de transporte; conoceremos su destino en la pró- 
xima sección. 

Adernas de producir proteínas de secreción, el RE rugoso es 
una fábrica de membranas para la célula ya que es capaz de cre- 
ce r agregando a su propia membrana proteínas y fosfolipidos de 
membrana. A medida que los polipéptidos destinados a consti- 
tuir proteínas de membrana crecen en íos ribosomas, se insertan 
por si mismos en la membrana dei RE y se anclan allí por medio 
de sus porciones hidrófobas. Ei RE rugoso también fabrica sus 
propios fosfolipidos de membrana; las enzimas localizadas en la 
membrana dei RE ensamblan los fosfolipidos a partir de precur- 
sores dei citosol. La membrana dei RE se expande y se Lransfiere 
en forma de vesículas de transporte a los otros componentes dei 
sistema de endomembranas. 

El aparato de Golgi: centro de recepción 
y embarque 

Muehas vesículas de transporte que procedeu dei RE viajan 
hasta el aparato de Golgi. Podemos pensar en el aparato de 
Golgi como en un centro de manufactura, almacenamiento, y 
secreción de productos, Dentro dei aparato de Golgi, los pro- 
ductos dei RE se modifican y aimacenan, y posterior mente se 
envian a otros destinos. No es sorprendente que ei aparato de 
Golgi sea abundante en las células especializadas en la lunción 
secretora. 

Ei aparato de Golgi se compone de sacos membranosos apla- 
nados -Ias cisternas- que se parece n a una pila de panes árabes 
(fig. 6-13). Una célula puede tener varias o ciemos de estas 
pilas. La membrana de cada cisterna de una pila separa su espa- 
cio interior dei citosol. Las vesículas concentradas en las proxi- 
midades dei aparato de Golgi estãn encargadas de la transferencia 
dei material hacia otras estruciuras. 

Una pila dei aparato de Golgi tiene una polaridad definida, 
y existen diferencias en el grosor y la composición molecular 
de las membranas de las cisternas en cada una de las caras 
opuestas de la pila. Los dos polos de una pila dei aparato de 
Golgi se refieren a la cara ris y a la cara írans; estas actúan, res- 
pectivamente, como ei departamento receptor y emisor dei 
aparato de Golgi, La cara ris se localiza a menudo cerca dei RE. 
Las vesículas de transporte desplazan material desde el RE al 
aparato de Golgi, Una vesícula que brota dei RE puede agregar 
su membrana y el contenido de su luz a la cara ris, y fusionar- 
se con una membrana dei aparato de Golgi. La cara írans ori- 
gina las vesículas, que se desprendeu dei Golgi y viajan hacia 
otros si tios. 

Habitualmente, los productos que provienen dei RE se modi- 
fican durante su trânsito desde la región ris a ta región írans 
dei aparato de Golgi. A veces, se modifican las proteínas y los 
fosfolipidos de las membranas. Por ejemplo, varias enzimas 
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4 Fig* 6-13. Aparato de Golgi El aparato de 
Golgi está formado por pilas de sacos aplana- 
dos, o cisternas, que a diferencia de las cister- 
nas dei RE, no están fisicamente conectadas (e! 
dibujo es una vista parcial de un corte). Una 
pila de! aparato de Golgi redbe y despacha 
vesículas de transporte y los produetos que 


ellas contienen. Una pila de este orgánulo tiene 
una polaridad estructural y funcional, con una 
cara cis que recibe las vesículas que contienen 
produetos dei RE y una cara trans que despacha 
las vesículas. El modelo de maduradón de ias 
cisternas sugiere que las misnnas cisternas dei 
aparato de Golgi parecen "madurar" y despla- 


zarse de la cara ds a la cara trans al rmismo 
tiempo que transportan afgunas proteínas 
entre ellas. Además, algunas vesículas redclan 
enzimas que habian sido transportadas hacia 
adelante, en las cisternas móviies, "hacia atrás" 
a una región más nueva donde se requieren sus 
funciones (MET). 


dei aparato de Golgi modifican la porei ón hidrocarbonada de 
las glucopioteínas. Los hidraLos de carbono prime ro se agre- 
gan a las proteínas en el RE rugoso, a menudo durante el pro- 
ceso de ia símesis polipeptídica. Posteriormente , el hidrato de 
carbono de la glucoproLeina resultante es modificado a medi- 
da que atraviesa el resto dei RE y el aparato de Golgi. El apa- 
rato de Golgi elimina algunos monómeros de azúcar y 

sustituye otms, produciendo una gran variedad de hidratos de 
carbono. 

Adernas de $u función como empaque tador final de nume- 
rosas sustancias, el aparato de Golgi fabrica ciertas macromo- 
lé cuias. Muchos polisacãridos se cretados por las células son 
produetos de este orgánulo * incluídas las pectinas y ciertes 
polisaeándos no celulósicos producidos por células vegetales e 
incorporados jumo con la celulosa a sus paredes celulares (Ia 
celulosa es producida por enzimas localizadas dentro de la 
membrana plasraática, que depositan este polisacárido directa- 
mente sobre la superfície externa). Los produetos dei aparato 
de Golgi que serán secretados parten desde la cara írarçs de este 
orgánulo dentro de las vesículas de transporte que, con el 
tiempo, se íusionan con la membrana plasmai i ca. 


EI aparato de Golgi fabrica y modifica sus produetos en eta- 
pas, y diferentes cisternas entre las 'regi ones ds y trans contie- 
nen conjuntos especí ticos de enzimas. Hasta hace muy poco 
tiempo considera ba al aparato de Golgi una estruetura estáti- 

ca. Investígaciones recí entes dan lugar a un nuevo modelo dei 
aparato de Golgi como ima estruetura más dinâmica. Segün el 
modelo denominado ?Tiodeío dc maduradón dc las dstemos^ las 
cisternas de esLe orgánulo progresan hacia delante desde su cara 
ti.s a su cara tnms, transportando y modificando su carga de pro- 
teínas a medida que se mueven. La figura 6-13 muestra los deta- 
lles de este modelo. 

Antes de que una pila dei aparato de Golgi emita sus produe- 
tos en vesículas que brotan de la cara trans , selecciona y marca 
estos produetos para varias partes de la célula. Las etiquetas o 
rótulos cie identificadón molecular, como los grupos fosfato que 
sc agr egan a los produetos dei aparato de Golgi, contribuyen a su 
distribución al actuar como los códigos pos tales en las direedo- 
nes de correo. Por ultimo, las vesículas de transporte que salen 
dei aparato de Golgi pueden tener moléculas externas en sus 
membranas que reconocen los “sítios de desembarco" en ta 
superfície de orgãnulos específicos o en 1a membrana pi asmática. 
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Lisosomas: compartimentos digestivos 

Un lisosoma es un saco membranoso compuesto cie enzimas 
hidrolíticas que ia célula animal utiliza para digerir diversos tipos 
de macromoléculas, Las enzimas lisosómieas trabajan mejor en el 
, medio ácido dei interior dei lisosoma. Si un lisosoma se abre por 
ruptura o se derrama su comenido, las enzimas liberadas no son 
uy activas porque el citosol liene un pH neutro. Sin embargo, 
la. liberación excesiva de enzimas por rotura de un gran número 
de lisosomas puede destruir la célula por autodigestión. 

Las enzimas hidrolíticas y Ia membrana lisosõmica se produ- 
. n en el RE mgoso y luego son transferidas al aparato de Golgt 
para continuar su procesamiento. Por lo menos, algunos lisoso- 
mas se originarian por brote desde la cara trans dei aparato de 
dolgi (fig. 6-13). Se piensa que las proteínas de la superfície 
interna de la membrana lisosómtca y ias propias enzimas diges- 
vas evitan la autodestruccíón porque tienen conformaciones tri- 
dimensionales que protegen a los enlaces vulnerables dei ataque 
enzimátíco. 

Los lisosomas llevan a cabo la digestión intracelular en una 
vanedad de circunstancias. Las amebas y muchos otros protistas 


se alimentan englobando organismos mas pequenos u otras par- 
tículas alimentarias, con un proceso que se denomina fagocito- 
sis (dei griego phagàn, comer y fcytos, vaso, en referencia en este 
caso a la célula). La vacuola alimentaria formada de esta manera 
se fusiona luego con un lisosoma, cuyas enzimas digieren el ali- 
mento (fig, 6-14a). Los productos de la digestión, entre ellos, 
hídratos de carbono simples, aminoácidos y otros monómeros, 
pasan al citosol y se ttansforman en nutrientes de la célula. Álgunas 
células humanas tambíén realízan fagodtosis. Entre ellas se 
encuentran los macrófagos, un tipo de leucocito que contribuye 
a defender el eucrpo captando y destmyendo las bactérias y otros 
elementos invasores (fig. 6-32). 

Los lisosomas también utilizan sus enzimas hidrolíticas 
para reciclar el material orgânico de la propia célula, proceso 
que se denomina autofagia. Durante la autofagia, un orgánulo 
danado o una pequena cantidad de citosol es rodeado por una 
membrana, y un lisosoma se fusiona con esta vesícula (fig, 6- 
14b). Las enzimas lisosómieas degradan el material encerrado 
en la mie va vesícula, y los monómeros orgânicos vuelven al 
citosol para ser reutilizados. Con la ayuda de los lisosomas, la 
célula se renueva a si misma continuamente. Una célula hepá- 
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(a) Fagoritosis: el lisosoma digiere un alimento 


(b) Autofagia: el lisosoma digiere un orgánulo danado 


A Fig. 6-14. Lisosomas. Los lisosomas 
digieren (hidrolizan) los materiales incorpora- 
dos por la célula y reciclan íos materíales 
intracelulares, (a) Arribo. En este macrófago 
(un tipo de glóbulo b lanço) de rata, los liso- 
somas son muy oscuros a causa de un colo- 
rante específico que reaedona con uno de 


los productos de la digestión en ei lisosoma 
(MET). Los macrófagos ingieren las bactérias 
y vírus, y los destruyen por medio de sus liso- 
somas. Abajo , Este diagrama muestra un 
lisosoma que se fusiona con una vacuola ali- 
mentaria durante el proceso de la fagodtosis. 
(b) Arriba. En el citoplasma de esta célula 


hepática de rata un lisosoma ha englobado 
dos orgánulos danados, una mitocondria y un 
peroxisoma, mediante el proceso de autofa- 
gia (MET). Abajo * Este diagrama muestra un 
lisosoma que se fusiona con una vesícula que 
contiene una mitocondria danada. 
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lica humana, por ejemplo, recicla ia mitad de sus macro molé- 
culas cada semana. 

Las células de personas con enfermedades hereditárias de 
almacenamiento lisosómico careceu de una enzima hidrolítica 
funcionante que normalmente está presente en los lisosomas. Los 
lisosomas se llenan de sus tratos no digeridos que comienzan a 
interferir con ocras actividades celulares. En la enfermedad de 
Eay-Sachs, por ejemplo, está ausente o inactiva una enzima que 
digiere los lípidos y el cerebro se altera por la acumulación de 
llpidos en las células. Afortunadamente, las enfermedades por 
almacenamiento lisosómico son infrecuentes en la población 
general. 

Vacuolas: compartimentos de mantcnimiento 

Una célula de una planta o de un hongo puede tener una o 
varias vacuolas. Míentras que las vacuolas realizan hidrólisis y, 
por ello, son similares a los lisosomas, también asumen otras 
lunciones Las vacuolas alimentarias, formadas por Fagocito- 
sis, ya se han mencionado (fig. 6-1 4a}. Muchos proüstas de 
agua dulce tienen vacuolas contráctiles, que bombean el exce- 
so de agua fuera de la célula y man tienen, de esa manera, la 
concentración adecuada de sales y otras moléculas (fig, 7- 14). 
Las células vegetal es maduras contienen una gran vacuola cen- 
tral (fig. 6-15) delimitada por una membrana que se denomina 
tonoplasio. La vacuola central se desarrolla por la coalescência 
de vacuolas más pequenas, derivadas dei retículo endoplasmá- 
lico y dei aparato de GdlgL La vacuola es una parte integral dei 
sistema de endomembranas de la célula. Como Lodas las mem- 
branas celulares, el tonoplasio es selecLivo para el transporte de 
solutos; como resultado, la solución en el interior de la vacuo- 
la, liamada jugo o savia celular, difiere en composidón con res- 
pecto al cítosol. 
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4 Fig, 6-15. Vacuola de una célula vegetal Habitual mente la 
vacuola central es el compartimento más grande de una célula vegetal; 
el resto dei citoplasma queda confinado por lo general a una zona 
estrecha entre la membrana de la vacuola (tonoplasio) y la membrana 
plasmática (MET). 


La vacuola central de la célula vegetal es un compartimento 
versátil. Puede con iene r reservas de importantes compuestos 
orgânicos, como las proteínas apiladas en las vacuolas de las 
células de almacenamiento en las semillas. También, para la 
célula vegetal es el principal almacén de iones inorgânicos, 
como potasío y cloruro, Muchas células vegetales utilizan sus 
vacuolas como sítios de eliminación de sus productos metabó- 
licos que dariarian a la célula si se acu mula ran en el citosol. 
Algunas vacuolas contienen pigmentos que colorean las células, 
como los pigmentos rojos y azules de los pétalos que atraen a 
los insectos polinizadores a las flores. Las vacuolas también 
puede n ayudar a proteger a la planta contra los predadores, al 
comener compuestos que son venenosos o de sabor desagrada- 
ble para los animales. La vacuola desempena un papel esencial 
en el crecimiento de las células vegetales, que aumentan de 
tamaho a medida que sus vacuolas absorben agua y permiten 
que la célula se haga más grande con una inversión mínima en 
citoplasma nuevo. Debido a la presencia de Ia gran vacuola cen- 
tral, general mente el citosol ocupa sólo una delgada capa entre 
la membrana plasmática y el tonoplasio, de manera que la rela- 
ción emre ta superfície de la membrana y ei volumen dei cito- 
sol es grande, aun en el caso de una célula vegetal de gran 
tamano. 

El sistema de endomembranas: revisión 

En la figura 6-16 se revisa el sistema de endomembranas y ■ 
se muestra el flujo de los lípidos y Ias proteínas de membrana a 
través de los diferentes orgánulos, A medida que la membrana se 
desplaza dei RE al aparato de Golgi y luego a cuaiquier otro sitio, 
su composicíón molecular y sus funciones metabólicas se 
modifican, junto con las de su contenido. El sistema de endo- 
membranas es un componente complejo y dinâmico de la orga- 
nizadón compartimentai de la célula. 

Continuaremos nuestro recorrido por la célula describiendo 
algunos orgánulos mem br anosos que no se relacionan dírecta- 
mente con el sistema de endomembranas, pero que desempenan 
un pape' crucial en las transformac iones de energia Ilevadas a 
cabo por Ias células. 


Evaluacíón de canceptos 


1. Describa las diferencias estructurales y fmidonales 
entre el RE rugoso y el RE liso. 

2. Imagine una proteína que cumple su función en el RE, 
pero que requiere una modificación en ei aparato de 
Golgi antes de que pueda realizar esta función. 
Describa el camino de la proteína en la célula, comen- 
tando con Ia molécula de tnRNA especifica o de esta 
proteína, 

3. De quê manera sirven las vesículas de transporte para 
integrar el sistema de endomembranas? 

Véanse las respit estas en el Apêndice .4. 
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a Fig. 6 - 16 , Revisión: relaciones entre los orgánulos dei sistema de endomembranas. Las flechas rojas muestran algunas de las vias de mígra- 
: c r de las membranas y de los matéria les que ellas enderran. 


Concepto 


Las mitocondrias y los cloroplastos 
transformai» la energia en otra 

Los organismos transforman Ia energia que adquíeren d et 
exterior. En Ias células eucanontes, ias mitocondrias y los clo- 
' : piasLos son los orgánulos que convier ten Ia energia en formas 
que la célula puede uiilizar para su irabajo. Las mitocondrias 
ron los sítios de la respiración celular, el proceso metabólico 
que genera AT? extrayendo energia de los hidra tos de carbono, 
.as grasas y otros combustibles con la ayucla dei oxigeno. Los 
cloroplastos, que se encuemran solo en las plantas y las algas, 
r . los sítios donde tiene lugar la fotosíntesis. Csios transfor- 
nan la energia solar en energia química, al absorber la luz solar 
• utilizaria para impulsar la símesis de los compu estos orgám- 
„ os como los hidratos de carbono a partir dei dióxido de car- 
bono y el agua. 

Aunque las mitocondrias y los cloroplastos están delimitados 
p or membranas, no for mau parte dei sistema de endomembra- 
nas, À diferencia de los orgánulos dei sistema de e nd ornem - 
ranas, cada uno de estos orgánulos üene una doble 
membrana que separa su interior dei ritosol. Sus proteínas de 
membrana no son fabricadas por el RE, sino por los ribosomas 
íbres dei citosol y por los propios ribosomas que contienen 


estos orgánulos. Las mitocondrias y los cloroplastos no solo 
contienen ribosomas, sino tambíén una pequena cantidad de 
DNÀ. Este DNA programa la símesis de las proteínas que rea- 
lizan los ribosomas propios dei orgánulo (las proteínas impor- 
tadas dei citosol -que constimyen la mayor parte de las 
proteínas dei orgánulo- están programadas por el DNA nucle- 
ar). Las mitocondrias y los cloroplastos son orgánulos semiau- 
tónomos que crecen y se reproducen dentro de la célula. En 
los capítulos 9 y 10 esmdiaremos en detalle como funcionan 
las mitocondrias y los cloroplastos. Consideraremos la evolu- 
ción de estos orgánulos en el capítulo 28, En este capítulo 
es tud ia remos, principalmente, la estructura cie estos transfor- 
madores de energia, 

En esta sección también consideraremos al peroxisoma, un 
orgánulo oxi dativo que no forma parte dei sistema de endo 
membranas. Como las mitocondrias y los cloroplastos, el peroxi- 
soma importa sus proteínas principalmente dei citosol. 

Mitocondrias: transformación de ia energia 
química 

Las mitocondrias se encuentran en casi todas ias células 
eucanontes, entre ellas, las de las plantas, los animales, los hon- 
gos y los protistas, Algunas células tienen una mitocondria 
única, de gran tamano, pero nomialmente una célula tiene 
ciemos o incluso mi les de mitocondrias; el número se corre la- 
ciona con el nível de aciividad metabólica. Por ejemplo, las 
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células mõviles o eontráctiies tienen, proporcionalmente, más 
mitocondrias por volumen que Ias células menos activas. Las 
mitocondrias tíenen cerca de J a 10 |im de largo. Las imágenes 
de células vivas muestran a las mitocondrias moviéndose, cam- 
biando sus formas y dividiêndose en dos, a diferencia de los 
cilindros estáticos que se observan con el microscopio elecnó- 
nico en las células muertas. 

La mitocondria está rodeada por dos membranas, cada una 
de ellas formada por una doble capa de fosfolípidos con una 
serie de proteínas específicas embebidas en las membranas 
(fig. 6-17) La membrana externa es lisa, pero la membrana 
interna tiene numerosos pliegues bacia el interior que se deno- 
minan crestas. La membrana interna divide a la mitocondria 
en dos compartimentos internos, El primero es el espado 
intermembrana, una región estrecha entre las membranas 
interna y externa. El segundo compartimento, la matriz mito- 
condrial, está delimitado por la membrana interna. La matriz 
con tiene mu dias enzimas diferentes, así como DNÁ mi to con - 
drial y ribosomas. Algunas de las reacciones metabólicas de la 
respiración celular son catalizadas por las enzimas de la matriz, 
Otras proteínas, que cumplen funciones en la respiración, 
incluída la enzima que produce ATP, están localizadas en la 
membrana interna. Ai estar muy plegadas, las crestas propor- 
cionan a la membrana mitocondrial interna una gran superfi- 
cie para estas proteínas, aumentando así la productividad de la 
respiración celular. Éste es ono ejemplo de estructura que se 
adapta a la funciõn. 

Cloroplastos; captacion de la energia luminosa 

El cloroplasLü es un miembro especializado de una fàmilia de 
orgánulos vegetales denominados plástidos. Lqs amiíop/osfos son 
plástidos incoloros que almacenan almidón (amilosa) particu- 
larmente en las raíces y los tubérculos. Los cromoplastos tíenen 
pigmentos que les dan a los frutos y a las 11 ores sus matices ana- 
ranjado y amarillo. Los doroplosíos comienen el pigmento verde 
clorofila, junto con enzimas y otras moléculas que cumplen la 


función de producir hidraLos de carbono mediante la fotosínte- 
sís. Estos orgánulos con forma de lentes, que miden cerca de 
2 p.m por 5 pm, se encuentran en las bojas y en otros órganos 
verdes de las plantas y en las algas (fig, 6-18), 

El contenido de un cloroplasto está separado dei citosol por 
una envoltura compuesta de dos membranas separadas por un 
espado intermembrana muy estrecho. Dentro dei cloroplasto 
hay otro sistema membranoso en forma de sacos aplanados, 
ínterconectados, que se denominan rilacoides. En algunas 
regiones los tilacoides están api lados como fichas de póquer; 
cada pila se denomina granum (en plural, grana , ). El liquido 
por fuera de los tilacoides es el estro ma, que con ti ene el DMA 
dei cloroplasto y las ribosomas, así como mucbas enzimas. Las 
membranas dei cloroplasto dividen el espado dei cloroplasto 
en tres compartimiemos: el espado intermembrana, el estroma 
y el espado tilacoidal, En el capítulo ! 0 se verá el modo en que 
esta organizarión compartimentai permite al cloroplasto con- 
verti r la energia luminica en energia química durante la foto- 
síntesis. 

At igual que las mitocondrias, la apariencia rígida y estática de 
los cloroplastos en las microfotografías o en los diagramas esque- 
máticos no refleja su comportamiento dinâmico en una célula 
viva. Sus formas se modifican, crecen y ocasionalmente, se seg- 
meman en dos, para reproducirse a si mismos, Son móviles y se 
desplazan dentro de Ia célula con las mitocondrias y otros orgá- 
nulos a io largo de los trayectos dei citoesqueleto, una red estruc- 
tural que consideraremos un poco más adeiante en este mismo 
capítulo. 

Peroxisomas: oxidación 

El peroxísoma es un compartimento metabólico especializa- 
do, delimitado por una única membrana (fig. 6-19). Los pero- 
xisomas contienen enzimas que transfieren hidrógeno de vários 
su st ratos al oxigeno y producen peróxido de hidrógeno (LLQJ 
como subproducto, a partir dei cual se deriva el nombre de este 
orgãnulo. Estas reacciones pueden tener muchas funciones dife- 
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* Fig- 5-17. La mitocondria, sitio de la res- 
piración celular Las membranas [interna y 
externa de la mitocondria son evidentes en el 
dibujo y en la microfotografía (MET). Las cres- 
tas son pliegues hada adentro de la membrana 
interna. E! dibujo dei corte parcial muestra los 
dos compartimentos delimitados por !as 
membranas; el espacio intermembrana y !a 
matriz mitocondrial, Se ven ribosomas libres en 
la matriz, junto con una a varias copias dei 
genoma mitocondrial (DMA). Las moléculas de 
DNA son general mente circulares y están adhe- 
ridas a la membrana mitocondrial interna. 
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4 FÉg. 6-1S. El cioroplasto, sitio de la fotosíntesís. ün cioroplasto está delimitado por dos mem- 
branas separadas por un estrecho espacio intermembrana que constituye e! compartimento externo. 
La membrana interna delimita un segundo compartimento que contiene ef líquido denominado 
estroma. En el estroma están presentes ribosomas libres y copias dei genoma dei cioroplasto (DNA). 
Eí estroma rodea a un tercer compartimento, el espado tilacoidal, delimitado por la membrana tila- 
coidal Los sacos tilacoidales rnterconectados (tilacoides) están api lados y forma n estructuras que se 
denomina n grana (singular, granum ), que están conectadas a su vez mediante delgados túbulos con 
los tilacoides individuales (MET). 
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rentes. Algunos peroxisomas iiiilizan oxigeno para degradar los 
ácidos grascs en moléculas máâ pequenas que luego piieden, 
iransporiarse a las mi to con d rias, donde se uiiltzan como com- 
bustibles para la respiración celular Los peroxisomas en el 
h Lgado desinioxican el alcohol y otros compuestos nocivos, 



a Fig. 6-19. Peroxisomas. Los peroxisomas son esféricos y, por lo 
general, tienen un centro granular o cristalino que se piensa que es una 
colección de moléculas enzimátos densas. Este peroxisoma pertenece 
a la célula de una boja. Gbsérvese su proximídad a dos cloroplastos y a 
una mitocondria. Estos orgánulos cooperan con los peroxisomas en 
ciertas funciones metabólicas (MET). 


transfinendo hidrógeno desde las toxinas al oxigeno. EI HA 
formado por el metabolismo dei peroxisoma es, en sí mismo, 
tóxico, pero el orgãnulo posee una enzima que transforma el 
H ,0 , en agua. Que ambas enzimas, la que produce peróxido de 
hidrógeno y la que elimina este compuesto tóxico, se encuentren 
encerradas en el mismo espacio es otro ejemplo de por qué la 
estructura compartimentada de la célula es esencial para sus fun- 
ciones. 

En los tejídos que almacenan grasas de las semi lias ve ge tales 
se encuentran peroxisomas especializados que se denomman 
gliüXi somos. Estos orgánulos con tienen enzimas que inician la 
transformacion de los ácidos grasos en hid ratos de carbono, que 
la planta emergente puede utilizar como una fuente de energia y 
carbono hasta que sea capaz de producir sus propios hidratos de 
carbono por fotosímesis. 

A diferencia de los lisosomas, los peroxisomas no brotan a 
partir dei sistema de en do membranas. Crecen aumentando de 
tamano, mediante la incorporadõn de proteínas produddas prí- 
mariameme en el citosol. lípidos producidos en el RE y lípidos 
sintetizados en el mismo peroxisoma. Guando alcanzan cierto 
tamano, los peroxisomas pueden escindirse en dos y de esta 
manera aumentar su número. 


Evaluación de conceptos 


1 * Describa por lo menos dos características comunes de los 
cloroplastos y las mitocondrias. 

2* Explique las características de las múocondrías y los 
cloroplastos que los colocan en una categoria aparte en 
relación con los otros orgánulos dei sistema de endo- 
membranas. 

Véame las respuestas en el Apêndice ,4, 
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Concepto 


El citoesqueleto es una red de fibras 
que organiza las estructuras 
y las actividades de la célula 

En los primeros tiempos de la microscopia electrónica los bto- 
logos pensaban que los orgánulos de una célula euearionte flota- 
ban libremente en el citosoL Pero los progresos realizados tanto 
en Ia microscopia óptica como en Ia microscopia electrónica han 
revelado la presencia dei citoesqueleto, una red de libras que se 
extiende a través dei citoplasma (fi g. 6^20) El citoesqueleto, 
que desempena un papel importante en la organizaciõn de las 
estructuras y las actividades de la célula, está compuesto por tres 
tipos de estructuras moleculares: microtúbutos, microfilamentos 
y filamentos intermedies (cuadro 6-1), 

Funciones dei citoesqueleto: sostén, motilidad 
y regulación 

La íunción más obvia dei citoesqueleto es proporcionar sopor- 
te mecânico a la célula y mantener su forma. Esto es especialmen- 
te impoi ta ii te en Ias células animales, que carecen de paredes, La 
fuerza y elasticidad dei citoesqueleto en conjunto se basa en su 
estruetura. Como una cúpula geodésica, el citoesqueleto se esta- 
biliza por un equilíbrio entre fuerzas opuestas ejercidas por sus 
elementos, \ asi, igual que el esqueleto de un animal contribuye 
a fijar las posiciones de otras partes dei cuerpo, el citoesqueleto 
proporciona un anciaje para muchos orgánulos e incluso molé- 
culas enzimáticas dei citosol, Sin embargo, el citoesqueleto es 
más dinâmico que el esqueleto de un animal. Rapidamente, 
puede desmantelarse en una regiõn de la célula y volver a ensanv 

blarse en una nueva localización, modificando la forma de la 
célula. 

El citoesqueleto participa también en vários tipos de motili- 
dad (movimiemo) de la célula. El término motilidad celular 
incluye tanto Ias modificaciones de la localizaciõn de la célula 
como los movnmiemos más limitados de partes de la célula, La 
motilidad celular exige generalmeme la imeracción dei citoes- 
queleto con proteínas que se denominan proteínas motoras. 



■k F çj. 6-20. El citoesqueleto. En esta MET, preparada por un método 
conoodo como de grabado profundo, son visíbles los microtúbuolos, 
mas gruesos y huecos, y los microfilamentos, más delgados y sólidos! 
Un tercer componente dei citoesqueleto, los filamentos intermédios, no 
son evidentes en esta microfotograf ia. 


Los ejemplos de esta motilidad celular son abundantes. Los ele- 
mentos dei citoesqueleto y las proteínas motoras trabajan en 
conjunto con las moléculas de la membrana plasmática para 
permitii que la total idad de la célula se desplace a lo largo de 
fibras que se encuentran por luera de ella. Las proteínas moto- 
ras producen los movímíentos de los cilíos y los flagelos, a! 
ad heiirse los niicrotübulos dentro de esos orgánulos, impul- 
sándolos a pasarse unos a otros, Un mecanismo similar en el 
que participan los microfilamentos genera 3a contracción de las 
células musculares. Dentro de la célula, muchas veces, las 
vesículas viajan bacia su destino a lo largo de “monorraíles” 
proporcionados por el citoesqueleto. Por ejemplo, és te es el 
mecanismo por el que las vesículas que comienen las molécu- 
las de neurot ransin iso res migran bacia el extremo de los axo- 
nes, prolongaciones de las células nerviosas que liberan estas 
moléculas como senales químicas bacia las células nerviosas 
adyacentes (fòg. 6-21). Las vesículas que se evaginan desde el 
RE viajan hacia cl aparato de Golgí a lo largo de trayectos for- 
mados por elementos dei citoesqueleto. Es el citoesqueleto ei 
que manipula a Ia membrana plasmática para formar vacuolas 
alimentai ias durante la fagocüosis. Por último, la corriente 
citoplasmática, en la que dreulan mate ri ales dentro de muchas 
células vegeta les de gran tarnano, es también otro tipo de 
moví mi em o celular producido por los componentes dei cito- 
esqueleto, 

El último agregado a Ia lista de las posibles funciones dei cito- 
esqueleto es la regulación de las actividades bioquímicas de la 



(a) Las proteínas motoras que se adhieren a los receptores en los orgá- 
nulos pueden hacer "trasladar" a los orgánulos a lo largo de los mi- 
crotúbulos y, en algunos casos, a lo largo de fos microfilamentos. 



(b) Las vesículas que eontienen neurotransmisores migran hacia los ex- 
i remos de los axones de las células nerviosas mediante el mecanismo 
detallado en (a), En esta MEB de un axón gigante de calamar pueden 
verse dos vesículas desplazándose a lo largo de un microtúbulo (otra 
parte dei experimento proporciono la evidencia de que en 
efecto se estaban desplazando). 

ÀFig. 6-21. Proteínas motoras y eí citoesqueleto. 
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1 Cuãtíro 6-1. La estruetura y la función dei dtoesqueleto 

Propíedad 

sVHcrotúbulos 
(polímeros de tubulina) 

Mi crof i lamentos 
(filamentos de actina) 

Filamentos intermédios 

Estruetura 

Tubos huecos; las paredes están 
constituídas por 13 coíumnas de 
moléculas de tubulina 

Dos hebras entrdazadas de actina, 
cada una fo miada por un polímero 
de subunidades de actina 

Proteínas fibrosas superenro liadas 
formando cable.s mas gruesos 

T Limetro 

25 nm con una luz de 1 5 nm 

7 nm 

8-12 nm 

unidades proteicas 

Tubulina, constituída por a tubulina 
y p tubulina 

Actina 

Una de varias de las diferentes pro- 
teínas de la família de tas queratinas, 
depmdíendo dei tipo de célula 

r . - . - mes principales 

Mantenimiemo de la forma de la 
célula (“vigas" resistentes a la 
compre si ón) 

Moülidad de Ia célula (como en 
ditos o flagelos) 

Movimientos de los cromosomas 
durante la división celular 

Movimientos de los orgánulos 

Mantenimiemo de la forma de la 
célula (elementos de soporte de 
tens tones) 

Câmbios en la forma de la célula 

C on t racci ón m use ula r 

Comente citoplasmátiea 

Moúlidad celular (como en los 
seudópodos) 

División celular (formación dei surco 
de segmemadón) 

Mantenimicnto de la forma de la 
célula (elementos de soporte de 
tensiones) 

An c laje dei núcleo y de otros 
orgánulos 

Formación de la lamina nuclear 


10 um 

1 ■* u 

10 um 
HH 

5 um 
1 — 1 


_:o fotografias de 
roblastos, un Lipo 
; célula favorito para 
> vmidios biológicos, 
La ia íibroblasto se 
”_= : ratado 

- r mental mente para 
mama r con fluorescenci a 
I , fâintctura tle imerés. 




Columna de dimeros de tobulma 

/ X V ; / j t 


Subunidad de actina 


25 nrn 




'(J Dímero de tubulina 



Subun idades proteicas (queratinas) 

1 

Subunidades fibrosas 


7 ntn 


v 


x 

\ 


_ .l-»» 


ia Evidencias indirectas sugieren que ei citoesqueleto puede 
an s mttir las f ue rzas mee á nicas ej erc i d as p or m o 1 êcu 1 a s e xtrace - 
. zlares por medio de las proteínas de la superfície de la célula 
. cia su interior; e incluso dentro dei núcleo, En un experi- 
mento, los investigadores utilizarem un aparato de mi croma rti- 
c . iación para em pujar ciertas proteínas de la membrana 
u- asmática adheridas a] dtoesqueleto. Un vtdeonúcroscopio detec- 
el casi instantâneo reordenamiento de los nucléolos y otras 
-Tccturas dei núcleo. De esta manera. Ia transmisiõn de las 


senales mecânicas que se producen naturalmente en el citües- 
queleto podría regular la función celular. 

Componentes dei ci toes queleto 

Observemos a hora con rnayor cie t alie los tres tipos principa- 
les de fibras que constituyen el dtoesqueleto (véase euadro 6-1), 
Los microtúbulos son los más gruesos de los tres tipos; los 
micro filamentos (también denominados filamentos de actina) 
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son los más delgados y los filamentos intermédios son fibras 
cuyos diâmetros se encuemÊan en el rango intermédio. 

Microíiílrufos 

Los mícrotúbulos se encuentran en el citoplasma de todas ias 
células eucariotas. Son cilindros huecos que miden alrededor de 
25 nm de diâmetro, y entre 200 nm y 25 pm de longitud, La pared 
clel tubo hueco está constituída por una proteína globular deno- 
minada tubulina, Cada molécula de mbulina es un dímero que 
consta de dos subunidades polipeptidicas diferentes, a-iubulina y 
p- tubulina. Un microtúbulo crece en longitud agregando dímeros 
de tubulina a sus extremos. Los mícrotúbulos pueden desensam- 
blarse y sus moléculas de tubulina pueden utilizarse para formar 
mícrotúbulos en cualquier otro lugar de ta célula, 

Los microtúbulos confieren forma y soporte a la célula, y lam- 
bi én sirven corno trayectos a lo largo de los cuales pueden des- 
plazarse los orgármlos equipados con proteínas motoras (fig. 
6-21). Por ejemplo, ios mícrotúbulos guían a las vesículas secre- 
toras desde el aparato de Golgi hacia la membrana pl asmática. 
Los mícrotúbulos también son responsables de Ia séparaciõn de 
los cromosomas durante la dtvisión celular (véase cap. 12). 

Centmsomas y centriolos. En muchas células los microtúbulos 
se desarrollan a partir de un centro soma, una región que por lo 
general se localiza cerca dei núcleo que se considera un “centro 
organizador de microtúbulos'". Estos microtúbulos funcionan 
como vigas resistentes a la compresión dei citoesqueleto. En el 
centrosoma de una célula animal hay un par de centriolos, cada 
uno compuesto por nueve juegos de tripletes de microtúbulos 
distribuídos en un anil lo {fig. 6-22 >. Antes de que una célula se 
divida, el centríolo se replica. Aunque los centriolos pueden 
colaborar en la organizadòn dei ensambiáje de microtúbulos, no 
son esencíales para esta función en todos los eucaríontes; los cen- 
trosoinas de Ia mayoría de las plantas carecen de centriolos, pero 
tienen microtúbulos bien organizados. 

Cilios y flagelos, En los eucariontes, una disposidón especiali- 
zada de microtúbulos explica el batido de los flagelos y Ios 
cilios, apêndices loco motores que protmyen de algunas células, 
Muchos organismos unicelulares eucariontes se propulsão a tra- 
vés dei agua por medio de cilios o flagelos, y los espenuatozoi- 
des de los animales, las algas y ciertas plantas tienen flagelos. 
Guando los cilios o los flagelos se extienden desde las células que 
se mamienen en su lugar formando parte de una capa de tejido, 
pueden mover el líquido que se encuentra sobre la superfície dei 
tejido. Por ejemplo, el revesti intento eiliado de la tráquea arras- 
tra el moco que contiene resíduos a l rapados hacia fuera de Ios 
pulmones (fig, 6-4), En el tracto reproductivo de una mujer los 
cilios que revisten ios cm duetos (trompas de Falopio) contribu- 
yen a desplazar el óvulo hacia el útero. 

Los cilios general mente se encuentran en gran número sobre 
la superfície celular, Tienen cerca de 0,25 Jim de diâmetro y alre- 
dedor de 2 a 20 jXm de longitud. Los flagelos tienen el mismo 
diâmetro pero son más largos que los cilios; miden entre 10 y 
200 jim de longitud. Adernas, los flagelos a menudo se limitan a 
apenas uno, o unos pocos, por cada célula, 

Los flagelos y los cilios se diferencian en el patrõn de sus 
movimientos (fig. 6-23). Un flagelo tiene un movimiento ondu- 
latorio que genera una fuerza en la misma dirección dei eje dei 
flagelo, En contraste, los cilios trabajan más como remos, con 
golpes alternantes de fuerza y rccuperadõn que generan una 
fuerza perpendicular al eje dei cilio. 



Sección longitudinal Microtúbulos Sección transversal 
de un centríolo dei otro centríolo 


Á Fig, 6-22. Centrosoma con un par de centriolos. Una célula ani- 
ma! tiene un par de centriolos en su centrosoma, la región próxima al 
núcleo donde comienzan los microtúbulos de la célula. Los centriolos, 
cada uno con un diâmetro de aproximadamente 250 nm (0,25 pm), se 
encuentran en angulo recto uno con respecto al otro, y cada uno esta 
constituído por nueve conjuntos de tres microtúbulos. Las pordones 
azules dei dibujo representan proteínas diferentes de la tubulina que 
conectan los tripletes de microtúbulos (MET), 


Pese a su diferencia en longitud, número por célula y pairón de 
sacudidas, los cílios y los llagelos comparten una uliraesiruciura 
común. Un cilio o flagelo úene un núcleo de microtúbulos envai- 
nados en una extensión de la membrana plasmática (fig. 6-24). 
Nueve dobktés de microtúbulos, de los cuales los miembros de 
cada par comparten parte de sus paredes, se distribuyen en un ani- 
llo. En el centro dei anil lo hay dos mícrotúbulos únicos. Esta dis- 
posidón, que se conoce como patrón “9 + 2", se encuentra en casi 
todos los flagelos y cilios eucariontes (los flagelos de los proca- 
riontes mó vil es, que se estudian en el capítulo 27, no poseen 
microtúbulos). Son “ruedas de carro'' flexibles, constituídas por el 
entrecruzamiento de proteínas, espadadas con regula ridad a lo 
largo de la extensión dei cilio o dei flagelo, que se conectan entre sí 
con los dobletes externos (el borde de la rueda) y con íos dos micro- 
túbulos cem rales (los rádios de la rueda). Cada doblete externo 
tiene también pares de brazos iaterales espadados a lo largo de su 
extensión y que alcanzan al doblete vecino; estos brazos son las pro- 
teínas motoras. El ensambiaje de microtúbulos de un cílio o flagelo 
está andado a la célula por un cuerpo basal, que estmeturaímente 
es igual a un centríolo. De hecho, en muchos animales {induido el 
ser humano), el cuerpo basal dei flagelo dei espermatozóide fertili- 
zante se imroduce en el óvulo y constituye un centríolo. 
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(a) Movimiento de los flagelos* Un 

flagelo habitual mente se despi aza por 
moví mien tos ondulantes, su movrlidad 
semejante a una serpíente impulsa a 
la célula en la misma direcdón que 
el eje dei flagelo, La propulsíôn 
de un espermatozóide humano es 
un ejemplo de la locomodón 
de un flagelado (MO) 


(b) Movimiento de los cílios. Los cílios 
tienen una motilidad hacia adelante 
y hacia atrás que desplaza la célula en 
una direcdón perpendicular al eje dei 
cílio. Una densa capa de cílios, 
que baten a una frecuenaa 
de aproximada mente 40 a 50 golpes 
por segundo, recubre a este Cotpidium , 
un protozoo de agua dulce ÍME8) 


Direcdón en Ia que nadan 



Direcciôn de despÈazamiento 
dei organismo 


Direcciôn dei Direcciôn dei golpe 
go I pe ef e ct i vo de rec u pera c ió n 

A f X X 




5 pm 



< Fig* 6-23* 

Comparación dei 
batido de los fla- 
gelos y de los 
cifíos. 




(c) Cuerpo basal: los nueve dobletes exteriores de un 
d lio o flagelo se exti enden dentro dei cuerpo basal, 
donde cada doblete se une a otro mierotúbub para 
formar un anil lo de nueve tripletes. Cada triplete 
está conectado al próximo mediante proteínas 
distintas de la tubulina (de color azul). Los dos 
microtúbulos oehtrales terminan por encima dei 

cuerpo basal (MED* c ... . 

Sección transversal dei cuerpo basal 


1 5 um 


Membrana 

plasmática 

basal 


Doblete exterior 
de microtúbulos 

Brazos de 
dineína 

Microtúbulo 
central 

Entrecruzamiento 
de proteínas en e 
interior de los 
tes exteriores 

Radio 


<b) Una sección transversal a través dei cílio muestra la 
distribudón "9 + 2" de los microtúbulos (MED Los 
dobletes de microtúbulos exteriores y los dos microtúbulos 
centrales se manfienen juntos por medio de proteínas 
entrecruzadas (violetas en ei dibujo), que jnduyen los 
rayos radiales. Los dobletes también tienen proteínas 
motoras adheridas, los brazos de dineína (en el dibujo, 
de color rojo). 


Membrana 

plasmática 


0,5 pm 

(a) Una sección longitudinal de un cilio muestra los 
microtúbulos que se extienden a lo largo de fa 
estructura (MED. 


A Fig, 6-24* Ultraestructura de un flagelo o cílio eucarionte. 
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Cada proteína motora que se extiende desde un doblete de 
microtúbulos bacia e! próximo es una proteína de gran tamã- 
no denominada dineína, que está compuesta por vários poli- 
péptidos. Estos brazos de dineína son tos responsables de los 
movlmientos de inclinacíón de los cilios y los flagelos, Un 
brazo de dineína realiza un compiejo ciclo de movimienios 
ocasionados por câmbios en la conformacíón de la proteína, 
modificaciones que requieren energia proporcionada por el 
ATP (fig, 6-25) 

La mecânica de este ''recorrido"' de la dineína recuerda a un 
gato que sube por un árbol fijando sus garras, moviendo sus 
patas, liberando sus garras anteriores y aferrándose otra vez 
más arriba al tronco dei árbol De forma similar, los brazos de 
dineína de un doblete se adhieren al doblete adyacente y empu- 
jan de manera que los dobletes se deslizan superponiéndose en 
direcciones opuestas. Entdnces, los brazos se desprendeu dei 
otro doblete y se afirman adhihéndose un poco más allá, a lo 
largo de su longitud. Si no existieran restricciones al movi- 
miento de 3 os dobletes de microtúbulos, un doblete continua - 
na trasladãndose" y se deslizaria por encima de la superfície 
dei otro, elongando el cilio o flagelo en vez de inclinar lo (fig. ô- 
2Sa) r Para el movimtento lateral de un cilio o ílagelo el “reco- 
rrido" de la dineína debe tener algo para empujar, como los 
músculos de la pierna empujan a los huesos para mover la rodi- 
lla. En los cilios y los flagelos, los dobletes de microtúbulos 
parecen mantenerse en su sitio por el entrecruzamiento de pro- 
teínas inmediatamente dentro de los dobletes externos, y por 
los rayos radiales y otros elementos esnucturales. Por esa 
razón, los dobletes vecinos no pueden deslizarse y sobrepasar- 
se uno al otro demasiado lejos. Por el contrario, las fuerzas ejer- 
cidas por los brazos de dineína bacen que los dobletes de 
curven, inclinando al cilio o flagelo (fig. 6 25b y c). 


Micro/í lamentos (filamentos de actina) 

Los imcrofikmentos son cilindros sólidos de cerca de 7 nm 
de diâmetro, También se denominan filamentos de actina por- 
que estãn constituídos de moléculas de actina, una proteína 
globular. Un mícrofilamento es una doble cadena enroscada de 
subun idades de actina (véase cuadro 6-1). Adernas de presen- 
tarse como filamentos tineales, los microfilamentos pueden for- 
mai redes estructurales debido a ia presencia de proteínas que 
se unen en la parte lateral de un filamento de aciina y percniten 
que un nuevo filamento se exüenda como una rama. Los micro- 
filamentos parecen estar presentes en todas las células euca- 
riontes. 

A diferencia de la tunción de resistência a k compresión de 
los microtúbulos, el papel estructural de los microfikmentos 
en el citoesqueleto es soportar tensiones (fuerzas de tracdón), 
La capacidad de los microfilamentos de formar una red tridi- 
mensional inmediatamente por dentro de la membrana pias- 
te ática contribuye a mamener la forma de la célula. Esta red le 
confiere a la corteza de la célula (la capa citopksmáüca más 
externa) la consistência semisólida de un gel, en contraste con 
el estado mas liquido (solución o citosol) dei interior dei cito- 
plasma. En las células animales especializadas en el transporte 
de materiales a través de 3 a membrana pksmática, como las 
células imestinales, los haces de microfilamentos consütuyen 
el núcleo de las micro ve llositkdes, las delgadas proyecciones 
previamente mencionadas que aumentan eí área superficial de 
k célula (fig* 6-26), 

Los microfilamentos son muy conocidos por su papel en k 
motilidad celular; en particular como parte dei aparato contrãc- 



(a) "Recorrido" de la dineína. Impulsados por el AIR Jos brazos de 
dineína de un doblete de microtúbulos se aferra n al doblete 
adyacente, lo empujan hacia arriba, lo sueltan y iuego se aferra n 
nuevamenfe Si los dos dobletes de microtúbulos no estuvieran 
adheridos, se deslizarían uno en relaciôn con el otro 



^ Efecto de las proteínas entrecruzadas. En un cílio o flagelo, 
dos dobietes adyacentes no pueden deslizarse demasiado lejos 
porque el entrecruzamiento de proteínas se lo impide fisicamen- 
te, por esa razón se Indinan (solo se muestran aqui dos de los 
nueve dobletes exteriores de la fiqura 6-24b). 



(c) Movimiento en forma de ola. La aetivadón localizada y sincro- 
nizada de muchos brazos de dineína, probablemente, ocasiona 
una indinadón que comienza en la base dei cílio o el flagelo y se 
despi aza hacia arriba hasta el extremo. Muchas indinadones 
sucesivas, como las que aqui se muestran, hacia la izquierda y 
hada 3a derecha, producen un movimiento ondulado 
en forma de ola. En este diagrama no se muestran los dos 
microtúbulos centrales y las proteínas entrecruzadas. 

A Fig, 6-25. El "recorrido" de la dineína hace que se rrsuevan los 
flagefos y los cilios. 


116 UNIDAD dos La célula 





Mierovellosidad 


- 



i na plasmática 


"entos Intermedies 


0 r 25 um 


à. Fig 6-26. El papel estructural de los mícrofilamentos, Eí área 

perficiaf de esta célula intestinal que absorbe nutrientes está 
- • estada mediante sus numerosas microveliosidades, extensiones 
. ares reforzadas por fascículos de mícrofilamentos. Estos filamentos 
-:?na están andados a un armazón de filamentos intermédios 
MED. 


I de las células musculares, Mlles de filamentos de aaina se dis- 
' . en paralelamente a lo largo de la célula muscular, inierca- 

■ con filamentos más gruesos constituídos por una proteína 
: minada miosina [fig. 6-27a). La miosina ac tua como una 

ueina motora mediante proyecciones (brazos) que "se trasla- 

ian a lo largo de los filamentos de actina. La contracción de la 
:e ula muscular resulta dei deslizamiento de los filamentos de 
na v miosina que se super ponen uno sobre e! oiro, acertando 
célula. En otros tipos de células, los filamentos de aaina se 
'cian con la miosina en versiones en miniatura y menos elabo- 
reess que la disposición en las células musculares. Estos agrega- 
s de actina-miosina explican las contracciones localizadas de 
- células. Por ejemplo, un emiurón contráctil de micro filamen- 
l 5 forma el surco de segmentadón que divide a una célula ani- 
mai en dos células hijas. 

La contracción localizada 1 levada a cabo por ia actina y la 
miosina también desempena un papel importante en el movi- 
nto ameboide (fig. 6-27b) por el cual una célula, como por 
. cmplo una ameba, se arrastra a lo largo de una superfície 
, v.endiéndose y flu vendo mediante extensiones celulares que 
se denomina n seudópodos (dei gr i ego pseudes, falso, y pod, 
pie 1 Los seudópodos se extienden y contraen por medio dei 
nsamblaje reversible de las subun idades de actina en micro fi- 
lamentos y de los micro filamentos que forman redes, que con- 


r . — — — rra 



Célula muscular 


Filamento de 
actina 

Filamento de 
miosina 

Brazo de 
miosina 




(a) Los motores de miosina en la contracción de la célula muscular 

B "recorrido" de los brazos de miosina impulsa bs filamentos 
paralelos de miosina y acima que se deslízan uno sobre el otro 
acercando los filamentos de actina en la región central (flechas rojas). 
Esto acorta el músculo y la célula. La contracción muscular implica la 
contracción de muchas células musculares af mismo ti empo. 



Extensíòn dei 
seudópodo 



(b) IVfovimiento ameboide. La mteracóón de los filamentos de actina 
con la miosina cerca dei extremo que la céluta remolca (a la derecha) 
comprime con fuerza el liquido dei interior ba da adelante 
(a la izquierdaX adentro dei seudópodo. 


Corteza (dtoplasma 
externo); gel con un 
armazón de actina 


Citoplasma interno; solucíón 
con subunidades de actina 





Corriente — 
citopí asmática 
(sobeión) 


(c) Corriente dtoplasmática en las células vegetaies. Una masa de 
citoplasma dreula alrededor de la célula, moviéndose sobre una alfom- 
bra de filamentos paralelos de actina. Los motores de miosina 
adheridos a bs organulos en el crtosol líquido pueden impulsar 
la corriente interactuando con la actina 


Cloroplasto 


Filamentos 
de actina 
paralelos 


Pared celular 


Citoplasma 
inmóvil 


A Fig. 6-27. JVlicrof i lamentos y motilidad. En los tres ejemplos que 
se muestran en esta figura, se han omitido tos núcleos celulares y la 
mayor parte de los demás orgánuios para mayor clarídad. 


víerten al cilosol en gel. De acuerdo con un modelo amplia- 
mente aceptado, los filamentos cerca dei extremo de la célula 
interactúan con la miosina, lo que causa la contracción. Al igual 
que ta compresiõn de un pomo de pasta demífrica, esta con- 
tracciõn fuerza el líquido dei interior dentro dei seudópodo, 
donde la recl de actina se ha debilitado. El seudópodo se extien- 
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de hasta que la actina se reorganiza en una red. Las amebas no 
son las únicas células que se desplazan arras trándose; también 
lo hacen muchas células ciei cuerpo de los ani males, entre ellos, 
algunos glóbulos blancos, 

En las células vegetales, tanto las interacciones acuna-miosina 
como las transformadones dtosobgel producidas por la actina 
pueden estar implicadas en la corriente ciioplãsmática, un finjo 
circular dei citoplasma dentro de las células (fig. 6-27c). Este 
movirniento, que es particular mente común en células vegetales 
de gran tarnano, acelera la disLríbución de los ma ter i ales dentro 
de la célula, 

Fr!o?)i£ttt 05 / ntermeàios 

Los filamentos intermedies se denominan así por su diâmetro, 
de 8 a 1 2 mn, que es mayor que el diâmetro de los micro fila- 
mentos pero menor que el de los microtúbulos (véase cuadro 6- 
L P 113), Especializados para soportar tensiones (como los 
microfikmentos), los filamentos intermédios son otra clase cie 
elementos dei citoesqueleto. Cada tipo está construído a partir 
de una subunidad molecular diferente, que pertenece a una 
familia de proteínas cuyos miembros incluyen las quer atinas. 
Los microtúbulos y los microli lamentos, por el contrario, tie- 
nen un diâmetro y una composiciõn uniforme en todas las célu- 
las eiicariontes, 

Los ti lamentos intermédios son componentes celulares más 
permanentes que los micro li lamentos y los microtúbulos que, 
con Irecuencia, se desensamblan y reorganizan en vários sítios 
de la célula. Incluso despuês de que las células mueran, per- 
sisten a menudo las redes de filamentos intermédios; porejem- 
plo, la capa exterior de nuestra piei está constituida por células 
cutâneas muerias 1 lenas de proteínas de queratina. Los trâta- 
mientos químicos que elimínan los micro filamentos y los 
microtúbulos dei citoplasma de las células vivas dejan un 
armazón de filamentos intermédios que mamienen su Forma 
original. Estos experimentos sugieren que los filamentos inter- 
médios son especial mente importantes para reforzar la forma 
de una célula y fijar en su posición ciertos orgãnulos, Por 
ejemplo, el núcleo habitualmente se localiza dentro de una 
jaula formada por filamentos intermedies, fijada en su locali- 
zación por tas ramas de los filamentos que se extienden dentro 
dei citoplasma. Oiros filamentos intermédios constituyen la 
lâmina nuclear que reviste el interior de la envoltura nuclear 
í líg. 6-10). En los casos en que la forma de Ia totalidad de la 
célula ti ene correlación con su función, los filamentos inter- 
médios mantienen esLa forma. Por ejemplo, las largas exten- 
siones (axones) de las células nerviosas que transmiten los 
impulsos son reforzadas por un tipo de filamento intermédio. 
Por esa razón, los diferentes tipos de filamentos intermédios 
pueden funcionar como el armazón dei citoesqueleto en su 
totalidad. 


Evaluación de conccplos 


1 ■ Descri ba como las propiedadès de los microtúbulos, 
microfilamentos y úkmenros intermédios ks permiten 
deLemiinar la forma de la célula, 

2. iCórno se cürvàn los cílios y Qagelos? 

Véímse /as mspnesfas crc eí Apêndice A , 


Conceplo 


Los componentes extracelulares 
y las conexiones entre las células 
contribuyen a coordinar las 
actividades celulares 

Después de haber atravesado el interior de la célula para 
explorar diferentes orgãnulos completamos nuestro viaje por k 
célula volviendo a la superfície de este mundo microscópico, 
donde existen estrueturas complementarias con importantes 
funciones, La membrana plasmática se considera a menudo 
como et limite dc Ia célula viva, pero la mayoría de ks células 
sintetizan y secretan materiales de una clase o de otra que son 
exteriores a la membrana plasmática. Autique se encuentran 
luera de k célula, el estúdio de estas estrueturas extracelulares 
es esencial para la biologia porque participan en muchas fun- 
ciones celulares. 

Las paredes celulares de las plantas 

La pared celular es una estrucmrà extracelukr de ks células 
vegetales que las diferencia de las células animales. La pared pro- 
tege a la célula vegetal, mantiene su forma e impide Ia excesiva 
capLación de agua. A nível de la planta entera, las fuertes paredes 
de células especializadas sostienen a la planta contra k fuerza de 
k gravedad. Los proeariontes, los hongos y algunos proüstas tiè- 
nen también paredes celulares, pero pospondremos el tratamien- 
to de este tema hasta Ia unidad cinco. 

Las paredes celulares de ks plantas son mucho más gruesas 
que k membrana plasmática, con un rango que se extiende 
desde 0,1 jum hasta vários micrómetros. La composición quími- 
ca exacta de la pared varia de una especie a k otra, e incluso de 
un tipo de célula a oiro dentro de la misma planta, pero el dise- 
rto básico dc la planta es uniforme. Las micro fibril las constituí- 
das por el polisacárido celulosa (fig, 5-8) están embebidas en una 
matriz de otros polisacãridos y proteínas. Esta combinación de 
materiales, fibras resistentes en una "sustancia basal” (matriz), es 
el mismo diserio básico arquitectónico que se encuentra en el 
hormigón reforzado por acero (hormigón armado) y en la fibra 
de vidrio. 

Una célula vegetal joven secreta en prime r lugar una pared 
delgada y llexible denominada pared celular primaria (fig. 
6-28), Entre Ias paredes primarias de células adyacentes se 
encuentra la lâmina media, una delgada capa rica en polisa- 
cãridos adherentes Ikmados pectinas. La lamina media pega 
entre si a las células adyacentes (la pectina se utiliza como 
espesanie en mermeladas y gelatinas). Guando k célula madu- 
ra y detiene su credmiento, fortalece su pared. Àlgunas célu- 
las vegetales realizan esto simplemente secretando sustancias 
endurecedoras dentro de la pared primaria. Otras células anaden 
una pared celular secundaria entre la membrana plásmalica 
y la pared primaria, La pared secundaria, frecuen temente 
depositada en varias capas laminadas, tiene una matriz fuerte 
y d ui adera que proporciona la protecciõn y el sostén de la 
célula. La ma dera, por ejemplo, se compone sobre todo de 
paredes secundarias. Las paredes celulares de las plantas estãn 
generalmente per for adas por canales entre las células adyacen- 
tes que se denominan plasmodesmas (fig. 6-28), que se expli- 
carão en breve. 
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A Fig. 6-23* Paredes de las células vegetaíes. El dibujo de orienta- 
ción muestra varias células, cada una de ellas con una vacuola de gran 
tamano, un núcleo y vários cloroplastos y mitocondrias. La microfoto- 
grafia electrónica por transmisión (MET) muestra las paredes celulares 
en ei sitio de unión de dos células. La separadón mediante multiples 
capas entre las células vegetales está formada por las paredes adyacen- 
tes secretadas individualmente por cada célula. 


La matriz extracelular (MEC) de Ias células 
animales 

Áunqtie las células animales carece n de paredes semejantes 
a las de las células vegetales, tienen una elaborada matriz 
extracelular (MEC) (fig, 6-29). Los principales ingredientes 
de la MEC son gluco proteínas secretadas por las células (las 
glu co proteínas son proteínas unidos por enlaces covalentes a 
hidratos de carbono, generalmente de cadenas cortas). La más 
abundante de las glucoproteínas en la MEC de mayoría de las 
células animales es et colágeno t que forma fibras fueries fu era 
de las células, De hecho, el colágeno constituye cerca de la 
mitad dei total de proteínas dei cuerpo humano. Las fibras de 
colágeno están embebidas eu una trama reticulada de proteo- 
ghieanos, que son otro tipo de glucoproteínas. Una molécula 
de proteoglucano se compone de un pequeno núcleo central 
de proteína con muchas cadenas de hidrates de carbono uni- 
das por enlaces covalentes, de manera que puede tener hasta 
un 95% de hidratos de carbono. Grandes complejos de prote- 
oglucanos pueden forma rse cuando demos de proteoglucanos 
se unen por enlaces no covalentes a una única y larga molécu- 
la de polísacárido, como se muestra eu la figura 6-29. Algunas 
células están adheridas a la MEC por otras glucoproteínas de 
Ia MEC, entre ellas, la fibronectina* La fibronectina y otras 
proteínas de la MEC se unen a proteínas receptoras de la 
superfície de la célula, llamadas integrinas, que están incor- 
poradas a la membrana celular. Las integrinas atraviesan la 
membrana y por su cara citoplasmãtica se unen a proteínas 
asociadas adheridas a los micro filamentos dei cítoesqueleto* El 
nombre integrina se basa en la palabra integrei r: las integrinas 
se encueniran en una posiciõn donde pueden transmitir los 
câmbios entre la MEC y el citoesqueleto y, por esa razõn, mte- 
gran Ias modíficaciones que se producen dentro y fuera de la 
célula. 
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A Fig. 6-29. Matriz extracelular (MEC) de una célula animal La estruetura y la composíción molecular de la MEC varia de un tipo de célula a 
otro. En este ejemplo están presentes tres tipos diferentes de glucoproteínas: proteoglucanos, colágeno y fibronectina. 
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Las investigador» es actuales sobre ta fíbroneclina, otras molé- 
culas de la MEC y las imegrinas han revelado el papel impor- 
tante de la matriz extracelular en la vida de las células, Al 
comunicarse con una célula mediante las imegrinas, la MEC 
puede regular el comportamiento cie una célula. Por ejempío, 
ciertas células en un embriún en desarrollo rntgran a lo largo 
de vias específicas, ajustando la oriemación de sus micro fila- 
mentos a !a “textura” de las fibras de ia matriz extracelular. 
Los investigadores Lambi én están descubriendo que la matriz 
extracelular alrededor de una célula puede influir en la activi- 
clad de los genes en el núcleo. La información acerca de la MEC 
líega hasta el núcleo por una combmaciõn de vias de senaliza- 
ción mecânicas y químicas, t.as sehal.es mecânicas implican a 
la fibronectina, las imegrinas y los microfi lamentos dei citoes- 
queleto, Los câmbios en el dtoesqueleto pueden, a su vez, 
desencadenar serial es químicas dentro de la célula, que produ- 
cen câmbios en el conjunto de proteínas que fabrica la célula 
y, en consecuencia, câmbios en la función de la célula. De esta 
manera, la matriz extracelular de un tejido particular puede 
contribuir a coordinar el comportamiento de Lodas Las células 
de este tejido. Las conexíones directas entre las células tam- 
bién participan en esta coordinación, eomo explicaremos a 
continuación. 

Union es intercelulares 

Las células de un animal o una planta están organizadas en 
tejidos, enganos y sistemas orgânicos Las células vecinas con fre- 
cuencia se adhieren, interactúan y se comunican a través de 
regiones especiales de contacto físico directo. 


proteínas especificas y moléculas de RNA también pueden hacer- 
lo. Las macromoléculas que son transportadas a las células veci- 
nas ilegarían hasta los plasmodesmas desplazãndose a lo largo de 
las fibras dei dtoesqueleto. 

An í males; uniones esirachas, desmosomas y uniones 
en hendidura 

En los animales hay tres tipos principales de uniones inter- 
celulares: las uniones es trechos, los des n tosemos y las uniones en 
hendidura o comuniamles (que son Ias más parecidas a los plas- 
modesmas de las plantas). Eos ires tipos son especialmente fre- 
cu entes en el tejido epitelial, que reviste las superfícies internas 
dei cuerpo, La figura 6-31 presema células epiteÜales dei reves- 
timiento intestinal para ilustrar estas uniones: por favor, estudie 
esta figura antes de continuar. 


Evaluadon de concepios 


I. <De qué manera las células de las plantas y los animafes 
mulücelulares se diferencian a nivel estmctural, de las 
plantas o los anirnales unicelulares? 

2* iQüé características de la pared de una célula vegetal y 
de la matriz extracelular de una célula animal les permi- 
ten a las células satisfacer su necesidad de intercambiar 
matéria e información con su ambiente externo? 

Vèanse las respuestas en el Apêndice Â . 


Plantas: píasmoriesmas 

Pareceria que las paredes no vivientes de las células de las 
plantas aíslan a las células unas de otras. Pero, en reatídad, como 
se muestxa en la figura 6-30 ; las paredes de las células vegeta- 
les están perforadas por canales denominados plasmodesmas 
(dei griego d es mos, unir). El citosol pasa a través de los plasmo- 
desmas y comunica los ambientes químicos de células adyacen- 
Les. Estas conexiones unifican la mayor parte de la planta en una 
cominuidad viviente Las membranas plasmãticas de las células 
adyacentes revisten el canal de cada plasmodesma y de esa 
manera, se continua una con la otra. El agua y los pequenos 
solutos pueden atravesar libre mente de célula a célula y expe- 
rimentos redentes han mostrado que en ciertas circunstancias 
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A Fig, 6-30. Píasmodésmas entre células vegetales. El citoplasma 
de una célula vegetal se conti núa con el citoplasma de su vecina a tra- 
vés de los plasmodesmas, canales que atraviesan las paredes de Ja célu- 
la (MET), 


La célula: una unida d viva mayor que la suma 
de sus partes 

Desde la perspectiva general de la organizaciõn comparti- 
mentai general de ia célula hasta la inspección más deiallada 
de la estmetura de cada orgãnulo, este viaje a través de la célu- 
la nos ha proporcionado muchas oportunidades de correlacio- 
nar la estructura con la lunción (ésta seria un buen momento 
para repasar la estructura celular analizando nuevamente la 
figura 6-9, pp. 100 y 101). Pero aunque diseccionemos la célu- 
la, es importante recordar que ninguno de sus orgánulos fun- 
ciona en forma aislada. Como ejemplo de la integraçión 
celular, consideremos la escena microscópica de la figura 6- 
32. La célula grande es un macrófago (fig. 6- Ha). Contribuye 
a defender el cuerpo de las infecciones, incorporando bactérias 
(las células más pequenas) dentro de vesículas fagocitarias. El 
macrófago se despi aza a lo largo de una superfície y alcanza a 
las bactérias mediante delgados seudópodos (llamados fílópo- 
dos), En estos movimienios, los filamentos de acrina interac- 
túan con otros elementos dei dtoesqueleto. Después de que el 
macrófago engloba a las bactérias, éstas son destruídas por los 
lisosomas, que son producidos por el sofisticado sistema de 
en do membranas. Las enzimas digestivas de los lisosomas y tas 
proteínas dei dtoesqueleto se simetizan en los ribosomas. La 
síntesis de estas proteínas es programada por mensajes genéti- 
cos enviados desde el DNA en el núcleo. Todos estos procesos 
requieren energia, la cual proporcionan las mitocondrias en 
forma de ATP Las funciones celulares se originan en la organi- 
zación celular: la célula es una unídad viva mayor que la suma 
de sus partes. 
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UNIONES ESTRECHAS 


En Las uniones estrechas las membranas de 
las células adyacentes están estrechameme 
presíonadas una contra la otra, mamenidas 
juntas mediante proteínas específicas (viole- 
ta), Al formar un tierre coniinuo alrededor 
de la célula, las uniones estrechas impiden la 
sal ida dd liquido exiracelular a través de una 
capa de células epitehales. 


DESMOSOMAS 


Los desmosonias (también ílamados uniones 
de anclaje) funciooan coma remaches, que 
aseguran a las células juntas dentro de fuertes 
vaínasl Los filamentos intermédios constituí- 
dos por robustas proteínas de queratina audan 
los desmosomâs en el citoplasma. 


UNIONES EN HENDIDURA 


Las uniones cn hendidura (también denomi- 
nadas uniones comunLcaniesl forman canal es 
citoplasmátícos entre células adyacentes. Las 
uniones en hendidura están constituídas por 
proteínas de membrana es pedales que rode 
an un poro, a través dei cual ptieden pasãr 
íones, hídratos de carbono, ammoácídos y 
otras moléculas pequenas. Las uniones en hen- 
didura son necesarias para la comunicadõn 
entre las células en diferentes tipos de tejidos, 
entre eitos, el músculo cardíaco y el embrión 
animal, 


Fig. 6-32. La emergencia de funciones celulares a partir de la 
cooperación de vários orgánulos. La capacidad de este macrófago 
(marrón) de reconocer, captar y destruir bactérias (amarilb) es una acti- 
vidad coordinada de la totalidad de la célula. Su citoesqueleto, sus liso- 
somas y su membrana plasmática son los componentes que realizan la 
función de la fagocítosis (MEB cobreada). 
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EVALUÂCTQN DE CONOCEvlIENIüS 


| A iuc eva! n a ció .) 

1 . Los sintomas de un trastomo hereditário en los seres humanos 
incluyen problemas respiratórios y es te ri li da d masculina. ^Cuál de 
las siguiemes es una hipótesis razonable sobre la base molecular de 
este trastomo? (explique Ia respuesta) . 

a. Una enzima defectupsa en la mitocondna. 

b. Moléculas defecmosas de aaina en los micro filamentos celulares. 

c. Moléculas deFectuosas de dinefna en los cilios y los flagelos. 

d. Enzimas hidvolíticas anormales en los iisosomas. 

e. Ensamblaje defectuoso de los ribosomas en el nucléolo. 

2. Elija el enunciado que caracteriza correctamente a los ribosomas 
unidos: 

a. Los ribosomas unidos estãn delimitados por su propia membrana 

b. Los ribosomas libres y unidos son estmctural mente diferentes 

c. Los ribosomas unidos general mente sintetizam proteínas de 
membrana y proteínas secretoras. 

d. La localizadón más írecuente de los ribosomas unidos es la 
superfície dtoplasmática de ta membrana plasmática. 

e. Todas las anteriores. 

3. iCuál de los siguietites componentes no se considera parte dei sis- 
tema de endomembranas? 

a. I„a envoltura nuclear d. La membrana plasmática. 

b. EI cloToplasto. e. El RE, 

c. El aparato de Golgi. 

4. Las células dei pâncreas incorporan aminoácidos marcados con 
radioactmdad en las proteínas. Este ,s marcado" de proteínas recien- 
temente sintetizadas permite al investigador seguir la localizadón 
de estas proteínas en la célula. En este caso estamos siguiendo a 
una enzima que eventual mente es seereiada por las células pancreá- 
ticas. ^Cuál de las siguiemes es ta vía más probable de los movi- 
mientos de esta proteína en la célula? 

a. RE — > aparato de Golgi — > nUcleo. 

b. Aparato de Golgi — > RE — > lisosoma. 

c. Núcleo — > RE — > aparato de Golgi. 

d. RE — > aparato de Golgi vesículas que se íusionan con la mem- 
brana plasmática. 

e. RE — * Iisosomas — > vesículas que se íusionan con la membrana 
plasmática. 

5. ^Ciiál de las siguiemes estructuras es eomún a las células animaies 
y vegetales? 

a. Cloroplasto, d. Mítocondria, 

b. Pared constituída por celulosa e. Gentríolo. 

c. Tonoplasto. 

6. ^Cuál de los siguiemes componentes está presente en una célula 
pro cario nte? 

a. Mítocondria. d. Cloroplasto. 

b. Ribosoma. e. RE. 

c. Envoltura nuclear. 

7. iQ ué tipo de célula es la mejor para es tu d i ar los Iisosomas? 

a. Una célula muscular. d. Una célula de Ia hoja de una planta. 

b. Una célula nerviosa, e. Una célula bacteriana. 

c. Un fagodto. 


8. éCuãl de los siguiemes enunciados constituye una diferencia 
correcta entre células procariontes y eucariontes atribuible a la 
ausência de un dtoesqueleto procarionte? 

a. Los orgánulos se encuentran solo en las células eucariontes. 

b. La comente dtoplasmática no se observa en los procariontes. 
c Soio las células eucariontes pueden moverse. 

d. Las células procariontes tienen paredes. 

■ e Solo ta célula eucarionte concentra su material genético en una 
región separada dei resto de la célula. 

9. iCuál de los siguiemes pares estructura-función es incotmíó? 
a Nucléolo; produectón de ribosomas. 

b. Usosoma; digestión intracelular. 

c. Ribosoma; si nte sis de proteínas. 

d Aparato de Golgi; Lrãnsito de proteínas. 

e. Microtúbulos; contracción muscular. 


10. El d anuro se une por lo menos con una de las moléculas que par- 
tícipan en la produectón de ATE Después de la exposlciôn de una 
célula al d anuro podría espera rse que la mayor parte dei cianuro 
se encuentre en: 

a. Las mi toco nd rias. d. Los Iisosomas. 

b. Los ribosomas. e. El retículo endoplasmãtico. 

c. Los peroxisomas. 

Véanse /as respuestfls en d Apêndice A. 



Aunque las similitudes entre las células revelan la unidad evolutiva de 
la vida, las células pueden difereuciarse de maneia especucular en su 
estruetura. i Quê aspectos de la estruetura celular revelan mejor su uni- 
dad evolutiva? ^Cuales son algunos ej em pios de modificaciones celula- 
res especializadas? 


Problemas científicos 




Imagínese la proteína X, destinada a la membrana plasmática de una 
célula. Suponga que el mRNA que transporta el mensaje genético para 
la proteína X ya ha sido traducido por los ribosomas en un cultivo de 
tejidos. Usted recoge las células, las rompe para abrirías y lueg,o frac- 
ciona su contenído mediante centrifugadón diferencial, como se mues- 
tra en la figura 6-5. ^En e! precipitado de qué fracción esperaria 
encontrar La proteína X? Explique su respuesta describiendo el trânsito 
de la proLelna X a través de la célula. 



Los médicos de la Universidad de Califórnia extirparon el bazo de un 
hombre, tratamiemo estãndar para cíerto tipo de leucemia. La enfer- 
medad no recidivó. Los investigadores conservaron atgunas de las 
células esplénicas vivas en un medio nutriente. Encontraron que algu- 
nas de Ias células producian una proteína sanguínea que sc mostraba 
prometedora para el tratamiemo dei câncer y dei SIDA. Los investiga- 
dores obtuvieron la patente de esas células. El paciente inicio un pleito 
y exígió compartir las ganancias de cualquier produeto derivado de sus 
células. La Corte Suprema de Califórnia se expidíó en contra dei 
paciente y sostuvo que su demanda Ll amenaza destruir el incentivo 
económico para desarrollar investigaciones médicas importantes’ 1 . La 
Corte Suprema de los Estados Unidos estuvo de acuerdo. ^Piensa 
usted que a este paciente se le trato de forma adecuada? iQué más le 
gustaría saber acerca de este caso que le ayudaria a formar su opinión? 


capítulo 6 Un viaje por la célula 123 



A Fig, 7-1. La membrana plasmátioa. 


Conceptos clave 


7-1 Las membranas celulares son mosaicos fluidos 
de lípidos y proteínas 

7*2 La estructura de la membrana determina 
su permeabilidad selectiva 

7-3 El transporte pasivo es la difusión de una 
snstancia a través de la membrana sin gasto 
de energia 

7-4 El transporte activo utiliza energia para mover 
los solutos en contra de sus gradientes 

7-5 El transporte masivo a través de la membrana 
se prodiice por exocitosis y endocitosis 


Panorama general 


La vida en los limites 

L a membrana plasmãtíca es el limite de la vida, la frontera 
que separa la célula viva dei medio inerte. Se trata de una 
película de $ 0 lamente S nm de espesor -se requeririaii más 
de 8 000 membranas plasmâticas para igualar el espesor de esta 
página- que controla el tráfico de sustancias liada dentro y hacia 
íuera de la célula a la que rodea. Como todas las membranas bio- 
lógicas, la membrana plasmãtíca presema una permeabilidad 
selectiva; es decir, permite que cimas sustancias la atraviesen con 
mayor lacilidad que otras. Uno de tos episodios más tempranos en 
la evolución de la vida pudo haber sido la formación de una mem- 
brana que encerro una solución diferente de la solución circun- 
dante, permit tendo aún la captación de nutrientes y la eliminación 
de productos de desecho, La capacidad de la célula de discriminar 
sus intercâmbios químicos con su entorno es fundamental para Ia 
vida, y la membrana plasmãüca y las moléculas que la componen 
son las que hacen posible esta selectividad. 

En este capítulo se aprenderá como tas membranas celulares 
con t rol a n el trânsito de las sustancias. Guando se otorgó el Prêmio 


Nobel de Química det ano 2003 a Peter Ágre (véase la entrevista 
en pp. 92-93) y Rodertck MacKinnon, dos científicos que inves- 
tigaron como se transportan et agua y ciertos iones específicos 
dentro y iuera de la célula, se destaco la importância de la per- 
meabilidad selectiv a. Nos concentraremos en la membrana plas- 
mãriea, la membrana más externa de la célula, representada en Ia 
figura 7-1. Sin embargo, los mismos princípios generales dcl 
trânsito a través de la membrana tambíén se aplican a las dife- 
rentes variedades de membranas internas que co m parti men - 
talizan la célula eucarionte. Para com prender de qué modo 
funcionan las membranas comenzaremos examinando su arqui- 
tectura. 


Concepto 


Las membranas celulares son 
mosaicos fluidos de lípidos 
y proteínas 

Los lípidos y las proteínas son íos componentes esendales de 
Ias membranas, aunque los bidratos de carbono tambíén son 
importantes. Los lípidos más abundantes en ambas membranas 
son los fosfolípidos. La capacidad de los fosfolípidos para formar 
membranas es inherente a su estructura molecular. Un fosfolípi- 
do es una molécula anfipática, Io que significa que tiene tanto 
una región hidrófila como una regíón hidrofoba (fig. 5-13). 
Oiros tipos de lípidos de. membrana tambíén son anfipã ticos. 
Más aún, la mayoría de las proteínas de las membranas tienen 
tambíén regiones hídrófobas e hidrófilas, 

(■Como se disponen los fosfolípidos y las proteínas en las 
membranas de Ias células? Ya se observo el modelo dei orden de 
estas moléculas general men te aeeptado en el capítulo 6 (fig. 6-8). 
En este modelo de mosaico fluido, la membrana es una 
estructura fluida con un “mosaico” de varias proteínas embe- 
bidas en o adhe ridas a una doble capa (bicapa) de fosfolípidos. 
Comentaremos este modelo de forma detallada, comenzando por 
la historia de cómo se desarrollõ. 
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Modelos de membrana: problemas eieníífícos 


Los científicos comenzaron a construir modelos moleculares 
de la membrana décadas antes de que las membranas fueran vis- 
tas por primeva vez con el microscopio electrónico en la década 
de 1950. En 1915, las membranas aisladas de los glóbulos rojos 
se analizaron quimicamente y se eneontrõ que estaban compues- 
tas de lípidos y proteínas, Diez anos más tarde, dos científicos 
holandeses, E, Gorter y E G rendei, alírmaron que las membranas 
celulares deblan ser realmente bi capas de fosfolípidos. Una doble 
de capa de moléculas con esa distribución podría existir como 
una frontera estable entre dos compartimentos acuosos porque 
esa distribución molecular protege a tas colas hidrófobas de los 
fosfolípidos dei agua, mientras que a! tnisrnc tiempo expone tas 
cabezas hidrófilas ai agua (fig, 7 - 2 ). 

Con la conclusión de que una bicapa fosfolipidica era la prin- 
cipal estructura de una membrana, la próxima pregunta fue la de 
dónde se ubicaban las proteínas, Aunque las cabezas de los fos- 
folípidos son hidrófilas, la superfície de una membrana que está 
constituída por un bicapa fosfolipidica pura se adhiere con 
menos fuerza al agua que la superficie de una membrana bioló- 
gica. Considerando estos datos, en 1935 Hugh Davson y James 
Danielli sugirieron que esta diferencia podría explicarse si la 
membrana estuviera recubíena en ambas caras por proteínas 
hidrófilas, Propusieron un modelo en forma de sandwich: una 
bicapa fosfolipidica entre dos capas de proteínas. 

Cuando los investigadores utilizaron por primera vez el 
microscopio electrónico para estudiar las células en la década de 
1950, las imágenes obtenidas pareci eron confirmar el modelo 
de Davson y Daniel li. En 1a década de 19ÓQ, el modelo dei sand- 
wich de Davson y Danielli fue a mpl iamente acéptado, no sola- 
mente como ta estructura de la membrana pl asm ática, sino de 
todas las membranas internas de la célula. Sin embargo, al íinal 
de esa década, muchos biólogos celulares reconocíeron dos pro- 
blemas con este modelo. En primer lugar se cuestionó la genera- 
lización de que todas las membranas de la célula eran idênticas. 
Mientras que la membrana plasmãtica tiene un espesor de 7 a B 
rnn y tiene una estructura en ires capas en el microscopio elec- 
trónico, la membrana interna de una mi to con- 
d ria tiene so lamente 6 nm de espesor y tiene d 
aspecto de una hilera de cuentas de rosário. Las 
membranas mitocondriales tamhién tienen un 
porcentaje sustancial mente mayor de proteínas 
que Ias membranas plasmãticas y existen diie- 
rencias en las ctases específicas de fosfolípidos y 
otros lípidos. En resumen, las membranas con 
diferentes funciones tienen ona estructura y 
composíción química diferente. 

En segundo lugar, un problema mas 
grave con ei modelo dei sandwich fue 
Ia ubícación de Ias proteínas, A die- 



Cabeza 

hidrófila 


AGUA 


Cola 
hidrófoba 



AGUA 



renda de las proteínas disueltas en d citosol, las proteínas de 
membrana no son demasiado solubles en el agua. Las proteínas 
de membrana tienen regiones hidrófobas, como también regi o - 
nes hidrófilas (es dedr, son anfipáticas). Si estas proteínas estu- 
vieran extendidas en Ia superficie de la membrana, sus partes 
hidrófobas se hallarían en un medio acuoso. 

En 1972, S. j. Singer y G. Nicolson propusieron que las pro- 
teínas de membrana estaban dispersas e inseriadas individual- 
mente en la bicapa fosfolipidica, so lamente con sus regiones 
hidrófilas expuestas al agua, sobresaliendo lo suficientemente 
lejos de la bicapa (fig. 7-3), Esta organizadón molecular maxi- 
mizaria el contacto de Ias regiones hidrófilas de las proteínas y de 
los fosfolípidos con el agua, y le proporcionaria a sus partes 
hidrófobas un medio no acuoso. De acuerdo con este modelo, Ia 
membrana es un mosaico de moléculas proteicas que fio ta en 
una bicapa fluida de fosfolípidos. 

Un método de preparación de células para la microscopia 
electrónica denominado criofraetura revelo visualmente que las 
proteínas están embebidas en la bicapa fosfolipidica de la mem- 
brana. La criofraetura divide la membrana a lo largo de la parte 
media de su bicapa fosfolipidica. Cuando las mitades de la mem- 
brana fracturada se observan con el microscopio electrónico, el 
interior de Ia bicapa aparece como si estuviera udoquinado, con 
partículas de proteínas interpuestas en una matriz lisa, como en 
el modelo de mosaico fluido (fig. 7-4). Otras evidencias también 
avalan esta disposidón, 

Los modelos son propuestos por los científicos como hlpóte- 
sis, como maneias de organizar y explicar la informa ción exis- 
tente. Re e mpl azar un modelo de estructura de la membrana por 
oLro no significa que cl modelo inicial no sea válido. La acepta- 
ción o el rechazo de un modelo depende de cuãnto se ajuste a las 
observaciones y expliquen los resultados cxperimentales. Un 
buen modelo también sustenta predicei ones que le dan forma a 
ia investi gación futura. Los modelos inspíran experimentos, y 
pocos modelos sob revi ven a estas pruebas sin mòdificaciones. 
Los nuevos hallazgos pueden de te num ar que un modelo se 
vuelva obsoleto; pero, aún así 5 puede ser que no sea totalmen- 
te dejado de lado, sino revisado para incorporar las nuevas 
observaciones, El modelo de! mosaico Cuido se está refinando de 
mane r a permanente y es posible que algún día sea sometido a 
una nueva revisíón, 

Veamos ahora con mayor detalle la estructura de la membra- 
na, comenzando con la capacidad de los lípidos y las proteínas 
dc despi azarse lateral mente dentro de la membrana. 



Región hidrófoba de fa proteína 


1 Fig. 7-2. La bicapa fosfolipidica (sección transversal). 


A Fig. 7-3. Modelo dei mosaico fluido de las membranas* 
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Una membrana celular puede escíndirse en sus 
dos capas H mostrando la ultraestructura dei Interior de la membrana. 


TÉCNÍCA 


üna célula se congela y se corta, El plano de 
corte o fractura generalmente sigue la paite interna hidrófoba de la 
membrana, y divide la bica p a fosfolípidica en dos capas separadas. 
Todas las proteínas de membrana quedan en una de las capas. 



Membrana Capa 

plasmática dtopíasmátíca 


r 


RES 



Estas MEES muestran las proteínas de membrana 
(las "protuberâncias 1 ") en las dos capas, para ilustrar que las proteínas 
están embebidas en la bicapa fosfoliptdica. 



Capa extrace lular Capa dtop 1 as má ti ca 



Fluidez de las membranas 

Las membranas no son hojas estáticas de moléculas manteni- 
das rigidamente en su lugar. En principio una membrana se man- 
tiene unida por las imeracciones hidrófobas, que son mucho más 
débiles que los enlaces covalentês (fig. 5-20) r Muchos de los Ifpí- 
dos y algunas de las proteínas pueden desplazarse lateralmente; 
es decfo en el plano de ía membrana (fig. 7-Sa). Sin embargo, es 
bastante infrecuente* que una molécula se desplace de manera 
transversal a través de la membrana, cambiando su ubicación 
desde una capa de fosfolípidos a la otra; para que esto suceda, la 
parte hidrófila de la molécula debe cruzarei núcleo central hidró- 
fobo de la membrana, mediante un movimiento alternado de 
translocactón Cflip-flop”). 

El movimiento lateral de los fosfolípidos dentro de la membrana 
es rápido. Los fosfolípidos adyacentes alteran sus posiciones cerca de 
IO 7 veces por segundo, lo que significa que un fosfolipido puede des- 
plazarse alrededor de 2 um —la longitud de una célula bacteriana típi- 
ca— en 1 segundo. Si bien las proteínas son mucho más grandes que 
los llpidos y se mueven con mayor lentitud, algunas proteínas de 
Tnembrana realizan efectivamente un desplazamiento a la deriva 
(íig. 7-6) Y algunas proteínas de membrana parecen mo verse de 
una manem altamente dirigida, quizás impulsadas a lo largo de fibras 
dei citoesqueleto por proteínas motoras conectadas a las regfones 
citoplasm ancas de las proteínas de membrana. Sin embargo, muchas 
otras proteínas de membrana parecen mantenerse virtual mente 
inmóviles mediante sus adhe rendas al dtoesqueleto. 

Una membrana permanece fluida a medida que desciende la 
temperatura, hasta que finalmente los fosfolípidos se agrupa n en 







' * % r * * 


Movimiento lateral 
HG 7 veces por segundo) 


FJip-flop" movimiento alternado 
de translocactón (-* una vez por mes) 


(a) Movimiento de los fosfolípidos. Los líprdos en una membrana se 
desplazan en forma lateral, pero e! movimiento de transi oca ción a 
través de la membrana es suma mente raro. 


Fluido Viscoso 



Colas de hidrocarburos no Colas de hidrocarburos 

saturados con curvaturas saturados 


(b) Fluidez de la membrana. Las colas de hidrocarburos no saturados 
de los fosfolípidos tienen curvaturas que impiden que las moléculas 
se agrupen compactamente, lo que aumenta la fluidez de la 
membrana. 



Colesterol 


(c) El colesterol en la membrana de una célula animal. El colesterol 
reduce la fluidez de la membrana a temperaturas moderadas y 
íambién reduce el movimiento de los fosfolípidos, pero a bajas 
temperaturas impíde la solídificación y destruye el agrupamiento 
regular de los fosfolípidos. 


4 Fig. 7-5. La fluidez de las membranas. 


una disposiciôn muy compacta y la membrana se solidifica asi 
como la grasa dei tocino forma la manteca de cerdo cuando se 
enfría. La temperatura a la cual la membrana se solidifica 
depende de los tipos de llpidos que la componen. La membra- 
na permanece fluida a una temperatura mas baja si es rica en fos- 
folípidos con colas de hidrocarburos no saturado^ (figs, 5-12 y 
5-13). A causa de los codos o curvaturas en las colas donde se 
localizan los dobles enlaces, los hidrocarburos no saturados no 
pueden agruparse de forma tan estrecha como los hidrocarburos 
saturados y esto vuelve a la membrana más fluida (fig, 7-5b), 

El este roí de colesterol, que se focaliza en forma de curia entre 
las moléculas de fosfolípidos en las membranas plasmáticas de 
las células animales, tiene diferentes efectos en la fluidez de la 
membrana a diferentes temperaturas (fig, 7 -5c). Con tempera- 
turas relativamente cálidas -por ejemplo a 37 °C, la temperatura 
corporal dcl ser humano- el colesterol disminuye la íluidez de la 
membrana al restringir el movimiento de los fosfolípidos. Sin 
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êígjwa 7 - 5 ' 

iSe mueven Ias proteínas de 

membrana? 

EXPERIMENTO 


Los investigadores marcaron las proteínas de la 

membrana plasmática de una célula de ratõn y de una célula hum 3 " 3 
con dos marcadores diferentes y fusionaron las células. Mediante 
microscopio observa ron los marcadores en la célula híbrida. 


RESULTADOS 


La nriezda de las proteínas de la membrana dei 
ratón y ia humana indica que por lo menos algunas proteínas de 
membrana se despiazan lateralmente dentro dei plano de la 
membrana plasmática. 


membrana 


Mezcla de 
proteínas 
pasada 
una hora 


Célula de ratón 

Célula humana 


Célula híbrida 


embargo, como d colesterol también evita el agrupamiento com- 
pacto de los Épsfolípidos, disminuye la temperatura requerida 
para que la membrana se solidifique. Por esa razón, el colesterol 
puede considera rse como un “amortíguador de temperatura” 
para la membrana que compensa las modificaciones de la fluidez 
de la membrana que pueden sei causadas por los câmbios de la 
temperatura. 

■— Las membranas deben ser fluidas para funcionar en formai 
apropiada; a menudo son tan fluidas como el aceite comestible. 
Guando una membrana se solidifica, cambia su permeabilidad y 
ias proteínas enzimáticas de Ia membrana pueden volverse inac- 
tivas; por ejemplo. si su actmdáiTèçige que se desplacen lateral- 
mente dentro de la membrana. I a Composta ón lipídíca de las 
membranas celulares puede modifica rse como una adaptación a 
las temperaturas cambiantes. Por ejemplo, en muchas plantas 
que toleran frios extremos, como et trigo de invierno, el porcen- 
taje de fosfolípidos insaturados aumenta en el otono, una adap- 
tación que protege a las membranas de la solidificaeión durante 
el invíemo. 

Proteínas de membrana y sus funciones 

Àhora explicaremos la cuestión dei mosaica en el modelo dei 
mosaico fluido. Una membrana es un collagc de diferentes proteí- 
nas embebidas en la matriz fluida de la bicapa lipídíca <fig. 7 - 7 ), 
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A Fig. 7-7, Estructura detallada de la membrana plasmática de una célula anima! (corte transversal). 
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Por ejemplo, hasta a hora se han encontrado más de 50 clases de 
proteínas en la membrana plasmáiica de los glóbulos rojos, Los 
fósfolípídós íorman ia estructura principal de la membrana, pero 
las proteínas determinan la mayor pane de las funciones espe- 
cificas de la misma. Diferentes tipos de células contienen dife- 
rentes grupos de proteínas de membrana, y cada una de las 
■ diferentes membranas dentro de una célula Líene un conjunto 
único de proteínas. 

Obsérvese en la figura 7-7 que hay dos poblaciones principa- 
les de proteínas de membrana. Las proteínas integrales pene- 
tran en región hidrófoba central de la bicapa lipidica, Muchas 
son proteínas £ r uns/nem b tcuui , que airaviesan la membrana por 
completa Las regiones hídrotobas de una proteína integral son 
una o mãs bandas de a minó ácidos no polares ( fig. 5-17), gene- 
ralmente enrolladas en hélices a (fig. 7-8). Las partes hidrófilas 
de la molécula estãn expuestás a las soluciones acuosas en una de 
las caras de la membrana. Las proteínas periféricas no estãn 
embebidas en la bicapa lipidica; son apêndices unidos debil- 
mente a la superfície de la membrana, a menudo a las panes 
expuesias de las proteínas integrales (fig. 7-7). 

En la cara dtoplasmãtica de la membrana plasmáiica algunas 
proteínas de membrana se mantienen en su lugar por sus adhe- 
rendas al dtoesqueleto, Y en la cara exterior, cíertas proteínas de 
membrana se adhieren a las fibras de la matriz extracelular (fig. 
6-29; las integrinás son un tipo de proteínas integrales). Estas 
adherencias le confieren a la célula animal una armazõn de 
mayor fortaleza que la que la membrana plasmáiica por sí sola 
pod ria proporei onarles. 

La figura 7-9 presenta un panorama general de ias seis fun- 
ciones prindpales que realizan las proteínas de la membrana 



A Fig. 7-s. Estructura de una proteína transmembrana. La prote- 
ína que aqui se muestra, la bacteriorrodopsina (una proteína de trans- 
porte bacteriana.L tiene una orientacíón característica dentro de la 
membrana, con fos extremos N-termtnales fuera de la célula y los C -ter- 
mina les dentro Este modelo de cintas destaca Ia estructura secundaria 
en hélice <x de las partes hidrófobas de la proteína, que se localízan 
principalmente en el centro hidrófobo de la membrana. La proteína pre- 
senta siete hélices transmembrana (dibujadas como cilindros para des- 
tacarias). Los segmentos hidrófilos no heljcoidales de ia proteína estãn 
en contacto con las soluciones acuosas en las caras extracelular y cíto- 
pfasmátíca de la membrana. 


(a) Transporte (Izquíerda). Una proteína que 
atraviesa la membrana puede formar un 
canal hidrófilo a través de la membrana 
que es se lectivo para un determinado 
soluto. (Derecha). Qtras proteínas de 
transporte desplazan una sustância de un 
lado de la membrana al oiro cambiando su 
forma. Algunas de estas proteínas 
hidrolizan ATP como fuente de energia 
para bombear sustancias activamente a 
través de la membrana. 



(b) Actividad enzimática, Una proteína 
embebida en la membrana puede ser 
una enzima con su sitio activo expuesto 
a las sustancias de ia solurión adyacente. 
En algunos casos, muchas enzimas de 
una membrana están organizadas como 
un equipo que lleva a cabo pasos 
secuentiales de una vía metabólica, 



(c) Transducción de senales. Una 

proteína de membrana puede tener un 
sitio de unión con una forma específica 
que se adapta a un mensajero químico 
como, por ejemplo, una hormona. El 
mensajero externo (senal) puede 
ocasionar un cambio en la 
conformación de la proteína (receptor) 
que transmite el mensaje al interior de 
la célula. 


(d) Reconorimiento intercelular. 

Algunas glucoproteínas funcionan 
como etiquetas de identificadón que 
son reconoridas específicamente por 
otras células. 



(e) Uniones intercelulares* Las proteínas 
de membrana de células adyacentes 
pueden engancha rse mediante vários 
tipos de uniones, como por ejemplo las 
uniones en hendidura o las uniones 
estrechas (fig. 6-31). 


(f) Adherencia al citoesqueleto y a la 
matriz extracelular (MEC). Los 

mierofila-mentos u otros elementos dei 
citoesque-leto pueden estar unidos a 
proteínas de membrana, una función que 
ayuda a man-tener ia forma de la célula y 
estabiliza la localizacíón de ciertas 
proteínas de mem-brana. Las proteínas que 
se adhieren a la MEC pueden coordinar los 
i n te rca m b i os extrace lulares e i ntracel u la res 
(fiq. 6-29), 

A Fíg. 7-9. Algunas funciones de las proteínas de membrana. 

En muchos casos, una sola proteína realiza una combinación de estas 
tareas. 
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plasmática. Una célula aislada puede tener proteínas de mem- 
brana que llevan a cabo varias de estas funciones, y una única 
proteína puede tener múltiples funciones. Por esa razón, la mem- 
brana es un mosaico tanto funcional, conto estmcmraL 

El papel de los hidratas de carbono de 

las membranas en el reconocimiento intercelular 

El reconocimiento intercelular, la capaddad de una célula de 
diferenciar entre un tipo de célula vecina de otra, es esendal para 
el funcionamiento de un organismos Es importante, por ejemplo, 
en la distribuciõn de ias células en los tejidos y los órganos en un 
embrión animal |Es también fundamental para el rechazo de 
células extranas (inclui das Ias de los órganos trasplantados) por 
el sistema mmuriitarío, una importante línea de defensa.en los 
ani males vertebrados (véase eap. 43). La manera en que las célu- 
las reconocen otras células es uniéndose a moléculas de superfí- 
cie, con frecuencia hidra tos de Carbono, de la membrana 
plasmática (figura 7 -9 d). 

Los hid ratos de carbono de la membrana habitual mente son 
cadenas ramificadas cortas con menos de 15 unidades de mono- 
sacárídos, Algunos de estos hid ratos de carbono estan unidos por 
enlaces covalentes a los Upidos para formar moléculas que se 
denominan glucolípidos (gíuco se refiere a la presencia de 
hid ratos de carbono). La mayoría, sin embargo, estan unidos 
por enlaces covalentes a las proteínas, y se llaman entonces glu- 
co proteínas (figura 7-7). 

Los liídi atos de carbono en la cara externa de la membrana 
plasmãttea varian de especie a especie, entre indivíduos de la 
misma especie y aun entre un tipo celular y otro de un mísmo 
indivíduo. La diversidad de las moléculas y su ipcalización en la 
superfície de la célula permite a los hidratas de carbono de la 
membrana funcionar como marcadores que distinguen una célu- 
la de otra. For ejemplo, los cuatro tipos de grupos sanguíneos de 
la sangre humana, denominados A, B, AB y 0, reflejan las varia- 
ciones en tos hidratos de carbono de la superfície de los glóbu- 
los rojos. 

Síntesis y lateralidad de las membranas 

Las membranas tienen dos caras diferentes, la externa y la 
interna. Las dos capas de Upidos pueden diferencíarse en su 
composición lipldica específica, y cada proteína tiene una orien- 
tación direccional en la membrana (figura 7-8). Guando una 
vesícula se fusiona con la membrana plasmática, la capa externa 
de la vesícula se situa a coiitinuación de la capa citoplasmática de 
la membrana plasmática. Por esa razón, las moléculas que 
comienzan en la cara interna dei RE, terminan en la cara externa 
de la membrana plasma tica. 

El proceso, que se muestra en la figura 7-10, comíenza con 
0 la síntesis de las proteínas y los lípidos de membrana en el 
retículo endoplasmático. Los hidratos de carbono (cie color 
verde) se unen a las proteínas (violeta) para formar gluco proteí- 
nas. Las pordones hidrocarbonadas pueden entonces ser modifi- 
cadas. 0 Dentro dei aparato de GólgL las glucopro temas 
experimentan nuevas modificaciones en los hidratos de carbono, 
y los lípidos adquieren hidratos de carbono y se transformai! en 
glucolípidos. Las proteínas transmembrana ("pesas" de color 
violeta), los glucolípidos de membrana y las proteínas de secre- 
ción (esferas de color violeta) son transportadas en vesículas 
hacia la membrana plasmãtíca, jj Allí, las vesículas se fusionan 
con la membrana y se liberan las proteínas de secredón de la 
célula, La fusión de las vesículas coloca a los hidratos de carbo- 
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A Fig. 7-10, Síntesis de los componentes de la membrana y su 
orientadón en la membrana resultante, la membrana plasmática 
tiene dos lados, o caras, . diferentes, la cara citoplasmática y la extrace- 
lular. La cara extraceluiar se origina a partir de la cara interna dei RE, dei 
aparato de Golgi y de las membranas de las vesículas. 


no de las glucoproieínas y los glucolípidos de la membrana en la 
cava externa de la membrana plasmática. De esta manera, la dis- 
tribución asi métrica de las proteínas, los lípidos y sus hidratos de 
carbono asociados en la membrana plasmática ya está determi- 
nada cuando la membrana es construída en el RE y en eí apara- 
to de Golgi. 


Evaluactón de conccpios 


1. ^Córno se espera que varíen los niveles de saturación de 
los ácidos grasos de la membrana en plantas adaptadas a 
un medio frio y en plantas adpatadas a un medio cálido? 

2. Los hidratos de carbono adhérídos a algunas de las pro- 
Leinas y los lípidos de la membrana plasmática se unen 
con ella a medida que la membrana se construye y refina 
en el RE y en el aparato de Golgi; la nueva membrana, 
entonces. forma vesículas de transporte que viajan hacia 
la superfície de la célula. ^En qué cara de la membrana 
de La vesícula estan los hidratos de carbono? 

Véanse las respuestüs en el Apêndice A. 
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Concepto 


La estxuctura cie la membrana 
determina su permeabilidad 
selectiva 


La membrana biológica es un ejemplo sofisticado de estruc- 
tura supramolecular -muchas moléculas ordenadas en un 
nivel de organízación más elevado- con propiedades que supe- 
ran las de las moléculas individual es. EI resto de este capítulo 
trata una de ias más importantes de estas propiedades: la capaci- 
dad de regular el transporte a través de los limites de la célula, 
una funciõn esencial para la existência de ta célula. Veremos, 
una vez más, que la forma se adapta a la funciõn. EI modelo 
de mosaico fluído ayuda a explicar de qué modo las membra- 
nas regulan el trânsito molecular de la célula, 

Un tráfico continuo de pequenas moléculas e íones se desplaza 
a través de la membrana en ambas direcciones. Consideremos 
los intercâmbios químicos entre una célula muscular y el líqui- 
do extracelular que la circunda: los hidra tos de carbono, los 
amínoáeidos y otros nutrientes entran en la célula, y se liberan 
productos metabólicos de desecho. La célula asimila el oxige- 
no para la respiración celular y expulsa dióxido de carbono, 
También regula sus concent raciones de iones inorgânicos, 
como Nau K + , Ca- y CL mediante su transporte en una direc- 
ción u otra a través de la membrana pl asmática. Aunque el 
transito de susiancias a través de la membrana es intenso, las 
membranas celulares son select ivamente permeables y las sus- 
ta n cias no cruza n esta barrera de forma indiscriminada. La 
célula tiene la capacidad de captar muchas variedades de íones 
y moléculas pequenas y excluir otras. Además, las sustancías 
que se despíazan a través de ias membranas lo hacen a dife- 
rentes velocidades. 


La permeabilidad de la bieapa lipídica 

Las moléculas hidrõfobas (no polares), como los h ido car- 
bures, el dióxido de carbono y el oxigeno, pueden disol verse 
en la bieapa lipídica de la membrana y atravesarla con facili- 
dad, sin la ayuda de las proteínas de membrana, Sin embargo, 
el núcleo centro liidrófobo de la membrana impide el paso 
directo de iones y moléculas polares, que son hidrófilas, a tra- 
vés de la membrana. Las moléculas polares, como la glucosa y 
otros hidratos de carbono, pasan sola mente de forma lenta a 
través de la bieapa lipídica, e incluso el agua, una molécula 
polar extremadamente pequena, no la atraviesa tnuy rapida- 
mente. Un átomo o molécula cargados, rodeados por su capa 
de agua (fig. 3-6) encu entran aún más dificultades para pene- 
trar Ia capa hidrófoba de la membrana. Afortunadamente, la 
bieapa lipídica es solam eme una parte de la historia de la per- 
meabilidad selectiva de la membrana. Las proteínas embebidas 
en la membrana desempenan un papel clave en Ia regulación 
dei transporte. 


brana. Algunas proteínas de transporte, denominadas proteínas 
de canal, funciõn a n formando un canal hidrófilo que determi- 
nadas moléculas o iones atómicos utilizan como un túnel para 
atravesar la membrana (figura. 7-9a t a la izquierda). Por ejem- 
plo, el paso de las moléculas de agua a través de tas membra- 
nas de ciertas células se ve enormememe facilitado por canales 
proteicos conocidos como acuaporinas (estas proteínas fueron 
descubiertas en el laboratorio de Peter Agre; véanse pp. 92-93). 
Otras proteínas de transporte, denominadas proteínas transpor- 
tadoras, toman las sustancías y cambian de forma trasladándo- 
las a través de la membrana (figura 7-9a, a la derecha). En 
ambos casos, la proteína de transporte es específica de la sus- 
tância que traslada (desplaza) y permite únicamente a der ta 
sustancia (o sustancías) atravesar la membrana. Por ejemplo, la 
glucosa que transporta la sangre y que requíeren los glóbulos 
rojos para sus actividades celulares entra en estas células rapi- 
damente a través de proteínas de transporte específicas de la 
membrana pl asmática." Este “transportador de glucosa" es tan 
se lectivo como proteína transportadora que rechaza, incluso, a 
la ímetosa, un isómero cstruciural de la glucosa. 

Por ello, la permeabilidad selectiva de una membrana 
depende tanto de la barrera discriminatória de la bieapa lipídi- 
ca como también de las proteínas de transporte embebidas en 
la membrana. Pero, =como se determina la dirección dei trânsi- 
to a través de la membrana? En un momento determinado, una 
sustancia en particular, «sen trará o saldrã de la célula? cuál es 
el mecanismo que realmente impulsa a las moléculas a través 
de la membrana? Se dará respuesta a estas preguntas a con ti - 
nuactón, una vez que se hayan analizado las dos formas de 
transporte a través de la membrana: el transporte pasivo y el trans- 
porte activo. 


Evaluación de conceptos 



1. Dos moléculas que pueden atravesar un bieapa lipídica 
sín ayuda de las proteínas de membrana son el 0 2 y el 
CO r «íQué propiedades permiten que esto ocurra? 

2. «fPor qué lãs moléculas de agua requieren una proteína 
de transporte (acuaporina) para desplazarse rãpida- 
mente y en grandes cart t idades a través de una mem- 


brana? 


Véanse las respuestas el Apêndice A. 


Concepto 


El transporte pasivo es la difusión 
de una sustancia a través de la 
membrana sin gasto de energia 


Proteínas de transporte 

Las membranas de la célula son permeables a iones específi- 
cos y a una variedad de moléculas polares. Estas sustancías 
hidrófilas pueden evitar el contacto con la bieapa lipídica pasan- 
do a través de proteínas de transporte que atraviesan la mem- 


Las moléculas Lienen un tipo de energia denominada movi- 
miento térmico (calor). Un resultado dei movimiento térmico 
es la difusión, la tendenda de las moléculas de eualquier sus- 
tancia a diseminarse de forma homogénea en el espado dispo- 
nible. Cada molécula se. mueve de forma aleatória; no obstante, 
la difusión de una poblaclón de moléculas puede ser direccionaL 


130 unídad dos La célula 





Una buena manera de visualizar este proceso es imaginarse una 
membrana sintética que separa agua pura de una soluciôn acuo- 
sa de colorante. Supongamos que esta membrana tiene poros 
microscópicos y es permeable a las moléculas dei colorante 
(fig* 7-1 ta). Cada molécula de colorante migra aleatoriamen- 
te» pero habrã un movimiemo neto de moléculas de colorante a 
través de la membrana hasta que ambas soluciones tengan con- 
cent raciones iguales dei colorante. Una vez que se alcanza este 
punto se producirã un equilíbrio dinâmico, donde cantídades 
equivalentes de moléculas de colorante cruzarán la membrana 
por segundo > tanto en una dirección como en la otra, 

Ahora se puede enunciar una regia simple de la difusión: 
en ausência de otras íuerzas, una sustancia se difundirá desde 
donde está más concentrada hacia donde está menos concen- 

. .r . . f* *• .... . . 

irada. Dicho de otra manera, cualquier sustanda se difundirá 
a favor de su gradiente de concentración. No debe realizar- 
se ningún trabajo para que esto ocurra; la difusión es un pro- 
ceso espontâneo. Obsérvese que cada sustanda se difunde a 
favor de su propio gradiente de concentración» sin verse afec- 
tada por las diferencias de concentración de otras sustancias 
(fig. 7-lTb). 

Una grau parte dei paso de sustancias a través de la mem- 
brana celular se produce por difusión. Guando una sustancia 
está más concentrada en una cara de la membrana que en la 
otra, hay una tendência de la sustancia de difundirse a través 
de la membrana a favor de su gradiente de concentración (en 
et supuesto de que la membrana sea permeable a esa sustan- 
cia). Un ejemplo importante es la captacíón de oxigeno cie una 
célula realizando respíraeíón celular. El oxigeno di suelto se 
difunde dentro de la célula a través de la membrana plasmãti- 
ca. A medida que la respiraciõn celular consume el Ó 2 que va 


entrando, 3a difusión dentro de la célula continuará porque el 
gradiente de concentración favorece el movimiento eu esa 
dirección. 

La difusión de una sustanda a través de una membrana bio- 
lógica se denomina transporte pasivo» porque la célula no 
tiene que consumir energia para que esto suceda. El gradiente 
de concentración en si mismo representa una energia potencial 
(véase eap. 2 5 p. 36) e impulsa la difusión. Recuérdese, sin 
embargo, que ias membranas son selectivamente permeables y 
por esa razón tienen diferentes efectos en la veloddad de difu- 
sión de diferentes moléculas. En el caso de] agua, las acu a p o ri - 
nas permiten una difusión muy rápida dei agua a través de las 
membranas de ciertas células. El movimiento dei agua a través 
de la membrana plasmática tiene importantes eonsecuencías 
para las células. 

Efectos de a ósmosis sobre el equilíbrio acuoso 

Para ver cómo interactúan dos soluciones con diferentes 
concen tr aciones de solutos dibujemos un vaso en forma de U 
con una membrana selectivamente permeable que separa dos 
soluciones de bid ratos de carbono (fig, 7-12). Los poros de 
esta membrana sintética son demasiado pequenos como para 
que pasen las moléculas de bidratos de carbono» pero sufi- 
cientemente grandes para las moléculas de agua. ^Como afee- 
ta esto a la concentración de agua? Parece lógico que la 
soluciôn con la mayor concentración de solutos tu viera la 
menor concentración de agua y que, por esta razón, el agua se 
difundiría hacia esta soluciôn desde el otro lado. Sin embargo, 
en una soluciôn dilui da como La mayoiia de los líquidos bio- 
lógicos, los solutos no afectan de manera significativa a la con- 


ta) Difusión de un soluto. La membrana 
tiene poros suficientemente grandes como 
para que las moléculas de colorante pasen 
a través de ella. El movimiento aleatorio de 
las moléculas de colorante causará que 
algunas pasen a través de tos poros; esto 
sucederá con mayor f remenda en ia cara 
que tiene más moléculas, El colorante se 
difunde desde donde está más concentrado 
hacia donde está menos concentrado (se 
denomina difusión a favor de un gradiente 
de concentración). Esto conduce a un 
equilíbrio dinâmico: las moléculas de soluto 
continúan atravesando la membrana, pero 
a iguales velocidades en ambas direcciones. 
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(b) Difusión de dos solutos. Las soluciones de 
dos colora ntes diferentes están separadas 
por una membrana permeable a 
ambos. Cada colorante difunde a favor de 
su propio gradiente de concentración. Habré 
una difusión neta de! colorante violeta 
hacia la izquierda, aunque la concentración 
total de solutos era ínicialmente mayor 
dei lado izquierdo* 


A F*g, . Difusión de los solutos a través 
de una membrana Cada una de las grandes 
flechas debajo dei diagrama muestra la difusión 
neta de las moléculas dei color correspondiente. 
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A Fíg. 7-12, Ósmosis, Dos soluciones de azúcar de diferentes con- 
tentraciones están separadas por una membrana sei ecti vam ente per- 
meable, a través de la cual puede pasar el solvente (agua) pero no el 
soluto (azúcar). Las moléculas desde agua se despíazan de forma alea- 
tória y pueden pasar a través de los poros en cualquier direcdón pero, 
en conjunto, el agua se difunde desde la solución con menor concen- 
traciôn dei soluto a la solución con el soluto más concentrado. Este 
transporte de agua, u ósmosis, con ef tíempo iguala las concentrado- 
res de hidratos de carbono a ambos fados de la membrana. 


centración de agua. Por el contrario, cl agrupamiento compac- 
to de las moléculas de agua alrededor de las moléculas dei 
soluto hidrófilo determina que parte dei agua no este disponi- 
ble para cruzar la membrana. Es Ia diferencia en la concentra- 
ción dc agua libre la que es importante. Pero la consecuencia 
es Ia misma: el agua se difunde a través de la membrana desde 
la regíón de menor concentración dei soluto hasta la de mayor 
concentración hasta que las concent raciones dei soluto se 
iguala n en ambos lados de la membrana. La difusión dei agua 
a través de una membrana selectivamente permeable se deno- 
mina ósmosis. El movlmiento dei agua a través de las mem- 
branas celulares y el equilíbrio dei agua entre la célula y su 
ambiente son crucial es para los organismos, Ahora se aplicará 
a las células vivas lo que hemos aprendido acerca de ta õsmo- 
sis en sistemas arei fiei ales. 

Equilíbrio acuoso en células sin paredes 

Guando se analiza el comportamiento de una célula en una 
solución deben tenerse en cuenta Lamo la concentración dei 
soluto como la permeabilidad de la membrana. Ambos factores 
dan cuenta dei concepto de tonicidad, la capacidad de una 
solución de determinar que una célula incorpore o pierda agua. 


La tonicídad de una solución depende en parte de su concen- 
tración de solutos que no pueden atravesar la membrana (solu- 
tos no penetrantes), en relación con la concentración de estos 
dentro de la misma célula. Si hay más solutos no penetrantes en 
la solución circundante, el agua tenderá a abandonar la célula 
y vice versa. 

Si una célula sin pared, como una célula animal, está inmer- 
sa en un ambiente que es isotónico con respecto a la célula 
(iso significa “igual ) s no habrá movimiemo neto de agua a tra- 
vés de la membrana plasmática. El agua íluye a través de la mem- 
brana, pero a la misma velocidad en ambas direcciones. En un 
medio isotónico, el volumen de una célula animal es esiabie 
(fig. 7-13a). 

Ahora transferimos la célula a un solución que es hiper tó- 
nica con respecto a la célula (hiper significa u más\ en este caso, 
más solutos no penetrantes). La célula perderá agua hacia el 
medio, disrninuirá de tamano y, probablemente, morirá. Ésta es 
una de las razones por las que un aumento de la salinidad (con- 
tenido de sal) de un lago puede matar a los animales que alll 
viven; si el agua dei lago se vuelve hipertónica para las células 
de los animales, éstas pueden encogerse y mo rir Sin embargo, 
incorporar demasiada agua puede ser tan peligroso para una 
célula animal como perder agua. Si ubicamos la célula en una 
solución que es hipotõnica para la célula (hipo significa 
“menos 1 '), el agua entrará en la célula con mayor rapidez que 
con ía que sale de ella y la célula se hinchará y estaUará como 
un globo de agua demasiado Ileno. 

Una célula sin paredes rígidas no puede tolerar ni una incòr- 
poraciõn excesiva ni una perdida desmesurada de agua, Este 
problema de equilíbrio acuoso se resuelve automáticamente si 
esta célula vive en un ambiente isotónico. El agua de mar es 
isotónica para muehos invertebrados marinos. Las células de la 
mayor parte de los animales terrestres (que habitan eu la tierra) 
están bana das en un líquido extracelular que es isotónico con 
respecto a las células. Los animales y otros organismos sin pare- 
des celulares rígidas que viven en ambientes hipenónicos o 
hipo tónicos deben tener adaptaciones especiales para su 
osmorregulación, o control dei equilíbrio acuoso. Por ejem- 
plo, Paramecium , un protista, vive en agua estancada, que es 
hipo tónica con respecto a la célula. Paiãmecium ti ene una 
membrana plasmática que es mucho menos permeable al agua 
que las membranas de la mayoría de las otras células, pero esto 
solamente enlentece la captacíón de agua, que entra continua- 
mente a la célula. Parámecium no estalla porque también está 
equipado con una vacuola contráctil, un orgánulo que cumple 
la función de bomba de achique que fuerza el agua hacia afue- 
ra de la célula tan pronto como entra por ósmosis (fig, 7 - 14 ). 
En el capítulo 44 se examinarãn otras adaptaciones evolutivas 
para la osmorregulación. 

E^uífihrío acuoso en células con paredes 

Las células de las plantas, los procariontes, los hongos y algu- 
nos protistas tienen paredes. Guando una célula de este tipo está 
inmersa en una solución hipotónica -banada en agua de liitvia, 
por ejemplo- !a pared comribuye a mantener el equilíbrio acuo- 
so de la célula. Consideremos una célula vegetal. Como una célu- 
la animal, la célula vegetal se h incha a medida que el agua entra 
por ósmosis (fig. 7-1 3b). Sin embargo, la pared elástica sola- 
mente se expandirá hasta el momento en que comienza a ejercer 
una presión sobre la célula que impide que continue incorpo- 
rando agua. En este punto, ia célula es turgeme (muy firme), 
que es el estado saludable en el caso de Ia mayoria de las células 
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► Fig. 7-13, Equilíbrio acuoso en las 
células vivas. El modo en que reaccio- 
nan las células vivas a los câmbios en la 
concentración de solutos en su medio 
depende de si tienen o no paredes celu- 
lares. (a) Las células ani males, como este 
glóbulo rojo, no tienen paredes celulares 
(b) Las células vegetales sí tienen (las fle- 
chas indican e! movimiento neto dei agua 
desde el momento iniciai en que las célu- 
las se coloca ron en estas soluciones). 


Solución hipotónka Solución isotónka 

(a) Célula animal. Una 

célula animal se 
encuentra mejor en un 
ambiente isotônico, a 
menos que tenga 
adaptaciones especial es 
para compensar la 
captación o pérdida de 
agua por ósmosis 

(b) Célula vegetal. Las 

células vegetales son 
t urgentes (firmes) y ge- 
neral mente mas saluda- 
bles en un ambiente 
hipotónico, donde la 
captación de agua es 
equilibrada, con el tiempo, 
por la pared elástica 
que empuja y hace 
retroceder a la célula. 
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Plasmolisada 


vegetales. El soporte mecânico de las plantas que no son leitosas, 
como la mayoría de las plantas domésticas, depende de que las 
células se mantengan turgemes con una solución circundante 
hipotõnica, Si una célula vegetal y sus a Ire de dores son hipo tóni- 
cos, no hay tendencia det agua a entrar y las células se vuelven 
flácddas (débiies y flexibles). 



(a) Una vacuola contráctil se lie na con líquido que entra por un sistema 
de canales radlales a través dei citoplasma. 

50 um 

Vacuola que se está contrayendo i 1 



(b) Cuando se l!ena r la vacuola y los canales se contraen y expulsan el 
líquido de la célula. 


A Fig. 7-14. La vacuola contráctil de Paramedum: una adapta- 
dón evolutiva para fa osrnorregtilacíóm La vacuola contráctil de 
este protista de agua dulce compensa !a ósmosis expulsando agua 
afuera de ia célula. 


Sin embargo, la existência de una pared no es una veniaja si 
la célula está inmersa en un ambiente hipertónico. En este caso, 
la célula vegetal, como una célula animal, perderá agua hacia el 
ambiente y se reducirá. A medida que la célula vegetal disminu- 
ye de tamano, su membrana pl asmática se va separando de la 
pared. Este fenómeno, denominado plasmo lisis, determina que 
la planta se marchite y puede ser letal, Las células con paredes de 
las bactenas y hongos también se plasmolisan en ambientes 
hipertónícos. 

Difusión facilitada: transporte pasivo ayudado 
por proteínas 

Ve amos con mayor detalle el modo en que el agua y cimos 
solutos hidrófilos atraviesan una membrana, Como se menciono 
antes, muchos iones y moléculas polares, cuyo paso impide la 
bicapa lipidica de la membrana, se difunden pasivamente con 
la ayuda de proteínas de transporte que atraviesan la membrana. 
Este fenômeno se denomina difusión facilitada. Los biólogos 
celulares estãn todavia tratando de aprender exactamente de 
qué forma varias proteínas de transporte facilitan la difusión. La 
mayor parte de las proteínas de transporte son muy específicas: 
transportan únicamente eleitas sustancias pero no o iras. 

Como se describió con anteriondad, los dos tipos de proteínas 
de transporte son los canales proteicos y ias proteínas transporta- 
doras, Los canales proteicos simplemente proporcionar! corredo- 
res que permiten que un ion o molécula específica atravíese la 
membrana (fig. 7-1 5a). Las vias de paso hidrófilas que forman 
estas moléculas pemiiten que las moléculas de agua o pequenos 
iones fluyan muy rapidamente de un lado de la membrana al 
otro. Pese a que las moléculas de agua son sufícientemente 
pequenas para cruzar a través de la bicapa fosfolipídica, la velo- 
cidad de movimiento dei agua por esta ruta es relativamente 
lenta debido a su polaridad. Las acuaporinas, los canales protei- 
cos para el agua, facilitan las cantidades tnasivas de difusión dei 
agua que se producen en las células vegetales y en células ani- 
males como los glóbulos rojos (fig. 7-13). Otro grupo de canales 
son los canales íónicos, muchos de los cuales funcionan corno 
canales regulados; un esLímulo determina que estos canales se 
abran o cierren. El estímulo puede ser eléctrico o químico; si es 
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Canal proteico 


O 
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{a) Un canal proteico (violeta) es una proteína con un canal a través 
cíel cuaf puederi pasar moléculas de agua o de un soluto específico. 



(b) Una proteína transportadora alterna entre dos conform aciones y 
despiaza al soluto a través de la membrana mientras la forma de la 
proteína se modifica. La proteína puede transportar al soluto en 
cualquier direcc?ón r Jo que resulta en un movimiento neto a favor 
dei gradiente de concentración dei soluto. 


A 7-15. Dos tipos de proteínas de transporte que tíevan a 
cabo la difusión facilitada. En ambos casos, la proteína transporta el 
soluto a ^avor de su gradiente de concentración. 


químico, e! estímulo es una sustancia diferente de la que es trans- 
portada. Por ejemplo, la estimulación de una célula nerviosa por 
cienas moléculas neurotransmisoras abre los canales regulados 
que permiten la entrada de iones de sodio dentro de la célula. 

Las proteínas transportadoras parecen experimentar un sutil 
cambio de lorma que de alguna manera transloca el sitio de unión 
dei soluto a través de la membrana (fig. 7 - 1 5 b). Estos câmbios 

de iorma pueden desencadenarse por Ia unión y liberación de la 
molécula que transportan. 

En ciertas enfermedades liereditarias, los sistemas específicos 
de transporte son defectuosos o faltan. Un ejemplo es la cistinu- 
ria, una enfermedad humana caracterizada por la ausência de 
ima proteína que transporta cisrina y algunos oiros aminoácidos 
a través de las membranas de las células renales. Las células dei 
rtnón normalmente reabsorben estos aminoácidos de la orina y 
los devuelven a la sangre, pero un individuo afectado de cistinu- 
ria desarrolla cálculos dolorosos que se forman a partir de los 
aminoácidos que se acumulan y cristalizan en los rinones. 


Concepto 


El transporte activo utiliza energia 

para mover los solutos en contra de 
sus gradientes 

Pese a k ayuck de las proteínas transportadoras, ia difusión 
facilitada todavia se considera transporte pasivo porque el soluto 
transportado se despiaza a favor de su gradiente de concentra- 
dón. La difusión facilitada acelera el transporte de un soluto y 
proporciona un trânsito eficiente a través de la membrana, pero 
no alteia la dheccion dei transporte. Algunas proteínas de trans- 
porte, sin embargo, pueden desplazar solutos a través de la mem- 
biana pksmãtica en contra de sus gradientes de concentración, 
desde el lado donde estãn menos concentrados bacia el lado 
donde estãn más concentrados. 

La necesidad de energia en el transporte activo 

Bombear una molécula a través de una membrana en contra 
de su gradiente de concentración requiere trabajo; Ia célula debe 
consumir energia. Por esa razón, este tipo de paso a través de las 
membranas se denomina transporte activo. Las proteínas de 
transporte que mueven un soluto en contra de un gradiente de 
concentración son todas proteínas transportadoras, más que 
canales proteicos. Esto tiene sentido porque cuando los cana- 
les proteicos estãn abiertos, éstos simplemente permiten que Ias 
moléculas fluyan a favor de su gradiente de concentración, en 

lugar de apodera rse de esas moléculas y transportarias en contra 
de su gradiente. 

El transporte activo permite a una célula mantener concen- 
u aciones internas de pequenas moléculas que difieren de las 
concenti ac .iones de sus alrededores. Por ejemplo, en compa- 
ración con su medio ambiente, una célula animal tiene una 
concentración mucho más elevada de iones potasio y una con- 
centración rancho más baja de iones sodio. La membrana pias- 
mãtica contribuye a mantener estos pronunciados gradientes 

bombeando sodio bacia fuera de Ia célula y potasio liada den- 
tro de ella. 

Como en otios tipos de trabajo celular, el A1P proporciona 
la energia para la mayor parte de! transporte activo. Una mane- 
ra a través de la que el ATP puede impulsar el transporte acti- 
vo es Lransfiriendo su grupo fosfato terminal directamente a la 
proteína transportadora. Esto puede inducir a que la proteína 
cambie su configuradón de íorma que transloque un soluto 
unido a la proteína a través de la membrana. Un sistema de 
transporte que trabaja de esta manera es la bomba de sodio y 
potasio, que intercambia sodio (Na + ) por potasio (K + ) a través 
de la membrana plasmática de las células animaies (fig, 7-16), 

La figura 7-17 resume Ia diferencia entre transporte pasivo y 
transporte activo. 


Lvaluación de eonceptos 


1. bi un Paramecium nada desde un ambiente hipotónico a 
uno íso tónico, k actividad de su vacuola coiitráctil 
^aumentará o disminuirá? ^Por qué? 

Veanse las respuestas en d Apêndice A. 


Mantenimiento dei potencial de membrana 
mediante bombas iónicas 

Todas las células tienen voltajes a través de las membranas 
plasmáticas, El voltaje es energia potencial eléctrica: una sepa- 
ración de cargas opuestas. El citoplasma de una célula está 
cargado negativamente en comparación con el liquido extrace- 
lular, debido a una distríbución desigual de aníones y cationes 
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la proteína y desencadena la 
liberadón dei grupo fosfato 


a Fig, 7-16. La bomba de sodio y potasio: un caso específico de 
transporte activo, Este sistema de transporte bombea iones en contra 
:e oronundados gradientes de concentración; la concentración dei ion 
apresentada como [Na-]) es elevada fuera de la célula y baja en 
r tenor,, mientras que la concentración dei ion potasio (| K + j) es baja 
mera de la célula y alta en su interior. La bomba oscila entre dos esta- 
dos de conformación en un ciclo de bombeo que transioca tres iones 
sodio fuera de la célula por cada dos iones potasio que bombea dentro 
de la célula. El ATP impulsa los câmbios en la conformación fosforilan- 
do la proteína de transporte (es decir, transfiriendo un grupo fosfato a 
la proteína). 


en las caras opuestas de Ia membrana. El voltaje a través de 
una membrana, denominado potencial de membrana, tíene 
un rango entre -50 y -200 milivoltios (mV) (el signo menos 
índica que el interior de Ia célula es negativo en comparadón 
con el exterior). 


Transporte pasivo. Las sustancias se 
difunden espontaneamente a favor 
de sus gradientes de concentración 
y atraviesan una membrana sin gasto 
de energia por parte de la célula. Las 
proteínas de transporte de la 
membrana pueden aumentar de 
manera considerable la velocidad 
de la difusión. 



/v. 





Difusión. Las 

moléculas hidró- Difusión facilitada. 

fobas y (a una Muchas sustancias 
velocidad muy hidrófilas se difunden a 
lenta) las muy pe- través de las membra- 
quehas moléculas nas con la asistencia de 
polares no carga- proteínas de transporte, 
das pueden difun- Que pueden ser canales 
dirse, a través de proteicos o proteínas 
la bicapa lipídica. transportadoras. 


Transporte activo* 

Al g unas proteínas de 
transporte actúan como 
bombas que d es p! aza n 
las sustancias a través de 
las membranas en contra 
de sus gradientes de con- 
centración. La energia ne- 
cesaria para este trabajo 
es aportada en general 
por el ATP. 





A Fig. 7-1 7. Revisiem; comparadón dei transporte pasivo y activo. 


El potencial de membrana actúa como una batería, una fuen- 
te de energia que afecta al trânsito de todas las sustancias car- 
gadas a través de ía membrana. Dado que el interior de la célula 
es negativo en comparadón con el exterior, el potencial de 
membrana favorece el transporte pasivo de cationes hacia den- 
tro de la célula y aniones hacia fuera de ella. Por esa razõn, dos 
fuerzas impulsão la difusión de iones a través de una membra- 
na: una fuerza química (el gradiente de concentración dei ion) 
y una fuerza eléctrica (el efecio dei potencial de membrana en 
el movimiento dei ion). Esta combinación de fuerzas que actú- 
an sobre un ion se denomina gradiente electroquimíco En el 
caso de los iones debemos refinar nuestro concepto de trans- 
porte pasivo: un ion no se difunde simplemente a favor de su 
gradiente de concentración y sino que se difunde a favor de su 
gradiente eíecíroqufmíco. Por ejemplo, ta concentración de iones 
sodio (Na + ) dentro de una célula nerviosa en repôs o es muy 
inferior a Ia que existe fuera de ella. Cuando la célula es esti- 
mulada, los canales regulados que facilitan la difusión dei Na^ 
se ahren. Enron ces, los iones sodio "caen" a favor de su gra- 
diente electroquimíco, impulsados por el gradiente de concen- 
tración de Na + y por la atracción de los cationes hacia el lado 
negativo de la membrana. 

Algunas proteínas de membrana que transportai! activa- 
mente iones contribuyen al potencial de membrana. Un ejem- 
plo es la bomba de sodio y potasio. Obsérvese en la figura 7-16 
que la bomba no transioca el Na" y el K + uno por uno, sino 
que, en realidad, bombea tres iones sodio fuera de la célula por 
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âfíg. ? ' 18 . Una bomba eiectrógena. tas bombas dê protones, te 

prindpalés bombas electrógenas de las plantas, los hongos y las bac- 
térias, son proteínas de membrana que almacenan energia af generar 
un voltaje (separadón de cargas) a través de ia membrana. Mediante 
el empleo de ATP como fuente de energia, una bomba de protones 
transloca cargas positivas en forma de iones hidrógeno. El voítaje y eí 
gradiente de concentración de H + representan una doble fuente de 
energia que puede impulsar otros procesos, como la captación de 
nutrientes. 


cada dos iones potasio que bombea dentro de la célula. Con 
cada “vueka dei motor ' 1 de la bomba hay una transferencia 
neta de una carga positiva desde el citoplasma baeta el liquido 
extracehilar, un proceso que almacena energia en. forma de vol- 
ta j e. Una proteína de transporte que genera voltaje a través de 
una membrana se denomina bomba eiectrógena. La bomba 
de sodío y potasio parece ser la principal bomba eiectrógena 
de las células ani males, La principal bomba eiectrógena de las 
plantas s los hongos y las bactérias es la bomba de protones, 
que transporta activameme los iones hidrógeno (protones) 
hacia fuera de la célula. El bombeo de H + transite re cargas 
positivas dei citoplasma a la solución extracelular (fig. 7-18). 
Mediante la generación de voltaje a través de la membrana, las 
bombas eleetrógenas almacenan energia que puede ernplear se- 
para el trabajo celular, incluído un tipo de transito de mem- 
brana que se denomina cotransporte. 

Co transporte: transporte acoplado mediante 
una proteína de membrana 

Una simple bomba impulsada por ATP que transporta un 
soluto específico puede impulsar indirectameme el transporte 
activo de otros solutos mediante un mecanismo que se llama 
cotransporte. Una sustancia que ha sido bombeada a través 
de una membrana puede realizar un trabajo cuando por difu- 
siõn se desplaza de regreso a través de la membrana, de forma 
análoga al agua que ha sido bombeada cu.es ta arriba y realiza 
un trabajo al fluir hacia abajo. Otra proteína de transporte 
especializada, un cotransportador independi ente de la bomba, 
puede a copiar se a la difusión "cuesta abajo” de esta sustancia 
para el transporte "cuesta arriba” de una segunda sustancia en 
contra de su gradiente de concentración. Por ejemplo, una 
planta utiliza el gradiente de iones hidrógeno generado por sus 
bombas de protones para impulsar el transporte activo de ami- 
noãctdos, híd ratos de carbono y muchos otros nutrientes, dem 



k Fíg. 7-19. Cotransporte: transporte activo impulsado por un 
gradiente de concentración. Una proteína transportadora especial, 
como este cotransportador de sacarosa- HL es capaz de utilizar la difu- 
sión dei H + dentro de la célula a favor de su gradiente electroquímico 
para impulsar la captación de sacarosa, El gradiente de H + se mantiene 
mediante un bomba de protones impulsada por ATE que concentra H + 
fuera de la célula y almacena, de esta manera, energia potencial que 
puede utiliza rse para el transporte activo, en este caso, de sacarosa. Por 
esta razón, indirectamente, el ATP está proporcionando ia energia nece- 
saria para el cotransporte. 


iro de la célula. Una proteína de transporte específica acopla el 
retorno de los tones hidrógeno ai transporte de sacarosa dentro 
de la célula (fig. 7-19). La proteína puede transi ocar la saca- 
rosa dentro cie la célula en contra de un gradiente de concen- 
tram ón, pero solamente si la molécula de sacarosa viaja 
acompanada por un ion hidrógeno. El ion hidrógeno utiliza la 
proteína de transporte común como una avenida para difun- 
dirse a favor dei gradiente electroquímico mantenido por la 
bomba de protones. Las plantas utilizan el mecanismo de cotrans- 
porte de saca rosa -H’ para cargar ia sacarosa producida por la 
fotosímesís en células especializadas en las verias de las bojas. 
El hidrato de carbono puede enionces distribuirse por el teji- 
do vascular de la planta hacia los órganos no fotosintéticos, 
como las raíces. 

Lo que conocemos acerca de proteínas de Lransporte, ósmo- 
sis y equilíbrio acuoso en las células animales nos ha ayudado 
a encontrar tratam ientos más efectivos para la deshidratadón 
resultante de la diarrea, un grave problema en los países en 
desarrollo donde los parásitos intestina les tienen gran preva- 
lência. Se administra a los pacientes una solución para beber 
que condene una alta concentración de glucosa y sal. Los solutos 
son incorporados por proteínas de transporte en la superfície de 
ias células intestinales y atraviesan las células para penetrar en 
la sangre. La presión osmóüca resultante ocasiona un flujo de 
agua a través de las células intestinales, desde el intestino hacia 
la sangre, rehi d ratando al paciente. A causa de las proteínas 
especificas implicadas, deben estar presentes tanto la glucosa 
como el ion sodio de la saL El mismo principio subyace en el 
consumo de soluciones ricas en solutos por parte de los atletas 
después de un ejercicio exigente. 
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Evahiación tlc conceptos 


L Cu and o las células nerviosas establecen un voltaje a tra- 
vés de su membrana con bomba de sodio y potasio, ;esta 
bomba utiliza ATP o produce ATP? ;Por qué? 

2, Explique por qué la bomba de sodio y potasio en la figu- 
ra 7-16 no seria considerada un coiranspouador. 

Véanse ifís respuestas en el Apêndice A, 


Concepto 


El transporte masivo a través 
de la membrana se produce por 
exocitosis y endocitosis 

Pl agua y los pequenos solutos entran y salen de la célula 
pasando a través de la bicapa lipídica de la membrana plasmátí- 
ca, o por la acción de proteínas de transporte que los bombean o 
transportan a través de la membrana, Sin embargo, las grandes 
moléculas, como las proteínas y los polisacáridos, las partículas 
más grandes, cruzan la membrana por un mecanismo diferente, 
en d que participai! vesículas. 

Exocitosis 

Como hemos descrito en el capítulo 6, la célula secreta 
macromoléculas mediante la fusión de vesículas con la mem- 
brana plasmática; esto se denomina exocitosis. Una vesícula 
de transporte que se ha desprendido dei aparato de Gotgi se 
despi aza a lo largo de los microtúbulos dei citoesqueleto hacia 
ia membrana plasmática. Cuando la vesícula de membrana y la 
membrana plasmática se ponen en contacto, las moléculas lipí- 
dicas de las dos bicapas se reorganizan de maneta que las dos 
membranas se fusionam Los contenidos de la vesícula emon- 
ces se sueltan en el exterior de la célula, y la vesícula de mem- 
brana se transforma en parte de la membrana plasmática (fig. 
7 - 10 ). 

Muchas células secretoras uülizan la exocitosis para 
exportar sus productos. Por ejemplo, ciertas células en el 
pâncreas fabrican la hormona insulina y la secretan en la san- 
gre mediante exocitosis. Otro ejemplo es la neurona, o célula 
nerviosa, que utiliza la exocitosis para liberar neurotransmi- 
sores que actúan como senales para otras neuronas o células 
musculares. Cuando Las células ve ge tales están construyendo 
paredes, entre gan por exocitosis proteínas y ciertos hidratos 
de carbono desde ías vesículas de Golgí hacia el exterior de 
la célula. 

Endocitosis 

En la endocitosis. Ia célula incorpora macromoléculas y 
matéria en forma de partículas formando nuevas vesículas a par- 
tir de la membrana plasmática, Aunque las proteínas que particí- 
pan en los procesos son diferentes, los acomecimientos de Ia 
endocitosis parece n ser el proceso inverso de ta exocitosis. Una 
pequena área de la membrana plasmática se hunde hacia dentro 


y constimye un bolsillo, A medida que el botsillo se hace más 
profundo, se desprende de la membrana hacia demro y torma 
una vesícula que contiene el material que estaba fuera de la célu- 
la. Hay tres tipos de endocitosis: fagocitosis C la célula come”), 
pino d to sis (ia célula bebe") y endocitosis mediada por recepto- 
res. Antes de continuar se debe observar la figura 7-20 de la 
página 138, que describe estos procesos. 

Las células humanas utilizan Ia endocitosis mediada por 
receptores para incorporar el colesterol utilizado en la síntesis 
de membranas y como precursor para la síntesis de otros este- 
roides. El colesterol viaja en La sangre en partículas denomina- 
das li po proteínas de baja densidad (LDL, dei inglês low densily 
íipoprotéms), complejos de lípidos y proteínas, Estas partículas 
actúan como ligandos (un término general que designa cual- 
quier molécula que se une espedfic amente a un sitio receptor 
de otra molécula) al unirse a los receptores de LDL de las mem- 
branas y entrar después en la célula por endocitosis. En los 
pacientes con h ipe rÇoleste roiémia familiar, una enlermedad 
humana hereditária caracterizada por un nivel muy elevado de 
colesterol en sangre, las proteínas receptoras de LDL son defec- 
tuosas o están ausentes, y las partículas de ! DL no pueden 
entrar en las células. Por el contrario, el colesterol se acumula 
en la sangre, donde comribuye a la aterosclerosis precoz, la lor- 
maciõn de depósitos de lípidos dentro de la pared de los vasos 
sanguíneos, que causan en los vasos una protrusión hacia la luz 
que impide el flujo de la sangre. 

Las vesículas no sokmente transportan sustancias entre la 
célula y sus alrededores, sino que también proporcionai! un 
mecanismo para rejuvenecer o remodelar Ia membrana plas- 
mática. Ciei ta eantidad de endocitosis y exocitosis se produce 
de manera continua en ia mayoría de las células eucariontes 
y, sin embargo, la eantidad de membrana plasmárica en una 
célula que no crece permanece práctica mente constante en el 
largo plazo. Aparentemente, la adición de membrana por 
uno de los procesos equilibra la perdida de membrana por el 
otro. 

La energia y el trabajo celular íiguran de forma predomi- 
nante en nuestro estúdio de las membranas. Hemos visto, por 
ejemplo, que el transporte activo está impulsado por ATR En 
los próximos ires capítulos se aprenderá algo más acerca de 
cómo las células adquieren la energia química para realizar el 
trabajo de la vida. 


Evahiación de conceptos 


1 , Cuando una célula crece, su membrana plasmática se 
expande, ^Este proceso se produce por endocitosis o 
exo c itos is? Exp 1 íqué 1 o . 

2. Para enviar una serial, una neurona puede llevar a cabo 
la exocitosis de senales químicas que son reconocidas 
por una segunda neurona. En algunos casos, la primei a 
neurona finaliza el envio de la senal al capLar las molécu- 
las serial por endocitosis. ^ Esperaria que esto ocurra por 
pinodtosis o por endocitosis mediada por receptores? 
Explique su razonamiento. 

Véanse líts respuestas en el Apémiíce A. 
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Figura 7-20 


de la endodtosis en las células animales 


En la fagocitosis, una célula 
engloba a una partícula envol- 
vlêndoia con pseudópodos 
que se extíenden alrededor de 
ella v empaque tándola den- 
tro de una bolsa delimitada 
por una membrana sufiden- 
lememe grande como para ser 
clasi ficada como vacuola. La 
partícula es digerida después 
de que la vacuola se fusiona 
con un lisosoma que condene 
enzimas hid rol iúcas. 


FAGOCITOSIS 


LÍQUIDO EXTRA- 
CELULAR 



CITOPLASMA 


Pseudópodo 


"Alimento" 
u otra partícula 



Vacuola 

alimentaria 


1 um 
i - H 


Pseudópodo 
e la ameba 



Bactéria 


Vacuola alimentaria 


Una ameba engloba una bactéria 
mediante fagocitosis (MET) 


PINOCITOSIS 


En la pinocitosis, la célula 
“engloba 7 godtas de líquido 
extracdular dentro de minús- 
culas vesículas. No es el líquido 
en si mismo lo que requieré la 
célula, sino las moléculas 
disueltas en las gotitas. Como 
cualquier soluto y; en realidad, 
todos los que se encuent ran en 
las gotitas, son incorporados 
dentro de ta célula, la pinoci- 
losís no es específica con res- 
pecto a las sustancias que 
transporta. 


Membrana plasmática 




Vesícula 


0,5 pm 



Formadón de tas 
vesículas de 
pinocitosis (flechas) 
en una célula de! 
revesti m tento de 
un pequeno vaso 
sanguíneo (MET). 


ENDOCITOSIS MEDIADA POR RECEPTORES 


La endocítosis mediada por receptores permite a la célula adquirir 

çantidades masivas de sustancias específicas, incluso aquellas sustan- 
cias que no están demasiado concentradas en e! líquido exiracelular, 
Embebidas en la membrana se encuemran proteínas con sírios recep- 
tores específicos expuestos al liquido extracdular Las proteínas recep- 
toras habitual mente están agrupadas en regiones de la membrana 
denominadas fosiras récubiertas, que están revestidas en su cara cito- 
plasmática por una cubierta irregular de proteínas. Las sustancias 
extracelulares (ligandos) se unen a estos receptores. Guando la unión 
se produce, !a fosa revestida forma una vesícula que condene las molé- 
culas de ligando, Obsérvese que dentro de la vesícula hay reiati va- 
me nte mayor camidad de moléculas unidas (violeta), pero también 
hay atras moléculas presentes (verde). Después de que ia vesícula libe- 
ra el maierial ingerido, la misma vesícula recicla los receptores hacia la 
membrana plasmática. 



W <M \ * 

J Ligando j 




Una fosa revestida 
y una vesícula revestida 
formadas durante la 
endodtosis mediada por 
receptores (MET). 


0,25 pm 
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Concepto 


Las membranas celulares son mosaicos fluidos de 
lipidos y proteínas 

Modelos de membrana: problemas dentí/icas (p. 125). El 
modelo de Sandwich de Davson y Daniel I, de la membrana ha sido 
reemplazado por el modelo dei mosaico Roído, en el cual proteínas 
aníipãticas están embebidas en la bicapa fosfolipidica. 

Fluidez de las membranas (pp. 126-1271. í os Fosfolípidos y : en 
una menor extensión, las proteínas se mueven lateralmente dentro 
de la membrana. El colesterol y las colas de hidrocarburos no satu- 
rados de los íosfolipidos afectan a la Ruidez de la membrana 

Proteínas de membrana y ms funciones (pp. 127-129), Las 
proteínas integrales están embebidas en la bicapa lipídica; las prote- 
ínas periféricas están adheridas a las superfícies. Las funciones de 
las proteínas de membrana íncluyen el transporte, la actividad enzi- 
mática, la transduccíón de senales, el reconocimiento intercelular, 
las uniones i me rcelu lares y la adherencia al citoesqueleto y a la 
matriz extraceiular 

El papel de los hidralos de carbono de las membranas en el 
reconocimiento íniercelular (p. 129). Las cadenas cortas de 
hidra tos de carbono están unidas a las proteínas y a los lipidos 
sobre la cara exterior de la membrana plasmáttca, donde pueden 
internet uar con las moléculas superficiales de otras células. 

Síntesis y lateral idad de las membranas (p. 129). Las proteínas 
y lipidos de membrana se sintetizan en el RE y se modiflean en d 
RE y en el aparato de Golgi Las caras interna y externa de la mem- 
brana difieren en su composición. 


Concepto 


La estruetura de la membrana determina su 
permeabüidad selectiva 

Una célula debe intercambiar pequenas moléculas e iones con su 
entorno, proceso que es controlado por la membrana plasmáLica 

Cp, 130). 

. La permeabüidad dc la bicapa lipídica (p. 130), Las sustancias 
hidrófobas son solubles en los lipidos y atraviesan las membranas 
rapidamente. 

Proteínas de transporte (p, 130), Las moléculas polares y los 
iones generalmente requieren proteínas de transporte especificas 
que les ayuden a cruzar !a membrana. 


Concepto 


El transporte pasivo es la difusión de una suslancta 
a través de Ia membrana sin gasto de energia 

La difusiõn es el movimiento espontâneo de una sustanda a favor 
de su gradiente de concemración (pp. 130-131). 

t Efecios dc la ósmosis sobre el equilíbrio acuoso (pp, 131- 
133). El agua Ruye a través de la membrana desde d fado donde el 
soluto está menos concentrado (hipotõnico) hacia el lado donde el 
soluto está más concentrado (hipertónico). Si las concentraciones 
son iguales (iso tónico), no se produce una ósmosis neta. La super- 
vivencta de la célula depende dei equilíbrio entre la captación y Ia 
perdida de agua. Las células que no tienen paredes (como en los 


anima les y ciertos protistas) son iso tónicas con su medio ambiente 
o tienen adaptaciones para la osmorregulaciõn. Las plantas, los pro- 
cariontes, los hongos y algunos protistas tienen paredes celulares 
elásticas, de manera que las células no estallan en un ambiente 
hipotónico. 

► Difusiõn facilitada: transporte pasivo ayudado por proteínas 
{pp, 133-134), En la difusión Facilitada, una proteína de transporte 
acelera el movimiento dei agua o de un soluto a través de una 
membrana a favor de su gradiente de concemración, 


Concepto 


EI transporte activo utiliza energia para mover 
los solutos en contra de sus gradientes 

La necesidad de energia en el transporte activo (p. 134). 

Proteínas de membrana especificas utilizan energia, generalmente 
en forma de ATR para realizar el trabajo dei transporte activo 

Mantcnmiiento dei potencial de membrana mediante bombas 
tónicas (pp. 134-136). Los iones tienen tanto un gradiente de 
concemración (químico) como un gradiente eléctrico (voltaje). 

Estas fuerzan se combinan en el gradiente elearo químico, que 
determina la dirección neta de la difusión de los tones. Las bombas 
eiectrógenas, como las bombas de sodio y potasio y las bombas de 
pro tones, son proteínas de transporte que contribuyen a los gra- 
dientes electro químicos. 

I Cotransportc: transporte acoplado mediante una proteína de 
membrana (p, 136). La difusión de un soluto "cuesta abajo' 
impulsa el transporte de otro “cu esta arriba . 


Concepto 


El transporte masivo a través de la membrana 
se produce por exoettosis y endocitosis 

Exocíiosís (p. 137), En la exodtosis, las vesículas de transporte 
migran hacia la membrana plasmãtica, se fusionan con ella y libe- 
ran sus contenídos. 

Endocitosis (p. 137). En la endocitosis, Ias moléculas entran en la 
célula dentro de vesículas invagmadas a partir de la membrana 
pLasmática. Los tres tipos de endocitosis son la fagocitosis, la pino- 
citosis y la endocitosis mediada por receptores. 




1. ^Cómo se diferencian las distintas membranas de una célula euca- 

rionte? 

a. Los fosfolípidos se encuemran Unicamente en ciertas membra- 
nas, 

b. Ciertas proteínas son exclusivas de cada membrana. 

c. Soiamenie ciertas membranas de ia célula son sele ctiva mente 
permeables, 

d. Ünieamente ciertas membranas están constituídas por moléculas 
anfipáticas. 

e. Algunas membranas tienen superfícies hidrófobas expuestas al 
citoplasma, miemras que otras tienen superfícies hidrófilas que 
miran al citoplasma. 
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vídeos y prequntas de autoevaluadón. 














2 . De acuerdo con el modelo de esimciura de Ia membrana de mosai- 
co fluido, las proteínas de fa membrana están principal mente 

a. dise minadas en una capa continua sobre las superifides interna y 
externa de la membrana. 

b. Confinadas ai núcleo central hidrófobo de la membrana, 

c. Embebidas en una bicapa llpídica. 

d. Orientadas de forma aleatória en la membrana, sin una polaridad 
íija interior-exterior. 

e. libres para separarse de la membrana fluida y dísolverse en la 
soluciôn circundante. 

3. iCuát de los siguientes factores tendería a incrementar la fluidez de 
la membrana? 

a. Una proporción mayor de fosfolípidos no saturados. 

b. Una proporción mayor de fosfolípidos saturados. 

c. Una temperatura más baja, 

d. Un contenido elevado de proteínas dentro de ia membrana. 

e. Una proporción mayor de glucolipidos relatívamente grandes en 
comparadón con los lipidos que tienen masas moleculares más 
pequenas. 

4. ^Citál de los siguientes procesos incluye todos los demás? 

a. Ósmosis. 

b. Difusión de un soluto a través de una membrana. 

c. Difusión facilitada. 

d. Transporte pasivo, 

e. Transporte de un ion a favor de su gradiente electroquímico, 

5. Basándose en el modelo de captación de sacarosa de la figura 7-19, 
icuál de los siguientes tratamíentos experimentales incrementaria la 
velocidad de transporte de saca rosa dentro de la célula? 

a. Disminuir la concentraciôn extracelular de sacarosa. 

b, Disminuir el pH extracelular. 

c Disminuir el pH citoplasmático. 

d. Agregar un inhibidor que bloquea la regeneración de ATP 

e. Agregar una sustancia que vuelva a la membrana más permeable 
a los lones bidrógeno. 

Preguntas 6 a 10 

Una célula artificial formada por una soluciôn acuosa encerrada en una 
membrana selcctivamente permeable ha sido sumergida en un vaso de 
precipitados que coiUíene una soluciôn diferente. La membrana es per- 
meable al agua y a los hidratos de carbono glucosa y Fructosa, pero 
completamente impermeable al d i sacar ido sacarosa. 


7. ^Cuál(es) de los solutos presentarãCn) una difusión neta bacia el 
exLerior de la célula? 

8. ^Cuál de las soluciones -et contenido de Ia célula o el ambiente- 
es hipertónica con respecto a la otra? 

9. iEn qué dirección habrá un movimiento neto de agua por ósmosis? 

10. Después de que la célula se coloque en el vaso de precipitados, 

ic uál de los siguientes câmbios se producirã? (elija todos los que 
correspondan). 

a. La célula artificial se volverá más fláccida. 

b. La célula artificial se volverá màs turgente. 

c. Algunas moléculas de agua fluirán hacia el exterior de la célula, 
pero Ia mayorfa 11 ui rã bacia el interior. 

d. El potencial de membrana disminuirá. 

e. Pese a la incapaddad de la sacarosa para cruzar la membrana, 
finalmente las dos soluciones se volverán isotonicas. 

Vémisc ías respuesias en el Apêndice A. 


InterrelacióB evolutiva 

Paramecium y otros protistas que viven en ambientes hipotónicos tie- 
nen ada p ta c tones de la membrana celular que retrasan la captación 
de agua por ósmosis, mientras que los que viven en ambientes iso tó- 
nicos tienen membranas celulares más permcabíes. ^Qué adaptado- 
nes evolutivas en la regulación dd agua esperaria encontrar en los 
protistas que viven en hábiiats hipertõnícos como el Gran Lago 
Sala do? ^Cuáles de los que viven en hábitats donde la concentración 
de sa! fluetúa? 


Problemas científicos 

Se ha d i senado un experimento para estudiar el mecanismo de capta- 
ción de sacarosa por las células vegetales. Las células se sumergen en 
un soluciôn de sacarosa, y el pH de la soluciôn es controlado con un 
pehachí metro. Se extraen muestras de las células en diferentes inter- 
valos y se determina La concentración de sacarosa eu las células de la 
muestra. Las mediciones muestran que la captación de sacarosa por 
las células tiene correladón con el aumento dei pH en la soluciôn 
circundante. La magnitud de la modiíkacíón dei pH es proporcional 
a la concentración inicial de Ia sacarosa en la soluciôn extracelular, 

Se observa que un veneno metabólico, conocido por bloquear la 
capacidad de las células para regenerar el ATP, inhibe Ias modifica- 
c to nes dei pH en la soluciôn extracelular. Froponga una hipótesis 
que explique estos resultados, Sugiera un experimento adicional para 
poner a prueba su hipótesis. 


"Célula" 

Sacaros a 0,03 M 
Glucosa 0/02 M 


Ambiente 

Sacarosa 0,01 M 
Glucosa 0,01 M 
Fructosa 0,01 M 


6. ^CuâKesi de los solutos presentaráCn) una difusión neta hacia el 
Interior de Ia célula? 


Ciência, tecBDÍogía y sociedad 

La irrigación exLensiva en las regiones áridas causa una acumulación 
de sales en el sue lo. (El agua comiene concentración es bajas de sales 
pero, cuando el agua se evapora de los campos. Las sales re manem es se 
concentran en el suelo). Basándose en lo que ba aprendido acerca dei 
equilíbrio acuosa en las células vegetales, explique por quê el incre- 
mento de ia salinídad dei suelo (concentración de sales) tiene un efec- 
to desfavorable en la agricultura. Sugiera algunas maneras de 
minimizar este dano. ^Qué costes conllevan sus soluciones? 
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A Fig. 8-1. Bioluminiscencia en un hongo. 


Conceptos clave 


8-1 El metabolismo de un organismo transforma la 
matéria y la energia, suje to a las leyes de Ia 
termodinâmica. 

8-2 El cambio de energia libre de una reacción 
indica si ésta ocurre de Forma espontânea 

8-3 El ATP impulsa el trabajo celular acoplando 
reacciones exergónicas con reacciones 
endergónicas 

8-4 Las encimas aceleran las reacciones metabólicas 
al disminuir las barreras energéticas 

8-5 La reguladón de la actividad enzimática ayuda 
a controlar el metabolismo 


Panorama general 


La energia de la vida 

L a célula viva es una fábrica química en miniatura, en la que 
miles de reacciones ocurren dentro de un espacio microscó- 
pico, i ,os azúcares pueden converürse en aminoãcidos que 
se unen para formar proteínas cuando es necesario* y las proteínas 
se pueden disgregar en aminoácidos que pueden convertirse en 
azúcares cuando tos alimentos se digieren. Pequenas moléculas se 
ensamblan para formar polímeros que pueden hídrolizarse con 
posterioridad, cuando las necesidades de las células cambian. En 
los organismos mutücelulares muchas células exportai productos 
químicos que se emplean en otras panes dei organismo. El proceso 
conoddo como respiración celular dirige la economia celular extra- 
yendn la energia almacenada en los azúcares y atros eambusübks. 
Las células aplican esta energia para llevar a cabo vários tipos de tra- 
bajo, como el transporte de solutos a través de la membrana pias- 
mática que analizamos en el capítulo 7. En un ejempio más exótico, 
las células dei hongo de la figura 8-1 convierten la energia alma- 
cenada en ciertas moléculas orgânicas en luz, un proceso conoddo 


como bioluminiscencia (el brillo puede atmer a los insectos, lo que 
ayuda al hongo a dispersar sus esporas). La bioluminiscencia y 
cualquier acti vidad metabólica 11 evada a cabo por una célula estãn 
controladas y coordinadas de forma precisa. Por su complejidad, su 
eficiência, su imegraciõn y su respuesta a câmbios su tiles, la célula 
es una fábnca química sin comparación. Los conceptos de metabo- 
lismo que se aprenderán en este capitulo ayudarán a comprender 
de qué manera la matéria y la energia fluyen durante los procesos 
de la vida y el modo en que está regulado este flujo. 


Concepto 


El metabolismo de un organismo 
transforma la matéria y la energia, 
suieto a las leyes de la termodinâmica 


La to tal ida d de las reacciones químicas de un organismo se 
conoeen como metabolismo (dei griego metabole , cambio), El 
metabolismo es una propiedad emergente de la vida que surge de 
las mteraeeiones de tas moléculas dentro dei ambiente organiza- 
do de la célula. 


Orgamzación de la química de la vida en vias 
metabólicas 

Podemos dibujar el metabolismo de una célula como un ela- 
borado mapa de ruta de miles de reacciones químicas que ocu- 
rren en una célula, dispuestas como vias metabólicas que se 
cruzam Una via metabólica comienza con una molécula especí- 
fica, que luego se altera en una serie de pasos definidos que dan 
como resultado un determinado producto. Cada paso de la vía es 
catalizado por una enzima específica: 



Enzima 1 



Enzima 2 


Enzima 3 


A 



B 


zl 

_ - 

d 

Reacción 1 

Reacción 2 

Reacción 3 


Molécula Producto 

inicial 














Igual que las luces rojas, amarillas y verdes que conirolan el 
tráfico, los mecanismos que regulan ias enzimas equilibran los 
su ministros y [as demandas metabólicas, y deteetan déficit o 
excedentes de moléculas celulares importantes. 

El metabolismo, como un todo, maneja el material y los recur- 
sos energéticos de las células. Algunas vias metabólicas liberan 

energia degradando mofécuías complejas a compuestos más sim- 
ples. Estos p roce sos se conocen como vias catabólicas o vias de 
descoinposiciõn. Una vfa principal dei catabolismo es la respira- 
ción celular, en la cual el azúcar giucosa y otros combustíbles 
orgânicos se degradan en presencia de oxigeno a dióxido de 
carbono y agua (las vias pueden tener más de una molécula de 
inicio y/o producto). La energia almacenada en ías moléculas 
orgânicas queda disponible para realizar el trabajo de la célu- 
la, como el movimiento de los cílios o el transporte a través de 
la membrana. Las vias anabólicas, por el contrario, consume n 
energia para construir moléculas complicadas a partir de otras 
más simples; en ocasiones, se las llama ví as biosintétícas. Un 
ejempio de anabolismo es la síntesis de una proteína a partir de 
tos aminoãcidos. Las vias catabólica y anabólka son las cal I es 
"ida' 1 y “vuelta’' dei mapa metabólico, La energia liberada a partir 
de las reaccipnes de ida dei catabolismo puede almacenarse y 
luego emplearse para impulsar las reacdones de vuelta de las vias 
anabólicas. 

En este capítulo nos centramos en los mecanismos comunes a 
las vias metabólicas. Dado que la energia es fundamental para 
todos los procesos metabólicos, se requiere un conocimiento 
energético básico para com prender de que manera trabaja la 
célula v iva, Âunque emplearemos algunos ejemplos no viviemes 
para estudiar la energia, es necesario tener en cuenta que los con- 
ceptos demostrados por estos ejemplos tambíén se aplica n a la 
biocnergética, el estúdio dei modo en que los organismos mane- 
jan sus recursos energéticos. 

Formas de energia 

La energia es ía capacidad de producir câmbios. En la vida 
cotidiana, la energia es importante porque algunas formas de la 
misma pueden emplearse para realizar trabajo; es decir, para 
mover la matéria en contra de las fuerzas opuestas, como la de la 
gravedad o de la fricción. Dicho de otro modo, la energia es la 
capacidad de reorganizar un conjunto de matéria. Por ejempio, 
se gasta energia para dar vuelta las páginas de este libro, y las 
células gastan energia para transportar ciertas sustandas a través 
de las membranas. La energia existe de vários modos, y el traba- 
jo de la vida depende de la capacidad de las células para trans- 
formar la energia de un tipo en otro. 

La energia puede asociarse con el movimiento relativo de los 
objetos; esta energia se conoce como energia cinética, El movi- 
miento de objetos puede realizar trabajo impartiendo movimien- 
lo a otra matéria: un jugador de biliar utiliza el movimiento dei 
taco para empujar la bola, que a su vez inueve las otras bolas; el 
agua que saíe a borbotones de una presa hace movei ias turbinas, 
y la contracción de los músculos de las piemas ernpuja los peda- 
les de la bicicleta, La luz también es un tipo de energia que puede 
aproveeharse para 1 levar a cabo trabajo, como aportar la energia 
para Ia íotosíntesis en las plantas. El calor o energia térmica es 
energia cinética asociada con el movimiento aleatorío de los áto- 
mos y de las moléculas. 

Incluso un objeto que no está en movimiento en este momen- 
to puede poseer energia. La energia que no es cinética se conoce 
como energia potencial; es la energia que posee la matéria por 
su localización o su estructura. El agua que se encuentra dentro 


de una presa, por ejempio, a 1 mace na energia por su altitud por 
encima dei nivel dei mar. Las moléculas almacenan energia por 
ta dísposidõn de sus átomos. La energia química es un término 
empleado por los biólogos para referirse a la energia potencial 
disponible para iiberarse en una reacción química. Recuerde 
que las vias catabólicas liberan energia al degradar moléculas 
complejas. Los biólogos afírman que estas moléculas complejas, 
como la giucosa, tienen muclia energia química. Durante una 
reacción catabólica, los átomos se reordenan y se libera energia, 
Io que da como resultado productos de degrada ción de menor 
energia. Esta tmnsformadón también ocurre» por ejempio, en el 
motor de un auto mó vil cu ando los hidrocarburos dei combusti- 
ble reacdonan de forma explosiva con el oxigeno y liberan la 
energia que impulsa a los pistones y produce gases de combus- 
tión Si bien menos explosiva, una reacción similar entre las 
moléculas de alimento con el oxigeno proporciona la energia quí- 
mica de los sistemas biológicos, y producen dióxido de carbono 
y agua como productos de deshecho. Son estas estructuras y vias 
bioquímicas de las células las que les permiten liberar la energia 
química de las moléculas de los alimentos, para impulsar los pro- 
cesos vi ta les. 

^De qué manera se transforma un tipo de energia en otra? 
Considere a los banistas de la figura 8-2, El hotnbre que está 
subtendo los escalones hasta el trampolín, libera energia quími- 
ca de los alimentos que ingirió en la comida y emplea parte de 
esta energia para 1 levar a cabo el trabajo de subir. La energia ciné- 


En el trampolín el banlsta Al zambultirse convierte ia ener- 

tiene más energia potencial, gía potencial en energia cinética. 



Al subir, se convierte la energia En eí agua, el banlsta 

cinética dei movimiento tiene menos energia 

muscular en energia potencial. potencial, 


A Fig. 8-2. Transformaciones entre energia cinética y energia 
potencial. 
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ti ca dei movimiento muscular, por tanto, se transforma en ener- 
gía potencial debído a la altura creciente por encima dei nivel dei 
agua. El joven que esta zámbulléndose convierte su energia 
potencial en energia cinética que luego se transfiere al agua al 
introdudr.se en ella. Una pequena cantidad de energia se pierde 
como calor debído a la fricción. 

Volvamos a hora hacia atrás y consideremos la fuente originai 
' de las moléculas orgânicas de alimento, que proporciona ron la 
energia química necesaria para que los banistas subieran los esca- 
lones, Esta energia química se derivó de la energia luminosa por 
las plantas durante la fotosintesis. Los organismos son agentes 
transformadores de energia. 

Las leyes de la transformación de la energia 

El estúdio de las transforin aciones de la energia que sc pro- 
ducen en un conjunto de matéria se denomina termodinâmi- 
ca. Los científicos emplean la palabra sistema para designar a la 
maLeria en estúdio; se refieren al resto dei universo -todo lo 
que se encuentra fu era dei sistema- como el entorno. Un sis te- 
mi:! cerrado , como el de un líquido en un termo, se encuentra 
aislado de su entorno. En un sistema ábierto , la energia (y, con 
frecuencia, la matéria) puede ser transferida entre el sistema y 
su entorno. Los organismos son sistemas abiertos. Absorben 
energia -por ejemplo, la energia lu mini ca o Ia energia química 
en forma de moléculas orgânicas- y liberan calor y productos 
de deshecho metabólico, como dióxido de carbono, al entorno. 
Dos leyes de la termodinâmica gobiernan las transformaciones 
energéticas en los organismos y en todo el resto de los conjun- 
tos de matéria. 

La primera Icy de imuodmriíníca 

De acuerdo con la primera ley de la termodinâmica, la 

energia dei universo es constante. La energia puede tmnsferirsey 
transformam , pero no puede. ser creada o destruída. La primera ley 
también se conoce como el principio de conservaàón de la energia , 


La companía de electricidad no fabrica la energia, simplemente la 
convierte en una forma que es conveniente para su uso. Al con- 
veitir la luz solar en energia química, una planta actúa como un 
transformador de energia, no un productor, 

El guepardo de la figura 8 -ia convertirá la energia química 
de las moléculas orgânicas de su alimento en formas de energia 
cinética y atras formas de energia a medida que lleva a cabo sus 
procesos biológicos, i Qué le ocurre a esta energia después de que 
ha realizado trabajo? La segunda ley ayuda a responder esta pre- 
gunta. 

La segunda ley de la ícrmodiiidniíca 

Si la energia no puede destruí rs e ipo\ qué los organismos 
simplemente no pueden reciclar su energia una y otra vez? 
Resulta que durante cada transferencia o transformación ener- 
gética parte de la energia se transforma en energia inservible, 
no disponible para efectuar trabajo. En la mayoría de las 
transformaciones energéticas, al menos parte de las formas 
más uülizables de energia se eonvierten en calor, que es la ener- 
gia as o cia da con el movimiento aleatorio de los átomos o de las 
moléculas. Unicamente una pequena fracción de la energia quí- 
mica dei alimento, de la figura 8- 3a, se transforma al rnovi- 
mienLo dei guepardo que se muestra en la figura 8-3 b; la 
mayoría se pierde como calor que se disipa rapidamente a tra- 
vés dei ambiente. 

En el proceso de realización de reacciones químicas que lle- 
van a cabo varias formas de trabajo, las células vivas inevita- 
blememe eonvierten formas organizadas de energia en calor, 
Un sistema puede poner calor al trabajo solamente cuando hay 
una diferencia de temperaturas que determina que el calor 
fluya de una local ización más calíente a una más fria. Si la tem- 
peratura es uniforme, como ocurre en una célula viva, entonces 
el único uso para Ia energia calorífica generada durante una 
reacción química es calentar un euerpo de matéria, como el 
organismo. (Esto puede transformar una habitación llena de 
personas en un sitio poco coníortable por lo calieme, ya que 



(a) Primera ley de Ia termodinâmica: la 

energia puede transferirse o transform^se, 
pero nunca crearse o destruirse. Por ejemplo, 
la energia química (potencial) de los alimentos 
se convertirá en la energia cinética dei 
movimiento dei guepardo en (b). 


(b) Segunda ley de la termodinâmica: cada transferencia o transformación de energia 
incrementa el desorden (entropia) dei universo. Por ejemplo, se anade desorden al entorno 
dei guepardo en la forma de calor y de las pequenas moléculas que son subproduetos dei 
metabolismo. 


À Fig. 8-3. Las dos leyes de la termodinâmica. 
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cada persona está ] levando a cabo una multiplicidad de reae- 
ciones químicas). 

Una consecueneia lógica de la perdida de energia utilizable 
durante la transferencia energética o la iransformadón de ener- 
gia es que cada uno de estos sucesos hace dei universo un lugar 
mãs desordenado. Los científicos usan una cantidad denomina- 
da entropia como medida dei desorden o dei azar Quanto 
rnás aleatória sea la disposidón de un conjunto de matéria, 
mayor será su entropia. Alicia podemos formular la segunda ley 
de la termodinâmica de la si gu tente manera: cada transferencia 
o iransformadón de energia incrementa la entropia dei universo, 
Àunque el orden puede aumentar de forma local 5 hay una ten- 
dência imposible de detener bacia la aleatorización dei universo 
como un todo. 

En muchos casos, el aumento de Ia entropia resulta eviden- 
te en Ia desintegracion física de la estruetura de un sistema 
organizado. Por ejemplo, se puede observar un aumento de la 
entropia en el deterioro gradual de un edifício que no tiene 
mantenimiento. Gran parte de la entropia erecieme dei univer- 
so es menos aparente, sin embargo, porque se manifiesta como 
cantldades credemes de calor y formas menos ordenadas de 
matéria. Como ocurre con el guepardo de la figura 8-3b que 
convierte la energia química en energia cinética, también está 
aumentando el desorden de su entorno al producir calor y las 
pequenas moléculas, que son los produetos de la degradación 
de su alimento, 

EI concepto de entropia nos ayuda a comprender por qué 
ocurren ciertos procesos, Resulta que para que un proceso oco- 
rra espontaneamente, sin ayuda externa (sin una entrada de 
energia), debe aumentar la energia dei universo Acordemos, en 
primer término, emplear la palabra espontâneo para un proceso 
que puede ocurrir sin ninguna entrada de energia. Nõtese que 
dei modo en que la estamos usando aqui, la palábra espontâneo 
no implica que el proceso ocurra con rapidez, Algunos procesos 
espontâneos pueden ser práchcamente instantâneos, como una 
exploslón, mientras que otros pueden ser mucho más lentos, 
como la oxidación de un automóvil viejo con el dempo. Un 
proceso que no puede ocurrir por si mismo se denomina no 
espontâneo; ocurnrá unicamente si se anade energia al sistema. 
Sabemos a partir de nuestra experiencia que ciertos aconteci- 
miemos ocurren de forma espontânea y otros no. Por ejemplo, 
sabemos que d agua fluye hacia abajo espontaneamente, pero se 
mueve hacia arriba solamente con una entrada de energia, por 
ejemplo, cuando una maquina bombea agua contra la gravedad. 
De hecho, oiro modo de formular la segunda ley es: para que un 
proceso ocurra de forma espontânea debe incrementar la entropia dei 
universo. 


Orden y desorden biológico 

Los sistemas vivos incrementan Ia entropia de su entorno, 
según lo predice la ley termodinâmica. Es cierto que las células 
erean estrueturas ordenadas a partir de mate ria les de partida 
menos organizados. Por ejemplo, los amínoãcidos están orde- 
nados en las secuencias específicas de cadenas polipeptfdicas, A 
mvel de los organismos, la figura 8-4 muestra la anatomia 
extremadamente simétrica de la. raiz de una planta, formada 
por procesos biológicos a partir de materiales básicos más 
simples, Sin embargo, un organismo adquiere también formas 
organizadas de matéria y energia dei entorno, y las recmplaza 
por formas menos ordenadas. Por ejemplo, un animal obtiene 
almidón, proteínas y otras moléculas complejas de los alimen- 
tos que consume. A medida que las vias catabólicas degradan 
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Á Fig. 8-4, El orden como una característica de la vida. El orden 
es evidente en la anatomia detaílada de este tejido de la raiz de un 
ranúnculo (MO r corte transversal). Como sistemas abiertos, los organis- 
mos pueden incrementar su orden siempre y cuando el orden de su 
ambiente (entorno) drsminuya. 


estas moléculas, el animal libera dióxido de carbono y agua, 
pequenas moléculas que almacenan menos energia que la 
comida. EI descenso de la energia química da cuenta dei calor 
generado durante el metabolismo. A mayor escala, la energia 
ingresa a un ecosistema en forma de luz y parte de él en forma 
de calor 

Durante las prime ras etapas de la historia de la vida, los 
organismos complejos evolucionaron a partir de ancestros 
más simples. Por ejemplo, podemos trazar los ancestros dei 
reino vegetal a organismos mucho más sencillos conocídos 
como algas verdes. Sin embargo, este incremento de organi- 
zaciõn con el transcurso dei tiempo no viola en absoluto la 
segunda ley de la termodinâmica. La entropia de un sistema 
concreto, como un organismo, puede disminuir en tanto la 
entropia total dei universo -el sistema mãs su entorno- 
aumenta. Así t los organismos son islas de baja entropia en un 
universo progresivamente mãs desordenado, La evolución dei 
orden biológico es períectamente compatibk con las leyes de 
la termodinâmica. 


Evaluación de coneeplos 




1 . 


2 , 

3, 


çDe qué manera la segunda ley de la termodinâmica 
ayuda a explicar Ia difusión de una sustancia a través de 
una membrana? 

£.Cuâl es la relaciõn entre la energia y el trabap? 

D esc n ba las formas de energia que se encuentran en una 
manzana, en tanto crece en un ãrboL luego cae y es dige- 
rida por aíguiert que la come. 

Véanse las respuestas en d Apêndice A, 
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Concepto 


El cambio de energia libre de una 
reacción nos dice si ésta ocurre 
de forma espontânea 

Las íeyes de la termodinâmica que se acaban de anatizar se 
aplican al universo como un todo, Como biólogos deseamos 
comprender tas reaccíones químicas de la vida; por ej amplo, 
saber qué reaccíones ocurrirán de forma espontânea y cuáles 
requenrán cierta entrada de energia desde el exterior. Pero, 
icómo podemos saber esto sin evaluar los câmbios de ener- 
gia y entropia en todo el universo para cada reacción por 
separado? 

Cambio de energia libre, AG 

Recuérdese que el universo es realmente equivalente a "el 
sistema” más "el entorno”. En 1878, J* Wtllard Gibbs, un pro- 
fesor de Yale, definió una funciõn muy útil llamada la energia 
libre de Gibbs de un sistema (sin considerar su entorno), sim- 
bolizada por la letra G, Nos referiremos a la energia libre de 
Gibbs simplemente como energia libre. La energia libre mide 
la porcíón de energia de un sistema que puede realizar trabajo 
cuando la temperatura y la presión son uniformes en lodo el 
sistema, como ocurre en una célula viva. Consideremos ahora 
de qué manera determinamos el cambio de energia libre que 
ocurre cuando un sistema cambia, por ejemplo, durante una 
reacción química. 

El cambio en la energia libre, AG, puede calculai se para 
cualquíer reacción química específica con la siguíente fórmu- 
la: 

AG = AH- TAS 

Esta fórmula emplea solamente propiedades dei sistema (la 
reacción) en sí: AH simboliza el cambio en la entalpia dei siste- 
ma (en los sistemas biológicos, es equivalente a la energia total); 
AS es el cambio en la entropia dei sistema, I es la temperatura 
absoluta en unidades Kelvin (K) (K = d C + 273; véase el apên- 
dice B), 

Una vez que conocemos el valor de AG de un proceso, pode- 
mos empleárlo para predecir si este será espontâneo (es decir, 
si procederá sin una entrada de energia externa), Un siglo de 
experimentos ha mostrado que unicamente los procesos con 
una AG negativa son espontâneos. Por lo tanto, para que un 
proceso ocurra de forma espontânea, el sistema debe o bíen 
entregar entalpia (H debe dístninnir), ceder orden (15 debe 
aumentar), o ambos. Cuando los câmbios en H y TS se compu- 
lan, AG debe tener un valor negativo (AG <0). Esto implica que 
cada proceso espontâneo disminuye la energia libre dei sistema, 
Los procesos que tienen una AG positiva o igual a cero, nunca 
son espontâneos, 

Esta infonnacíõn es inmensamente interesame para los bió- 
logos porque nos da el poder de predecir qué tipo de câmbios 
pueden ocurrir sin ayuda. Estos câmbios espontâneos pueden 
emplearse para realizar trabajo. Este principio es muy importan- 
Le en el estúdio dei metabolismo, en el que un objetivo principal 
es determinar qué reaccíones pueden proporcionar energia para 
realizar trabajo en Ia célula viva. 


Energia libre* estabilidad y equilíbrio 

Como vimos en la seccion anterior, cuando un proceso ocu- 
rre espontaneamente en un sistema, podemos estar seguros de 
que AG es negativa. Otra manera de pensar en AG es darse cuen- 
ta de que representa la diferencia entre la energia libre dei estado 
final y Ia energia libre dei estado inicial: 

A 

[j na i ^esiado inicia] 

Así, AG solamente puede ser negativa cuando el proceso 
implica una perdida de energia libre durante el cambio desde el 
estado inicial hasta el estado final. Dado que el sistema en su 
estado final tiene menos energia libre, es menos probable que 
cambie y, por tanto, es más estable de lo que lo era prevíamente. 

Podemos pensar en Ia energia libre como una medida de la 
ínestabilidad de un sistema, su tendencia a cambiar a un estado 
más estable. Los sistemas inestables (G más alta) tienden a cam- 
biar de modo que se iransforman en más estables (G más baja). 
Por ejemplo, un saltador que se encuentra en la parte superior de 
la plataforma es menos estable que cuando se encuentra Lotan- 
do en el agua, una gota de colorante concentrado es menos esia- 
ble que cuando el colorante se dispersa al azar en el líquido, y la 
molécula de azúcar es menos estable que las moléculas más sim- 
ples en las cuales puede ser degradada (fig. S-5) + A menos que 
algo lo impida, cada uno de estos sistemas se moverá hacia una 
mayor estabilidad: el saltador saltará, la solución se coloreará de 
forma uniforme y la molécula de azúcar se degradará. 

Otro término para definir un estado de máxima estabilidad 
es el equilíbrio , el cual se estúdio en el capítulo 2 en relación 
con las reaccíones químicas. Hay una correspondência impor- 
tante entre la energia libre y el equilíbrio, incluído el equilíbrio 
químico. Recue rd e que la mayoría de las reaccíones químicas 
son reversibles y ocurren hasta un punto en el cual las reaccio- 
nes en un sentido y otro se desarrollan a la misma velocidad, Se 
dice que k reacción está en equilíbrio químico y no hay cam- 
bio neto adicional en la concentración relativa de los productos 
y reactivos. 

A medida que la reacción avanza hacia el equilíbrio, disminu- 
ye la energia libre de la mezcla de reactivos y productos. La ener- 
gia libre se incrementa cuando una reacción de alguna manera es 
apartada dei equilíbrio, quizás, por la elinúnación dc alguno de 
los productos (y, así, el cambio de su concentración con relación 
a la de los reactivos). Para un sistema en equilíbrio, G se encuen- 
tra en su valor más bajo posíble para esé sistema. Podemos con- 
siderar el estado de equilíbrio como de un valle energético. 
Cualquier cambio pequeno que modifique la posidón dei equi- 
líbrio tendrá una AG positiva y no será espontâneo. Por esta 
razõn, los sistemas nunca se mueven espontáneamenie para 
apartarse dei equilíbrio. Dado que un sistema en el equilíbrio no 
puede cambiar espontáneamenie, no puede hacer trabajo. Un 
proceso es espontâneo y puede realizar trabajo unicamente cuan- 
do se mueve hacia el equilíbrio. 

Energia libre y metabolismo 

Ahora podemos aplicar el concepto de energia libre más espe- 
ci fica mente a la química de los procesos de la vida. 

Reacdones exergônicas y endergónicas dei metabolismo 

En función de sus câmbios de energia libre. Las reaccíones 
químicas pueden clasificarse como exergônicas Csale energia ' 
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* Más energia libre (G más alta) 

* Menos estable 

* Mayor capacidad de trabajo 


En un cambio espontâneo 

* La energia libre de! sistema 
disminuye (AG < 0) 

* EI sistema se vuelve más 
estable 

La energia libre liberada puede 
emplearse para realizar trabajo 

* Menos energia libre 
(G más haja) 

* Más estable 

* Menor capacidad de trabajo 

(a) Movimiento gravitatorio. Los 

objetos se mueven de forma 
espontânea de una altura mayor 
a una menor. 



O 9 


(b) Difusión. Las moléculas en una (c) Reacción química. Èn una 

gota de colorante se difunden célula, una molécula de azúcar 

hasta que se díspersan ai azar se degrada en moléculas más 

simples. 





* t*?; 8 5 RelaCI ° n entre la ener 9 | a | 'bre y la estabiiidad, la capacidad de trabajo y el cambio espontâneo. Los sistemas inestables (dta- 
3f amas su P er| ores) son ricos en energia libre, o G. Tienen tendencia a cambiar espontâneamente a un estado mâs estable (parte inferior) y es posi- 
ble aprovechar este cambio "cuesta abajo" para realizar trabajo. 1 y p 


o endergónicas (“entra energia”). Una reacción exergónica 
ocurre cuando hay una Hberación neta de energia libre (fíg, 8- 
Dado que la mezda química pierde energia libre (G dis- 
minuye), la AG es negativa para una reacción exergónica. 
Empleando AG como estándar de la espontaneidade las reac- 
ciones exergõnicas son las que ocurren de modo espontâneo. 
(Recuerde, la palabra espontâneo no implica que una reacción 
ocurrirá de forma instantânea o con rapidez), La magnitud de 
la AG para una reacción exergónica representa La cantidad 
máxima de trabajo que la reacción puede realizar*, Cuanto 
mayor es la disminución de energia libre, mayor será la canti- 
dad de trabajo que puede 1 levar se a cabo. 

Podemos emplear la reacción completa de la respiración celu- 
lar como ejemplo: 

+ 0 2 — > 6 CO, + 6 H 2 0 
AG = “686 kcal/mol (-2 870 kj/mol) 

Para cada moí (180 g) de glucosa degradado por la respira- 
cton en lo que llamamos “condiciones estándar” (1 M de cada 
reactivo y produeto, 25 D G, pH 7), quedan disponibles para el 
trabajo 686 kcal (2 870 kj), Dado que la energia debe conser- 
varse, los produetos químicos de la respiración almacenan 


* La pala br a. máximo califica esia afinnaciòn, dado que parte de la energia libre $e 
libera como calor y no puede realizar trabajo. Por tanto, AG representa un limi- 
te superior teórico de la energia disponible, 


Ó86 kcal menos de energia libre por mol que los reactivos. Los 
produetos son, en un sentido, los gases de escape de un proce- 
so que a prove chá la energia libre almacenada en ias moléculas 
de azúcar. 

Una reacción endergónica es la que absorbe la energia 
libre dei ambiente (fíg. 8-6b) Dado que este tipo de reac- 
ción esencialmente almacena la energia libre en moléculas (G 
aumenta), la AG es positiva. Estas reacciones no son espontâ- 
neas y la magnitud de AG es la cantidad de energia requerida 
para impulsar la reacción. Si un proceso es exergónico (hacia 
abajo) en una dirección, entonces el proceso inverso deberã 
ser endergónico (hacia arriba). Un proceso reversible no puede 
ser hacia abajo en ambas dírecciones. Si AG = -686 kcal/mol 
para la respiración, que convierte azúcar en dióxido de carbo- 
no y agua, eí proceso inverso “la conversíón de dióxido de 
carbono y agua a azúcar- debe ser fuertemente endergónica 
con AG = +686 kcal/mol. Esta reacción nunca ocurriría por sí 
misma. 

Entonces, £de qué manera las plantas sintetizan el azúcar 
que todo el mundo viviente consume como energia? Obtienen 
Ia energia requerida “686 kcal para elaborar un mol de azúcar- 
dei ambiente, al captar luz y converti r esta energia en energia 
química. Luego, gradualmente gastan esa energia química en 
una larga serie de pasos exergõnicos para ensamblar las molé- 
culas de azúcar, 

Equilíbrio y metabolismo 

Con el tiernpo, las reacciones de un sistema cerrado alcan- 
zan el equilíbrio y ya no pueden efectuar trabajo, según se 
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(a) Reacción exergònica: energia liberada. 


(b) Reacción endergónica: energia requerida. 


A Fig. 8-S. Câmbios de energia libre (AG) en Ias reacciones exergónicas y endergónicas. 


muestra en el sistema hidroeléctrico cerrado de la figura 8 -7 a. 
Las reacciones químicas dei metabolismo son reversibles, y 
también podrían alcanzar el equilíbrio si se produjeran en un 
tubo de ensayo aislado. Dado que los sistemas en equilíbrio se 
cncuemran en un mínimo de G y no pueden realizar trabafo, 
juna célula que ha alcanzado el equilíbrio metabólico está 
muerta! E3 hecho de que el metabolismo como una lotalidad 
nunca este en equilíbrio es una de las características deíinito- 
rias de la vida. 

Al igual que la mayorla de los sistemas, las células de nues- 
tro organismo no estãn en equilíbrio. El flujo constante de 
materiales bacia el interior y el exterior de las células impide 
que Ias vias metabólicas alcance n el equilíbrio, y la célula con- 
tinua trabajando durante toda su vida. Éste principio se ilustra 
en el sistema hidroeléctrico abierto (y más realista) de la figu- 
ra 8- 7 b, Sin embargo, a diferencia de este sistema sirnple de un 
solo paso, una vta catabólica en una célula libera energia libre 
en una serie de reacciones. Un ejemplo es la respiración celu- 
lar, que se ilustra por analogia en la figura 8-7 c Parte de Ias 
reacciones reversibles de la respiración se "arrastrarT constan- 
temente en una direcciõn; es decii\ se mantienen fuera dei equi- 
líbrio. La clave para mantener esta falta de equilibrio es que el 
pro dueto de una reacción no se acumule, sino que se transfor- 
me en el reactivo dei paso siguiente; fínalmente, los productos 
de deshecho se eliminam La secuencia completa de reacciones 
se mamiene funcionando por la enorme diferencia de energia 
libre entre la glucosa que se encuentra en la cima de la "colina" 
energética y eí dióxido de carbono y el agua, que se encuentran 
en el final de la “I adera" de la colina, Mieniras nuestras células 
tengan un suministro constante de glucosa -o de otros com- 
bustibles- y de oxigeno y sean capaces de eliminar los produc- 
los de deshecho al entorno, sus vias metabólicas nunca 
aieanzarãn el equilibrio y podrán continuar efectuando el tra- 
bajo de la vida. 

Vemos de nuevo lo importante que es pensar en los organis- 
mos como sistemas abieitos. La luz dei sol proporciona una fuem 
te dtaria de energia libre para las plantas de un ecosistema y para 
otros organismos fotosint éticos. Los ani males y los otros organis- 
mos no fotosintéticos de un ecosistema deben Lener una fuente 
de energia libre en fornia de productos orgânicos de la fotosínte- 
sis. Ahora que hemos aplicado el concepto de energia libre al 
metabolismo, estamos preparados para ver de qué manera la 
célula efectúa, en realidad, el trabajo de la vida. 



(a) Un sistema hidroeléctrico cerrado, El agua que fluye hada abajo 
hace girar la turbina que impulsa un generador que aporta electnddad 
a un foco de luz, pero sol a mente hasta que el sistema alcanza el equilib 



(c) Un sistema hidroeléctrico abierto de múltiples pasos. La respíradó 
celular es análoga a este sistema. La glucosa se degrada en una serie 
de reacciones exergónicas que irrpulsan el trabajo de la célula. El 
produeto de cada reacción se transforma en el reactivo de Ia siguiente, 
de modo que ninguna reacción alcanza el equilibrio, 

a Fig. 8-7. Equilibrio y trabajo en sistemas cerrados y abiertos. 
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['valuacióii de concepios 


* i ' 

I . La respiracíòn celular em pica glucosa, que tiene un alio 
nivel de energia libre y libera CO, y agua, que denen 
niveles bajos de energia libre, iLã respiraciõn es espontâ- 
nea o no lo es? ^Es exergónica o endergónica? =Qué oco- 
rre eon la energia liberada de la glucosa? 

2* Un proceso central dei metabolismo es el transporte 
de iones H 4 a través de una membrana para erear un 
gradiente de concentración. Hn algunas condiciones, 
los iones H + retroceden a través de Ia membrana e 
igualar) las concentractones a ambos lados. ^En que 
condiciones los Iones H i pueden realizar trabajo en 
este sistema? 

Vcansc los respuestas cn el Apêndice A , 


Conceplo 


El ATP Impulsa el trabajo celular 
acoplando reacciones exergónicas 
con reacciones endergónicas 

Una célula realiza tres tipos principales de irabajos: 

Trabajo mecânico , como el batido de los cilios (véase cap. 6), 
la comracción de las células musculares y el movimíento de 
los cromosomas durante la reproducción celular. 

Trabajo de transporte , el bombeo de sustancias a través de las 
membranas contra la dirección dei movimíento espontâneo 
(véase cap. 7), 

Trabajo químico, el impulso de ias reacciones endergónicas 
que no ocurnrían espontaneamente, corno la símesis de polí- 
meros a partir de monómeros (el foco de este capítulo y de 
los capítulos 9 y 10). 

Una característica central de la forma en que las células mane- 
ja n sus recursos energéticos para efectuar este trabajo es el aco- 
plamiento energético, el uso de un proceso exergõnico para 
condudr un proceso endergónica. El ATP es responsable de 
mediar la mayov parte dei acoplam iemo energético en las células 
y casi siempre actúa como la fuente inmediata de energia que 
impulsa el trabajo celular. 

La estructura y Ia hidrólisis dei ATP 

H ATP (adenosina trifosfato) se presentó en el capítulo 4 
cuando anaíízamos el grupo fosfato como grupo funcional. 
Aqui observaremos más de cerca la estructura de esta molé- 
cula. El ATP contiene al azúcar ribosa T con la base nitrogena- 
da adenina y una cadena de tres grupos fosfato unidos a ella 
(fig. 8-8). 

Los enlaces entre los grupos fosfato de la cola de A fP pue- 
den romperse por hidrólisis. Cuando el enlace fosfato terminal 
se rompe, una molécula de iosfato inorgânico (abreviado (P) en 
todo el libro ) abandona el ATP, que se transforma en adenosina 
di fosfato, o ADP (fig. 8-9). La reacción es exergónica y en con- 


Adenina |\jh ? 



OH OH 


A Fig, 8-3. La estructura dei adenosín trifosfato (ATP). Ên la célu- 
la, la mayor parte de los grupos hidroxilo de los fosfates se encuentran 
ionizados (-O ) 


diciones estándar libera 7,3 kcal de energia por mol de ATP 
hidrolizado: 

ATP + H,0 ADP 

AG - - 7,3 kcal/mol (-30,5 kj/mol) (condiciones estándar)* 


El cambio de energia libre para muchas reacciones distintas se 
ha medido en laboraiorio en condiciones estándar. Si la AG en 
una reacción endergónica es menor que la energia liberada por ia 
hidrólisis de ATP, entonces las dos reacciones pueden acoplarse 
de modo que -en total- ias reacciones acopladas sean exergóni- 
cas (fig. B-10), 




+ 



Adenosina trifosfato (ATP) 


+ 


Energia 


Fosfato inorgânico Adenosina difosfato (ADP) 

a Fig. 8-9, La hidrólisis dei ATP. La hidrólisis dei ATP genera fosfato 
inorgânico (©.) y ADP 


"En las células, las condiciones no se adapían a Eas condiciones estándar debido, 
cn grau parte, a que las conceru raciones de: los reactivos y los produetos $on dis- 
tintas de I M. Por ejemplo, cuando ocurre la hidrólisis de ATP en condiciones 
celulares, la AG real es de alrededor de -13 kcal/mol, 78% superior a la energia 
liberada por la hidrólisis de ATP en condiciones estándar. 
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Dado que m hidrólisis libera energia, los enlaces fosfato dei 
\TP en ocasiones se eonocen como enlaces fosfato de alta ener- 
gia, pero el término es confuso. Los enlaces fosfato dei ATP no 
son enlaces usualmente fuertes, como podria implicar el término 
“alta energia”; en realidad es la molécula en si la que tiene alta 
energia con relaciõn a la de los productos (A DP y 0X La libera- 
ción de energia durante la hidrólisis de ATP proviene dei cambio 
químico a un estado de energia libre más bajo, no de los enlaces 
fosfato en sí mismos. 

El ATP es útil para las células porque la energia que libera 
ai hidrolízarse un grupo fosfato es algo mayor que la energia 
que liberan la mayoria dei resto de las moléculas. Pero, éP or 
qué esta hidrólisis libera tanta energia? Si examinamos la 
molécula de ATP de la figura 8-8, podemos ver que los ires 
grupos fosfato lienen carga negativa. Estas cargas similares se 
encuentran agrupadas y su repulsión mutua conrribuye a la 
inestabilidad de esta región de la molécula de ATP La cola tri- 
fosfato dei ATP es el equivaleme químico de una represa com- 
primida. 

De qué manera realiza trabajo el ATP 


Reacciòn endergóníca: AG es positiva, la reacciòn 

no es espontânea 



NH a 

+ NHj 

► G j u AG = +3,4 kcal/mol 

Ácido Amoníaco 

Glutamina 

glutámico 



Reacciòn exergónica: AG es negativa, la reacciòn es espontânea 


ATpJ 7 + h 2 0 — >■ ADP + AG - -7,3 kcal/mol 


Reacdones acopladas: la AG total es negativa, 

juntas, las reacdones son espontâneas AG = -3,9 kcal/mol 


& Fig. 8-10. Acoplamiento energético empleando la hidrólisis de 

ATP. En este ejemplo, et proteso exergónito de la hidrólisis dei ATP se 
emplea par a llevar a cabo un proceso endergónico: la síntesis dei ame 
noácído glutamina a partir de ácido glutámico y amoníaco. 


Guando el ATP se hidroliza en un 
tubo de ensayo, la liberación de energia 
simplemente calienta el agua que lo rodea. 
En un organismo, la misma generadõn 
de calor en ocasiones puede ser benefi- 
ciosa. Por ejemplo, la accicm de tiritar 
emplea la hidrólisis de ATP que se pro- 
duce durante la comracciõn muscular 
para generar calor y calentar el organis- 
mo. Sin embargo, en La mayoria de los 
casos, la generadõn de calor en las 
células, por sí sola, seria un uso inefi- 
ciente (y potencialmente pe li groso) de 
un recurso energético valioso. 

En lugar de ello, con la ayuda de 
enzimas específicas la célula es capaz de 
acoplar la energia de la hidrólisis de ATP 
directamente a procesos endergónicos, 
transfiriendo un grupo fosfato dei ATP a 
cierta otra molécula, como el reactívo. El 
receptor dei grupo fosfato se dice, que 
resulta fosforilado. La clave para acoplar 
las reacciones exergónicas y endergónícas 
es la fomiación de este intermediário 
fosforilado, que es más reactívo (menos 
estable) que la molécula no fosforilada 
original. 

Los tres tipos de trabajo celular 
-mecânico, de transporte y químico- 
casi siempre son impulsados por la 
hidrólisis de ATP (fig, 8-11). En cada 
caso, el grupo fosfato se transfiere desde 
el ATP a otra molécula y esta molécula 
fosforilada sufre un cambio que realiza 
trabajo. Un ejemplo es la síntesis dei 
aminoácido glutamina a partir de 
ácido glutãmico (otro aminoácido) y 
amoníaco (fíg. 8- 11c), En primer 
lugar, el ATP fosfonla al ácido glutã- 
mico (GluX y la transforma en un 
intermediário fosforilado menos esta- 
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Proteína motora 

(a) Trabajo mecânico: el ATP fosforlla las proteínas motoras 


Proteína 
de me 
brana 



Soluto/ Soluto transportado 

(b) Trabajo de transporte: el ATP fosforifa a las proteínas 
de transporte 


1 

K 

NH 2 

Glu 1 NH ) 

1- 

+ ®i 

Jfu 


Reactantes: ácido glutámico Producto sintetizado 
y amoníaco (glutamina) 

(c) Trabajo químico: el ATP fosforlla a reactivos claves 




t 

ADP 
£> + 

®í 

A 


J 


Á Frg. 8-11. Modo en que el ATP Impulsa el trabajo celular. La transferencia de grupos fos- 
fato es el mecanismo responsable de la mayor parte de los tipos de trabajo celular. Por ejemplo, (a) 
El ATP impulsa el trabajo mecânico al fosforilar las proteínas motoras, como las que mueven los 
orgánulos a lo largo de las "vias" dei dtoesqueieto en las células. El ATP también (b) impulsa el 
transporte activo al fosforilar ciertas proteínas de membrana y (c) impulsa el trabajo químico al fos- 
forilar reacfivos clave, en este caso, ácido glutámico que luego se convierte en glutamina. Las molé- 
culas fosforiladas pierden los grupos fosfato a medida que se desarrolla el trabajo y dejan ADP y 
fosfato inorgânico ((£),) como productos. La respíradón celular reabastece los suministros de ATP al 
impulsar la fosforiladón de ADP, como veremos en el siguiente capítulo. 
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ble. En segundo lugar, ei amoníaco despkza al grupo fosfato 
para transformaria en glutamina (GÍu-NH 2 ). Dado que el 
proceso completo resulta exergónico, ocurre de forma espon- 
tânea (fig, 8-10), 

La regeneración de ATP 

Un organismo que trabaja emplea ATP de forma continua, 
pero el ATP es una fuente renovable que puede regenerarse por 
la adición de fosfato al ADP (fig. 8-12). La energia libre reque- 
rida para fosforilar ADP provi ene de las reacciones de degrada- 
ción exergónicas (catabolismo) de la célula, Esta ida y vuelta 
dei fosfato inorgânico y de la energia se llama ciclo dei ATP y 
acopla los procesos generadores de energia (exergõnicos) con 
los que la consumen (endergõnicos), El ciclo dei ATP se realiza 
a un ritmo asombroso. Por ejemplo, una célula muscular que 
esta realizando trabajo recicla su depósito completo de ATP en 
menos de un minuto, Este recambio representa 10 milíones de 
moléculas de ATP consumidas y regeneradas por cada segundo 
en cada célula. Si el ATP no se generara por la fosforiladón dei 
ADP, los seres humanos emplearían casi su peso completo en 
ATP cada dia. 

Dado que ambas direcciones de un proceso reversible no pue- 
den ser cuesta abajo la generaciõn de ATP a partir de ADP y ®. 
necesariamente es un proceso endergónico; 

ADP +®l ATP + H 2 0 

AG = +7,3 kcal/mol (+30,5 kj/mol) (condiciones estãndar) 

Debido a que la formación de ATP a partir de ADP y ®. no es 
espontânea se debe emplear energia libre para que ocurra. Las 
vias caiabólícas (exergónicas), en especial la respiradón celular, 
proporcionan la energia para el proceso endergónico de sintesis 
de A1P Las plantas también emplean energia lumímca para pro- 
ducir ATP 

Así, el ciclo dei Al P es un torniquete a través dei cual pasa 
la energia durante su transferencia desde la vía catabólica a Ia 
anabólíca. De hecho, la energia química potencial temporária- 
mente almacenada en el ATP impulsa la mayor parte dei íraba- 
jo celular 


Las síntesh de ATP a partir de 
ADP + requiere energia 


La hidrólisis de ATP a 
ADP genera energia 



EnergFa dei catabolismo 
(exergónka, procesos 
que generan energia) 


ADP +®. 


Pnergía para el trabajo 
celular (endergónica, 
procesos que consumen 
energia) 


A Fig. S-12, El cklo dei ATP, La energia liberada por reacciones de 
degradôdón (catabolismo) en la célula se emplea para fosforilar ADP, 
regenerando ei ATP. La energia almacenada en el ATP impulsa la mayor 
parte dei trabajo celular. 


Evaluación dc con 



1 . 


2 . 


Eu la mayor parte de los casos, ide que maneia eJ ATP 
transfiere energia desde los procesos exergõnicos a los 
endergõnicos dentro de ta célula? 

^Cuãles de los siguientes grupos tiene mas energia libre: 
ácido glutãmico + amoníaco + ATP, o glutamina + ADP + 
? Explique su respuesta. 

Véítnse ias respuestas eu d Apêndice A, 


Conceplo 


Las enzimas aceleran las reacciones 
metabólicas al disminuir 
las barreras energéticas 

I^as leyes de la termodinâmica nos dicen qué ocurrirã y qué no 
ocurrírã en ciertas condiciones concretas, pero no infor ma r) acer- 
ca de la veloeidad de estos procesos. Una reacdón química espon- 
tânea ocurre sin la neeesídad de energia externa, pero puede 
ocurrir tan lenta mente que resulte imperceprible. Por ejemplo, 
aunque la hidrólisis de sacarosa (el azúcar de mesa) a glucosa y 
fructosa sea exergonica, puesto que ocurre espontaneamente con 
líberadõn de energia libre (AG = -7 kcal/mol), una solución de 
sacarosa disuelta en agua estéril permanecerá anos a temperatu- 
ra ambiente sin que se produzca hidrólisis apreciabte. Sin embar- 
go, si anadimos una pequena cantidad de un catalizador como la 
enzima sacarasa a Ia solución, toda la sacarosa se hidrolizarã en 
un lapso de segundos (fig. 8-13). ^Cõmo puede efectuar esto la 
enzima? 

Un catalizador es un agente químico que acelera una reac- 
ción sin ser consumido por ella; una enzima es una proteína 
catalítica, (Otra clase de catalizadores biológicos, hechos de RNA 
y Ilamados ribozimas, se anaiizan en los capítulos. 17 y 26). En 
ausência de regulación enzimãtica, el tráfico químico a través de 
las vias metabólicas se volvería desesperadamente congestionado 
porque muchas reacciones químicas demandarían mucho tiem- 
po. En las siguientes dos secciones se analizará qué es lo que 
impide que una reacción espontânea ocurva más rápido y de qué 
manera una enzima cambia la situación. 

La barrera de Ia energia de activación 

Cada reacción química que ocurre entre las moléculas impli- 
ca tanto la ruptura de enlaces como la formación de ellos. Por 
ejemplo. Ia hidrólisis de la sacarosa implica la ruptura dei enlace 
entre la glucosa y la fructosa y uno de los enlaces de una molé- 
cula de agua, y luego la formación de dos enlaces nuevos, como 
se muestra en la ligura 8-13. El cambio de una molécula a otra 
generalmente implica el paso de la molécula inicial a un estado 
aitamente inestable antes de que pueda ocurrir la reacción, Esta 
contorsiõn de Ia molécula puede compararse con el anillo de un 
Ha vero metálico cuando uno fuerza la curvatura para anadir una 
nueva llave, El anillo dei llavero es altamente inestable en su 
forma abiena, pero vuelve a su estado estable una vez que las 11a- 
ves han sido introducidas y han recorrido todo el camino aí rede- 
dor dei anillo. Para llegar al estado de contorsión en el que los 
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ch 2 gh 


Sacarosa 


C^H^Qii 





ch 2 oh 



ch 2 oh 


H OH 

Gíucosa 

^6^12^6 


OH H 

Fructosa 

^í> H 12^6 


A Fig. 8-13. Ejemplo de una reacción catalizada por enzimas: ia hidrólisis de sacarosa por ia enzima sacarasa. 


enlaces puecien cambiar, las moléculas reactivas deben absorber 
energia de su entorno, Cuando se forman los nuevos enlaces de 
las moléculas producidas, la energia se libera en forma de calor 
y las moléculas vuelven a sus formas estables con energias más 
hajas. 

La inversión inicial de energia para que una reacciõn inicial 
-la energia necesaria para comorsionar ias moléculas de reacüvo 
de modo que puedan modificarse los enlaces- se conoce como 
energia libre de activación o energia de activación, abreviada 
E. en este libro, Podemos considerar la energia de activación 
como la cantidad de energia requerida para empujar a los reac- 
rantes más allá de una barrera energética o una cuesta, de modo 
que pueda inicia rse la parte ' L cuesta abajo* de Ia reacciõn, La 
figura 8*14 muestra los câmbios de energia para una reacdón 
exergónica hipotética que intercambia porciones de las dos molé- 
culas de reacüvo: 

AB + CD AC + BD 

La energízación o activación de los reactivos es representada 
por la porcíón cuesta arriba dei gráfico, mientras que el conteni- 
do de energia libre de las moléculas de reacüvo aumenta, En el 
cénít, los reactivos se encuentran en una condición inestable 
conocida como estado de transiciõn: ellos están activados y en esta 
síiuación es posible la ruptura y la formación de nuevos enlaces. 
La fase de formación de enlaces de la reacdón corresponde a la 
parte cuesta bajo de la curva, que muestra la perdida de energia 
libre por parte de las moléculas, 

La energia de activación con frecuencia se aporta en forma de 
calor, que las moléculas de reàcüvo absorben dei entorno, Los 
enlaces de los reactivos se rompen únicamente cuando las molé- 
culas han absorbido suficiente energia como para volve rse ines- 
tables y por tanto, mãs reactivas (en el estado de transición, en 
el pico de la curva en la figura 8- 1 4), La absorción de energia tér- 
mica incrementa la velocidad de las moléculas de reacüvo de 
modo que colisionan con mayor frecuencia y más fuerza. 
Adernás, la agitación térmica de los átomos en la molécula deter- 
mina que sea mãs probable que se rompan los enlaces, A medi- 
da que las moléculas se establecen en sus disposiciones de unión 
nuevas, mãs estables, la energia se libera al entorno. Si la reac- 
ciõn es exergónica, E A obtendrá dividendos, ya que la formación 
de nuevos enlaces libera mãs energia que la que fue invertida en 
romper los enlaces viejos. 

La reacción que se muestra en la figura 8-14 es exergónica y 
se produce de forma espontânea, Sin embargo, la energia de acti- 
vación proporciona una barrera que determina la velocidad de la 
reacción. Los reactivos deben absorber suficiente energia para 


Los reactivos AB y CD deben absorber 
suficiente energia dei entorno como 
para alcanzar el estado de transiciõn 
inestable, en ei que pueden romperse 
los enlaces. 


Los enlaces se 
rompen se forman 
otros nuevos y se 
libera energia al 
ambiente. 



Progreso de la reacción ► 


Productos 




Estado de transición 


Rfeactiyo 


A Frg, 8' 14. Perfil energético de un reacción exergónica. Las 

"moléculas" son hipotéticas, con A, B, C y D, representando porciones 
de las moléculas. Desde el punto de vista termodinâmico, ésta es ona 
reacción exergónica, con una AG negativa, y la reacción ocurre espon- 
táneamente. Sin embargo, la energia de activación (E A ) geners una 
barrera que determina Ia velocidad de la reacdón. 


alcanzar la cima de la barrera de la energia de activación antes de 
que la reacción pueda proceder. En el caso de algunas reacciones, 
la E A es lo sufiden temente limitada como para que a una tempe- 
ratura ambiente haya suficiente energia térmica para que la 
mayor parte de los reactantes alcancen el estado de transiciõn en 
un lienipo corto. En Ia mayoria de los casos, sin embargo, la E A 
es tan alta y el estado de transición se alcanza en tan raras oca- 
siones que la reacción dificilmente se producirã. En estos casos, 
la reacción oeurrirã a una velocidad notable soiamente si los 
reactivos se calientan. Las bujias de encendido dei motor de un 
coche energizan la mezcla gasolina-oxígeno de modo que las 
moléculas alcancen el estado de transición y reacdonen; unica- 
mente entonces puede producirse la liberadón explosiva de 
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energia que impulsa los pis tones, Sin una chispa, la mezela de los 
hidrocarburos deí combustible y dei oxigeno no reacc tonara por- 
que ia barrem de E A es demasiado alta. 

De qué manera las enzimas dismiimyen 
ia barrera de E* 

Las proteínas, el D NA y orras moléculas complejas de la célu- 
la, son ricas en energia libre y Lienen el potencial de descampo- 
nerse espontânea mente, es decir, ias leyes de la temiodinárnica 
favorecen su degradación. Estas moléculas persiste n solam ente 
porque a las temperaturas típicas para las células pocas molécu- 
las pueden superar la barrera de la energia de activación. Sin 
embargo, las barreias para algunas reacciones deben ser supera- 
das ocasional mente para que las células lleven a cabo los proce- 
sos necesarios para la vida. El calor acelera una reacción y 
permite que los reactivos logren el estado de transición con 
rnayor frecuencia. pero esta solución seria inadecuada para los 
sistemas biológicos. En primer lugar, las altas temperaturas des- 
naturalizai! las proteínas y matan las células. En segundo lugar, 
el calor acelerará iodos las reacciones, no simplemente las nece- 
sarias, Los organismos, por tanto, utilízan una alternativa: la 
catálisis. 

Una enzima catai iza una reacción dísminuyendo la barrera de 
E a (fig. 8-15), lo que permite que las moléculas de reactívo 
absorban suficiente energia para alcanzar el estado de transición 
aún a temperaturas moderadas. Una enzima tio puede cambiar la 
AG de una reacción; no puede transformar una reacción ender- 
gónica en exergónica. Las enzimas sólo pueden acelerar las reac- 
ciones que de cualquier modo ocurrirían finalmente, pero esta 
lunción posibilita que la célula tenga tin metabolismo dinâmico 
para dirigir el tráfico químico de la célula de forma ligera a tra- 
vés de ella. Dado que las enzimas son muy .selectivas en las 
reacciones que catalízan, determinan qué procesos químicos 
ocurrirán en la célula, en cualquier momento en particular. 

Especificidad de sus trato de las enzimas 

El reactívo sobre el cual actua una enzima se conoce como el 
sustrato de la enzima. La enzima se une a su sustrato (o sustra- 



Â Fig. 8-15. Efecto de las enzimas en la veloddad de reacción, 

Sín afectar al cambio de energia libre (AG) de una reacción, una enzi- 
ma la acelera al redudr su energia de activación (E A ). 


tos, cuando hay dos o más reactivos) para formar un complejo 
enzima-susirato. Miemras que la enzima y el sustrato se man- 
lienen unidos, Ia acción catalítica de la enzima convierte el 
sustrato en produeto (o produetos) de la reacción, El proceso com- 
pleto puede resumirse dei siguiente modo: 

Enzima + 

Sustrato(s) - enzima- v Producto(s) 

sustrato 

Por ejemplo, la enzima sacarasa (la mayoría de los nombres 
de las enzimas lermlnan en -asa) catai iza la hidrólisis de! disa- 
cãrido sacarosa a sus dos monosacã ridos, glucosa y fruetosa 
(fig. 3 13). 

Sacarasa + Sacarasa- Sacarasa + 

Sacarosa + , Complejo , Glucosa + 

H 2 0 Sacarosa-H 2 0 Fruetosa 

La reacción catai izada por cada enzima es muy específica; 
una enzima puede reconocer su sustrato específico aun entre 
compuestos ínti mamente relacionados como los isómeros. Por 
ejemplo, la sacarasa unicamente actuará sobre la sacarosa y no 
se unirá a atros disacãridos como ia mal tosa. ^Qué explica este 
reconocimiento molecular? Recuerde que las enzimas son pro- 
teínas y que ésias son macromoléculas con conform aciones tri- 
dírnenskmales únicas. La especificidad de una enzima resulta 
de su forma, que es consecuencia de su secueneia de amino- 
ãcidos. 

Unicamente una región restringida de la molécula enzimáti- 
ca se une al sustrato. Esta región, llamada sitio activo, tipica- 
mente es un bolsiilo o un surco en la superfície de la proteína 
(fig. S-16a). Habitualmente, el sitio activo está formado sola- 
mente por unos pocos aminoácidos de la enzima y el resto de 
la molécula proteica proporciona el marco que determina la 
conlsguración dei sitio activo. La especificidad de una enzima 
se atribuye a un encastre compatible entre la forma de su sitio 
activo y la lorma dei sustrato. El sitio activo, sin embargo, no 
es un receptáculo rígido para el sustrato. Cuando el sustrato 
entra al sitio activo, las mteracdones entre sus grupos químicos 
y las que tiene con tos aminoácidos de la proteína, determinan 
que la enzima cambie su forma ligeramente, de modo que el 
sitio activo se une aún con rnayor fadlidad alrededor dei sus- 
trato (fig. 8- 16b). Este ajuste induddo es como un apretón 
de manos. El ajuste inducido conduce a los grupos químicos 
dei sitio activo a posiciones que aumentan su capacidad para 
catalizar la reacción química. 

Catálisis en el sitio activo de la enzima 

En una reacción enzimática, el sustrato se une al sitio activo 
(fig. 8-17). En la mayoría de los casos, el sustrato se mantíene 
en el sitio activo por medio de imeraedones débiles, como puen- 
tes de hidrógeno y enlaces tónicos. Las cadenas laterales (grupos 
R) de unos pocos aminoácidos que constituyen el sitio activo 
cataiizan la conversiõn dei sustrato al produeto, y el produeto 
sale dei sitio activo. Luego, 3a enzima está libre para tomar otra 
molécula de sustrato en su sitio activo. El ciclo completo ocurre 
con tanta rapidez que una misma molécula de enzima actua tipi- 
camente sobre cerca de 1 000 moléculas de sustrato por segun- 
do. Algunas enzimas son mücho más rápidas. Las enzimas, como 
otros catalizadores, emergen de la reacción con su forma original. 
Por lo tanto, camidades muy pequenas de enzima pueden tener 
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► Fig, 8-16. Ajuste inducido entre una 
enzima y su sustrato. (a) En este modelo 
gráfico realizado por ordenador el sitio acti- 
vo de esta enzima (hexocinasa, que se 
muestra en azul) forma un surco en su 
superfície. Su sustrato es glucosa (rojo). 
<t>) Cuando el sustrato entra al sitio activo, 
induce un cambio en \a forma de !a proteí- 
na. Este cambio permite que se forme n 
enlaces más debites, lo que determina que 
el sitio activo abrace al sustrato y lo man- 
tenga en su lugar. 


Sustrato 


Sitio activo — - 


Enzima 


Compíejo 

enzíma-sustrato 


► Fig. 8-17. El sitio activo 
y el eido catalítico de una 
enzima, Üna enzima puede 
convertir una o más molécu- 
las de reactivo en una o más 
moléculas de produeto. La 
enzima mostrada aqui ton- 
vierte dos moléculas de sus- 
trato en dos moléculas de 
produeto 


© Los sustratos entran al sitio activo; 
la enzima cambia de forma de modo 
que su sitio activo abraza al sustrato 
(ajuste inducido). 



Sustratos 


Complejo 

enzima-sustrato 


© Los sustratos son 
mantenidos en el sitio activo 
por interaedones débiles 
como puentes de bidrógeno 
y enlaces iónicos. 



@ El sitio activo (y los grupos R 
de sus aminoáddos) pueden bajar 
la Ea y acelerar 9a reacdón al; 

* actuar como molde para 

la orientadón dei sustrato, 

• Tensar los sustratos y 
estabilizar el estado de 


© EI sitio 
activo queda 
disponible 
para dos 
nuevas 
moléculas 
de sustrato. 




\ 


© Los sustratos 
se convierten a 
produetos. 


transidón, 

* suministrar un mícroambàènte 
favo rabie, 

* partidpadón dírectamente 
en ia réacción catalítica. 


un enorme impacto metabólico al Funcionar una y otra vez en 
ciclos catalíticos. 

La mayoría de las reacciones metabólicas son reversibles y 
una enzima puede cat alizar tanto una reacdón directa como la 
inversa. Que prevalezca una reacdón u otra dependerá sobre 
todo de las concent raciones relativas de los reactivos y de los 


produetos. La enzima cataliza siempre la reacdón en dírecdón 
al equilíbrio. 

Las enzimas emplean una variedad de mecanismos que dis- 
minuyen la energia de activación y aceleran una reacdón (fig. 8- 
17, paso O)- En priirter lugar, en las reacciones que involucran 
dos o más reactivos el sitio activo proporciona un molde para 
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que los sustratos se aproximen en la oríentacíón adecuada 
para que la reacción ocurra entre ellos, En segundo lugar, a 
medida que el sitio activo cie ía enzima sujeia con fuerza los sus- 
tratos unidos, ia enzima puede estirar las moléculas de sustrato 
hacia su contiguración de estado de transición, tensando y cur- 
vando enlaces químicos críticos que deben romperse durante la 
reacdón. Dado que la E A es proporcional a !a dificultad de rom- 
per los enlaces, la distorsión dei sustrato determina que ésie se 
aproxime al estado de transición y de este modo reduce la canti- 
dad de energia libre que debe absorberse para lograr un estado 
de transición. 

En terce r lugar, el sitio activo también puede proporcionar un 
microambiente que es mãs conducente a un tipo particular de 
reacción que la solucíón rnisma sín la enzima. Por ejemplo, si el 
sítio activo tíene aminoãcidos con cadenas acídicas (grupos R), 
el sitio activo puede ser un bobillo de bajo pH en una célula que 
es, por lo de más, neutra. En estos casos, un aminoáeido acídico 
puede facilitar la transferencia de H + aí sustrato como un paso 
clave en la catalizaaón de ta reacción . 

Un cuarto mecanismo de catálisis es la panicipadõn directa 
dei sitio activo en la reacción química, En ocasiones, este proce- 
so incluso in vo lucra un breve enlace covalente entre el sustrato y 
una cadena lateral de un aminoáeido de la enzima, Los pasos 
posteriores de la reacción restablecen las cadenas laterales a sus 
estados original es, de modo que el sitio activo es igual después 
de la reacción que antes de cila. 

La velocidad a la cual una cantidad particular de enzima con- 
vierte un sustrato en un produeto es, en parte, funcíón de la 
concentradón inicial dei sustrato: cuanto mas moléculas de sus- 
trato haya disponíbles, más a menudo accederán a los sítios acti- 
vos de las moléculas de enzimas. Sín embargo, hay un limite 
para la velocidad de reacción a k cual puede aceíerarse por la 
adiei ón de más sustrato a una concentradón fija de enzimas. En 
cíerto punto, la concentradón de sustrato será lo suficientemen- 
Le alta como para que todas las moléculas de enzimas tengan sus 
sítios activos afectados. Fan pronto como el produeto sale de un 
sitio activo, entra otra molécula de sustrato, En esta concentra- 
ción de sustrato se dice que la enzima está saturada, y la veloci- 
dad de reacción es determinada por la velocidad a la que el sitio 
activo puede convertir al sustrato en produeto. Guando una 
pobladón enzimática se satura, ía única manera de incrementar 
la velocidad de formadón dei produeto consiste en anadir mãs 
enzima. Las células, en ocasiones, realizan esto sintetizando más 
moléculas de enzima. 

Efecto de Las condiciones locales sobre 
la actividad enzimática. 

La actividad de una enzima -su eficacia- se ve afectada por 
factores ambientales generales, como la temperatura y el pH, 
También puede verse afectada por produetos químicos que influ- 
yen específicamente en la enzima, 

Efectos de la temperatura y deí pH 

Recuérdese dei capítulo 5 que las estrueturas mdimensionales 
de las proteínas son sensibles a su ambiente. En consecuencia, 
cada enzima opera mejor en algunas condiciones que en otras, 
porque estas condir: tones óptimas favorecen ia estruetura más acti- 
va para la molécula de enzima. 

La temperatura y el pH son factores ambientales importan- 
tes en la actividad de una enzima. Hasta cierto punto, la velo- 


cidad de un reacción enzimática se incrementa al aumentar la 
temperatura, en parte porque los sustratos colisionan con los 
sitios activos con mayor frecuencia cuando las moléculas se 
mueven con rapidez. Sim embargo, por encima de cierta tem- 
peratura, la velocidad de la reacción enzimática cae abrupta- 
mente. La agitación térmica de la molécula de enzima rompe 
los puentes de hídrógeno, los enlaces iónicos y otras interac- 
ciones débiles que estabilizam la estruetura activa, la molécu- 
la proteica iínalmenie se desnaturaliza. Cada enzima tíene una 
temperatura óptima a la cual la velocidad de reacción es máxi- 
ma. Estando la enzima sin desnaturalizar, esta temperatura 
permite el mayor número de colísiones moleculares y la con- 
versión mãs rápida de los reactivos a produeto. La mayoría de 
las enzimas humanas tienen temperaturas óptimas entre 35 °C 
y 40 fJ C (cercanas a la temperatura corporal humana). Las bac- 
térias que viven en manantiales de agua caliente contienen 
enzimas con temperaturas óptimas de 70 °C o superiores (fiy 
8-18a) 

Asf como las enzimas tienen una temperatura óptima, tam- 
bién tienen un pH al cual son mãs activas. Los valores óptimos 
de pH de las enzimas caen en ei espectro de 6 a 8, pero hay 
excepciones. Por ejemplo, la pepsína, una enzima digestiva dei 
estômago, trabaja mejor a pH 2. Un ambiente acídico de este tipo 
desnaturaliza la mayoría de las enzimas, pero la estruetura activa 
de la pepsína se adapta para mamener su estruetura tridimensio- 
nal funcional en el ambiente acídico dei estômago. Por d contra- 
rio, la tripsina, una enzima digestiva que reside en el ambiente 
alcalino dd intestino, tíene un pH óptimo de 8 y se desnaturali- 
zaria en el estômago {fig. 8 - 1 8 b). 



Temperatura (°C) 


(a) Temperatura óptima para las dos enzimas 



4 Fig. 8-18. Factores ambientales que afectan a fa actividad 
enzimática. Cada enzima tíene (a) una temperatura y (b) un pH 
óptimos que favorecen la conformación más activa de la molécula 
proteica. 
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Cof acíorcs 

Muchas de las enzimas requieren ayudantes no proteicos 
para su actividad catalítica. Estos auxiliares, llamados co fac- 
to res, pueden unirse de forma estrecha a la enzima como resi- 
dentes permanentes o bien pueden unirse de modo laxo y 
' reversible junto con el sustrato. Los cofactores de algunas 
enzimas son inorgânicos, como los átomos metálicos de cín c, 
hl erro y cobre en forma fónica. Si el cofactor es una molécula 
orgânica, se le llama más específicamente coenzima. La 
tnayor parte de las vitaminas son coenzimas o matérias primas 
.1 partir de las cuales se elaboran las coenzimas. Los cofacto- 
res funcionan de diversas maneras pero, en todos los casos en 
los que se emplean, tienen una funciõn crucial en las catálisis. 
>e encontràrãn ejemplos de cofactores más adelante en este 
libro. 


/n/iibidores enzhnàt icos 

Ciertos produetos químicos inhiben de forma selectiva la 
acción de enzimas específicas, y hemos aprendido mucho acer- 
ca de la función de las enzimas estudiando los efectos de estas 
moléculas. Si el inhibidor se une a la enzima mediante enlaces 
cüvalentés, la inhibición a menudo es irreversibie, 

MuchoS inhibidores enzimáticos, sin embargo, se unen a la 
enzima mediante enlaces débiles, en cuyo caso la iniiíbición es 
reversible. Algunos inhibidores reversibles se asemejan a la 
molécula normal de su st rato y compiten por su admisión en el 
sitio activo (figs. 8- 19a y b). Estos imitadores, llamados inhi- 
bidores competitivos, reducen la produetividad de las enzi- 
mas ai bloquear los sustratos e impedir la entrada a los sítios 
actívos. Este tipo de inhibición puede superarse al incrementar 
la concentración de sustrato, de modo que a medida que los 
sítios activos queden disponibles, haya más moléculas de sus- 
trato que de inhibidor para entrar a los sitios. 

Por el contrario, los inhibidores no competitivos no com- 
piten directamente con el sustrato para unirse a la enzima en el 
sitio activo (fig. 8 - 19 c). En su lugar, impiden las reacciones 
enzimáticas al unirse a otra pane de la enzima. Lsta imeracción 
determina que la molécula de enzima cambie su forma y vuel- 
va al sitio activo menos efectivo para catai izar la conversión de 
sustrato en pro dueto. 

Las toxinas y tos venenos con frecuencia son inhibidores 
enzimáticos irre versibl.es. Un ejemplo es el sarín, un gas que 
ataca el sistema nervioso y que provoco la muerte de muchas 
personas y lesiones a muchas otras cuando fue liberado por 
terroristas en el metro de Tokio 1995. Esta molécula pequena 
se une de íorma covalente al grupo R dei aminoãcido serina, 
que se encuentra en el sitio activo de la acetilco! nesterasa, una 
enzima importante para el sistema nervioso, Otros ejemplos 
son los pesticidas DDT y paratión, inhibidores de enzimas cm- 
ciales en el sistema nervioso. Por último, muchos antibióticos 
son inhibidores de enzimas específicas de ias bactérias. Por 
ejemplo, la penicilina bloquea el sitio activo de una enzima que 
muchas bactérias emplean para elaborar sus paredes celulares. 

Los inhibidores enzimáticos mencionados, que son vene- 
nos metabólicos, pueden dar la impresiòn de que la inhibición 
enzímátíca es. en general, anormal y dahina. Sin embargo, las 
moléculas naturalmente presentes en la célula con frecuencia 
regulan la actividad de las enzimas al actuar como inhibido- 
res, Esta reguiación -inhibición selectiva- es esencíal para el 
control dei metabolismo celular, como analizaremos a eonti- 
nuación. 


Un sustrato 
puede unirse 
norma (mente al sitio 
activo de una enzima. 



Enzima 


(a) Union normal 


Sustrato 


activo 


Un inhibidor 
competitivo imita 
al sustrato, y 
com pite por 
el sitio activo. 





(b) Inhibición competitiva 


Un inhibidor 
no competitivo 
se une a la enzima 
en un sitio distinto deJ 
sítio activo y altera 
su conformadón 
de modo que su 
sitio activo ya no 
sea funcional. 


I 



Inhibidor no competitivo 

(c) Inhibición no competitiva 


à Fig. 8-19. Inhibición de la actividad enzímátiea. 


Evaluacion de conceptos 


1 . Muchas reacciones espontâneas ocurren con mucha len- 
tiiud i?or qué no ocurren instantáneamente todas las 
reacciones espontâneas? 

2. Describa por qué las enzimas aetúan solo sobre sustratos 
muy específicos. 

3. El malonato es un inhibidor competitivo de la enzima 
suednato deshidrogenasa. Describa de qué manera el 
malonato evitaria que la enzima actiíe sobre su sustrato 
norma 1 sugc i n ato . 

Vêanse los respueslcts en el Apêndice A. 
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Concepto 



La regulación de la actiyidad 
enzimática aynda a controlar 


al metabolismo 


Si todas las vias metabólicas de la célula opera ran simultane- 
amente, se produciria un caos químico, La capacidad de una 
célula de regular con gran precisión sus vias metabólicas en el 
momento y en el lugar en el cual ésián activas las diferentes enzi- 
mas es intrínseca al proceso de la vida, La célula realiza esto 
encendíendo o apagando los genes que codifican para enzimas 
específicas (como analizaremos en la imidad tres) o, como expli- 
camos aqui, regulando la actividad de enzimas una vez que se 
han elaborado, 

Regulación alostéríea de las enzimas 

En muchos casos, las moléculas que regulan de forma natural 
la actividad enzimática de una célula se comportan como inhibi- 
dores no competitivos reversibles (fig. 8-1 9c), Estas moléculas 
reguladoras cambian la íorma de una enzima y el funcíonamien- 
to de su sitio activo al unirse a un sitio en cualquier lugar de la 
molécula por medio de enlaces no covalentes, Regulación alos- 
térica es el término empleado para describir cualquier caso en el 
cual la función de una proteína en un sítio se ve afectada por la 
uníón de una molécula reguladora en un sitio distinto, Ello 
puede resultar en la inhibición o en la estímuladón de la activi- 
dad de una enzima. 


Aciivacián e mhtfrítioii alostéiica 

La mayor pane de las enzimas reguladas alostérícamente se 
construyen a partir de dos o mãs cadenas polipeptídicas, o 
subunidades (fig. 8-20), Cada subunidad tiene su propio sitio 
activo, El complejo entero oscila entre dos estados conforma- 
ctonales, uno catalíticamente activo y el otro inactivo (fig, 8- 
20 a), En el caso más simple de regulación alostéríea, una 
molécula reguladora al activar o inhibir se une a un sitio regu- 
lador (en ocasiones llamado sitio alostérico), con frecuencia 
localizado donde se unen las subunidades, La imiõn de un tzcfT 
vaàor a un sítio regulador estabiliza la estructura y tiene sitios 
activos funcíonales, mientras que la uníón de un inhibitior esta- 
biliza la forma inactiva de la enzima. Las subunidades de una 
enzima alostéríea encajan de modo que un cambio de confor- 
mación en una subunidad se transmite a todas las otras. A tra- 
vés de esta interaccíón de subunidades, una única molécula, 
activadora o ínhibidora, que se une a un sitio regulador, afecta- 
rã los sitios activos de todas las subunidades. 

Las concentradones fluetuantes de los reguladores pueden 
provocar un complejo patrón de respuesta en la afinidad de las 
enzimas celulares, Los produetos de la hidróMs de ATP (ADP y 
©,), por ejemplo, desempenan un papel central en equilibrar el 
flujo dei tráfico entre las vias anabõlica y catabólíca por sus efec- 
tos sobre enzimas clave. Por ejemplo, el ATP se une a varias enzi- 
mas catabólicas de forma alostéríea, lo cual disminuye su afinidad 
por el susirato e inhibe su actividad. Sin embargo, e! ADP fun- 
ciona como un acdvador de las mismas enzimas. Esto es lógico 
dado que una función central dei catabolismo consiste en rege- 
nerar ATP Si la produccíón de ATP se ve retrasada con respecto 




no funcional estabilizada 

(a) Activadores e inhibidores alostérico^ En fa célula los 
activadores e inhibidores se disocian coando se encuentran a 
bajas concentradones. Lu ego, ta enzima puede volver a oscilar. 



Forma inactiva Forma activa estabilizada 


(b) Cooperatividad: otro tipo de activadón alostéríea* Nótese 
que la forma inactiva que se muestra a la izquierda oscila con 
la forma activa cuando ésta no se encu entra 
estabilizada por e] sustrato. 


A Fig. 8-20. Regulación alostéríea de la actividad enzimática. 


a ia cantidad de ATP que se usa, se acumula ÁDP y esto activa 
enzimas eentrales que aeeleran el metabolismo, produciendo 
más ATP Si e! suministro de ATP excede la demanda, entonces el 
catabolismo se vuelve mãs lento a medida que se acumulan 
moléculas de ATP y se unen a estas mismas enzimas, inhibién- 
dolas. El ATP t el ADP y oLras moléculas relacionadas también 
afectan a enzimas clave en las vias anabólicas. De esta forma, las 
enzimas alostéricas controlan la velocidad de reacciones clave en 
las vias metabólicas. 
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En otro ripo de aetivaaón alostérica, una molécula de sustra- 
to que se une a un si Lio activo puede estimular el poder catalíti- 
co de una enzima de múltiples subunidades, al aíectar a los otros 
sitios activos (f ?g. 8-2 Gb). Si una enzima tíene dos subunidades 
o más, una molécula de sustrato que provoca su adecuadón 
^ inducida en una subunidad puede desencadenar el mismo cam- 
bio de conlbrmáción favo rabie en todas las otras subunidades de 
la enzima. Este mecanismo, llamado cooperai ividad, amplifica 
la respuesta de las enzimas a los sustratos: una molécula de sus- 
Lraio prepara a la enzima para aceptar moléculas adicionales con 
mayor rapidez. 


Wrib/cióii por retmalimen tactón 

Cuando el ATP inhibe alostéricameme a una enzima en una 
vía generadora de ATP t eí resultado es la inhibición por retroalí- 
mentacíón, un método comün de control metabólico. En la inhi- 
bición por re troai i mentación se apaga una via metabólica por 
la unión inhibitoria de su pro dueto final a una enzima que actúa 
de forma temprana en Ia via. La figura 8-2 1 muestra un ejem- 
plo de este mecanismo control que opera en una via anabóliea. 
Algunas células emplean esta vía de cinco pasos para sintetizar al 
aminoãddo isoleucina a partir de treonina, otro aminoáddo. A 


& 

Isoleucina 
usada por 
ia célula 

4 


Inhtbkión por 
retroalimenta- 
don 


7 A 

La isoleucina 
se une 
al sitio 
alostérico 


Sitio activo 
disponibie 



* 



Sustrato inicial 
(treonina) 


Treonina en 
el sitio adi vo 

Enzima 1 
(treonina 
deaminasa) 



Intermediário A 

Enzima 2 

■El sitio activo 
de la enzima 

1 ya no une Intermediário B 
treonina; 

la vía està | Enzima 3 

apagada 

Intermediário C 

I Enzima 4 

Intermediário D 

^ Enzima 5 


& 


Producto final 
(isoleucina) 


A Fíg. S-21 Inhibición por retroal imentación en la síntesis de 
isoleucina* 



Mitoeondria, sitios 
de ta respiración celular 


1 pm 


A Fig* 8-22. Orgánulos y orden estruetura! en el metabolismo. 

Los organuíos como estas mitocondrias (MET) contienen enzimas que 
ffevan a cabo funciones específicas, en este caso r la respiración celular. 


medida que la isoleucina se acumula, vuelve más lenta su propia 
síntesis dado que inhibe a los té rica mente Ia enzima dei paso ini- 
cial de la vía. La inhibición por retroal imentación, por lo tanto, 
evita que la célula continue gastando recursos químicos al sinte- 
tizar más isoleucina que la necesaria, 

Localixación específica de las enzimas dentro 
de la célula 

La célula no es simplemente una bolsa de sustancias químicas 
con miles de diferentes tipos de enzimas y sustratos en una mez- 
ela aleatória. Las estrucmras que se encuentran dentro de la célu- 
la ayudan a ordenar las vias metabólicas. En algunas casos, un 
conjunto de enzimas que actúan en vários pasos de una vía meta- 
bólica se unen formando un compiejo mulrienzimático. La dís- 
tribución controla y acelera la secuencia de macciones dado que 
el producto de la primera enzima se transforma en el sustrato de 
una enzima adyacente en el compiejo, y así sucesívamente, hasta 
que se libera el producto final. Algunas enzimas y complejos 
enzimãticos tienen localizaeiones fijas dentro de la célula y actú- 
an como componentes estructurales de membranas concretas. 
Otras estãn en solución dentro de orgánulos eucariontes rodea- 
dos de membranas específicas, cada uno con su propio ambien- 
te químico interno. Por ejemplo, en las células eucariontes, las 
enzimas para la respiración celular residen en ubicadones espe- 
cíficas dentro de la mitocondria (fig. 8-22). 

En este capítulo hemos aprendido que el metabolismo, la con- 
vergência dei conjunto de vias químicas características de la vida, 
es un j u ego coreogrãfico de miles de distintos tipos de moléculas 
celulares. En el siguiente capítulo exploraremos la respiración 
celular, la vía catabólica principal que degrada las moléculas 
orgânicas y libera energia para el proceso crucial de la vida. 


Evaluación cie conceptos 


L ^De que manera un activador y un inhibidor tienen efectos 
diferentes en una enzima regulada de forma alostéríca? 

Véanse /eis resjmestos en el Apêndice A. 
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RE5UMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Concepto 


El metabolismo de im organismo transforma 
la matéria y la energia, snjeto a las leyes 
de la termodinâmica 

Orgaitizaeiún de la química de la vida eri vias metabólicas 
(pp. 143-142), El metabolismo es el conjunto de reacciones quími- 
cas que ocurrcn en un organismo. Con la ayuda de enzimas, slgue 
vias que se cruzan y pueden ser catabólicas (que degradan molécu- 
las y líberan energia) o anabólicas (que construyen moléculas y 
consumen energia). 

Formas de energia (pp + 142-143), La energia es la capacidad de 
provocar cambio; algunas formas de energia realizan trabajo al 
mover matéria. La energia cinética se asocia con el movimíento. La 
energia potencial esta almacenada en la local ización o estructura de 
la matéria e incluye energia química almacenada en la estructura 
molecular. 

Las leyfcs de la transformación de Ia energia (pp. 143-144). La 

primera ley la conservadón de la energia, establece que la energia 
no puede crearse ni destmirse, só lo transferi rse o transformarse. La 
segunda ley establece que los câmbios espontâneos, los que no 
requieren entrada de energia desde el exterior, aumentan la entro- 
pia (desorden) d d universo. 


Conccpto 


EI cambio de energia libre de una reacción nos dice 
si ésta ocorre de forma espontânea 

Cambio de energia Libre AG (p, 145). La energia libre de un sis- 
tema vivo es energia que puede realizar trabajo en condiciones 
celulares, El cambio de energia libre (AG) durante un proceso bio- 
lógico se relaciona directameme con d cambio de entalpia (AH ) y 
con el cambio de entropia (AS): AG = AH - TAS. 

Energia libre, estabiüdad y equilíbrio (p.145). Los organis- 
mos viven a expensas de la energia libre. Durante un cambio 
espontâneo, la energia libre disminuye y la estahilidad de un sis- 
tema aumenta, En la estabdidad máxima, el sistema está en equi- 
líbrio. 

Energia libre y metabolismo (pp. 145-147), En una reacdón 
química exergónica (espontânea) los pro duetos tienen menos ener- 
gia libre que los reactantes (-AG). Las reacciones endergónicas (no 
espontâneas) requieren una entrada de energia (+AG). La adición 
de los materiales de partida y la extracciõn de los produetos final es 
evitan que el metabolismo alcance d equilíbrio. 


vos. De este modo, las células pueden 1 levar a cabo trabajo como el 
movimíento y el anabollsmo, 

La regeu eraciõn dei ATP (p. 150). Las vias catabólicas conducen 
la regeneración dei ATP a partir de ADP y fosfato. 


Conccpto 


Las enzimas aederan Ias reacciones metabólicas 
al disminuir las barreras energéticas 

La barrera de la energia de activación (pp. 150-152) En una 

reacción química, la energia necesaria para romper los enlaces de 
los reactivos es la energia de activación. E A . 

De qué manera las enzimas dismiimyen la barrera de E x 
(p- 1 52). Las enzimas, que son proteínas, son catalizadores biológi- 
cos. Aceleran las reacciones al disminuir la barrera de la energia de 
activación. 

EspecíBcídad de sos trato de las enzimas (p.152). Cada tipo de 
enzima tíene un sitio activo único que se combina específicamente 
con su sustrato, la molécula de reactivo sobre la cual actúa. La 
enzima cambia la forma ligeramente cuando se une al sustrato 
(ajuste inducido). 

Catálisis en el sitio activo de la enzima (pp. 152-154), El sitio 
activo puede bajar una barrera de E A orientando los sust ratos de 
forma correcta, estirando sus enlaces, proveyendo un microamblen- 
te íavorable o incluso uniéndose en forma co valente con el sustrato. 

Efecto de las condiciones locales sobre la actividad enzimáti- 
ca (pp, 154-155). Cada enzima tiene una temperatura óptima y un 
pH óptimo. Los mhibidorcs reducen la función enzimátíca, Un" 
inhibidor competitivo se une a! sitio activo mientras que un inhíbi- 
dor no competitivo se une a un sitio diferente sobre la enzima. 


Cone ep to 


La regaladón de la actividad enzima tica ayuda 
a controlar d metabolismo 

Regula ción alosterica de las enzimas (pp, 156-157) Muchas 
enzimas eslãn reguladas de Forma alostérica: cambian la fornia 
cuando las moléculas reguladoras, sean activadoras o inbíbidoras, 
se une n a sítios de regulación específicos, afee t ando a la función 
enzimátíca La inhibiciún por reLroalimentación, el produeto final 
de una via metabólica, Lnhibe de forma alostérica a la enzima para 
un paso prévio en la via. 

Localízacióu específica de Ias enzimas demro de la célula (p. 
157). Algunas enzimas están agrupadas en complejos, algunas se 
incorporan a membranas y o iras están eontenidas dentro de orgâ- 
nulos. 


Concepto 


EI A I P impulsa el trabajo celular acoplando 
reacciones exergónicas con reaedónes endergónicas 

La estructura y Ia hidrolisis dei ATP (pp. 148-149) El ATP es 

La lanzadera energética de las células. La líberactón de su gmpo fos- 
[ato terminal produce ADP, fosfato inorgânico y energia libre. 

Dc que mancra realiza trabajo el ATP (pp. 149-150). El ATP 

conduce reacciones endergónicas por fosfonladón, la transferencia 
de un grupo fosfato a reactivos específicos, voiviéndolos más reacti- 


EVAEUACIÓN DE CONOCIMIENTOS 


Ân t oevaluacióii 

1- blija el par de términos que completan correctamente esta oración: 
El catabolismo es al anabolismo como es a 

a. Exergónico; espontâneo. d, Trabajo; energia. 

b. Exergónico; endergónico. e. Entropia; entalpia, 

c. Energia libre; entropia. 


158 uNioAD dos La célula 












2. La mayor pane de las células no pueden airapar el calor para reali- 
zar trabajo porque: 

a. El calor no es una forma de energia. 

b. Las células no tienen niucho calor; son relauvamente Irias, 

c. La temperatura habitual mente es uniforme en todas las células. 

d. El calor nunca puede usarse para realizar trabajo. 

e. El calor desnaturaliza las enzimas. 

3. De acue rd o con la primera ley de la termodinâmica: 

a. La matéria nunca puede crearse ui destrufrse. 

b. La energia se conserva en todos los procesos, 

c. Todos los procesos incrementan el ordén dei universo. 

d. Los sistemas ricos en energia son intrinsecamente estables. 

e. El universo pierde constantemente energia a raiz de la fricción. 

4. ;Cuâles de los siguientes procesos metabólicos pueden oeurrir sin 
flujo neto de energia de algún oiro proceso? 

a. ADP -H®, ^ ATP + H 2 0 

b. C r H ti O r + 6 0, -4 6 CO, + 6 H 2 0 

c. 6 CO, + 6 H 2 0 -4 C 6 H 12 0 6 4 6 0 2 

d. Aminoãcidos -4 proteína, 

e. Glucosa + fructosa -4 sacarosa. 

3, Si una enzima ha sido inhibida de forma no competitiva: 

a. La AG para la reacción que cataliza siempre será negativa, 

b. El sido activo estará ocupado por la molécula de inhibidor. 

c. Al aumentar la concentradón de sustrato aumentará la inhi bidon. 

d. Será necesaria más energia para iniciar la reacción. 

e. La molécula de inhibidor no estará relacionada quimicamente 
con el sustrato. 

6. Si una solución enzimática se satura con el sustrato, la forma más 
efectiva de tener un conjunto de productos aun más rápidamente es: 

a. Anadir más enzima, 

b. Calentar la solución a 90 °C. 
c Anadir más sustrato. 

d. Anadir un inhibidor aios té rico. 
e Anadir un inhibidor no competitivo. 

7. Si se afrade una enzima a una solución donde su sustrato y sus pro- 
duetos están eti equilíbrio, £qué ocurriria? 

a. Se formaria más pro dueto. 

b. Se formaria más sustrato. 

c. La reacción cambiaria de exergònica a endergónica. 

d. La energia libre dei sistema cambiaria. 

e. Nada: la reacción permaneceria en equilíbrio. 

8. Algunas bactérias son metabólicamente activas en agua caliente 
porque: 

a. Son capaces de mantener una temperatura interna más baja 

b. Las temperai uras altas determinan que la catãlisissea mnecesana. 

c. Sus enzimas tienen temperaturas óptimas elevadas 

d. Sus enzimas son completamente insensibles a la temperatura. 

e Ltilizan moléculas distintas de las proteínas como catalizadores 
principal es, 

9. iCuales de las siguientes características no están asociadas con la 
regulación aiostérica de la ac üv ida d de una enzima? 

a. Un imitador dei sustrato compile por el sitio activo, 

b. La molécula que ocurre en forma natural estabiliza una 
conformadón cata liricamente activa. 


c. Las moléculas reguladoras se unen a un sitio remoto con res- 
pecto al sitio activo: 

d. Los inhibidores y activadores pueden competir unos con otros. 

e. La enzima habitualmente tiene estruetura cuaternaria. 

10, En esta via metabólica ramificada, una flecha roja con un signo 
menos simboliza la inhibición dei paso metabólico por un produc- 
to final. 



c Qué reacción prevalecerá si tanto Q como $ están presentes en la 
célula en altas concent raciones? 

a, L -4 M c. L -4 N e. R -4 S 

b. M -4 O d. O -4 P 

Véonse fos respuestas en el Apêndice A. 

Lnlerrelación évolativa 

Un renadmknto reciente dei "argumento dei diseno" antievolutivo sostie- 
ne que las rias bioquímicas son demasiado complejas como para haber 
evolucionado, porque todos los pasos intermédios en una ria concreta 
deben estar presentes para que se produzea el produeto final. Critique 
este argumento, i Corno usaria ta diversídad existente de rias metabólicas 
que producen los mismos o similares productos para apoyar su alegato? 

Problemas científicos 

Una investigadora ha desarro liado un ensayo para medir la actiridad 
de una importante enzima presente en Ias células hepáricas que se 
man tienen en cultivo. Anade el sustrato de la enzima a una placa con 
células, luegü míde la aparición de los productos de reacción. Los 
resultados se expresan como la cantídad de productos sobre el eje y 
frente al tiempo en el eje x. La investigadora observa cuatro secciones 
en el gráfico. Durante un período breve no aparecieron productos (sec- 
ción A). Lu ego (sección B), la veloddad de reacción fue bastante alta 
(la pendiente de la línea fue pronunciada). Despuês de cierto tiempo, 
la reacción se volvio considerablemente más lenta (sección C), si bien 
los productos si guieron apareciendo (la línea no fue plana). Más tarde, 
la reacción reanudó su veloddad rápida original (sección D). Dihuje el 
gráfico y proponga un modelo para explicar los eventos moleculares 
subyacentes a este imeresante perfil de reacción. 

Ciência, tecnologia y sociedad 

La Agencia de Protecdón Ambiental de los Estados Unidos está eva- 
luando ia seguridad de la mayor parte de los insecticidas organofosfo- 
rados utilizados comúnmente (compuestos orgânicos que contienen 
grupos fosfato). Los organofosfatos tipicamente interfieren con la 
transmisión nerviosa al inhibir las enzimas que degradan las moléculas 
dei transmisor que se difunden de una neurona a otra, Se sabe que no 
solo los insectos nocivos son los únicos susceptibles: los seres huma- 
nos y otros vertebrados también pueden verse afectados. De este 
modo, el uso de pesticidas organofosforados crea cie rios riesgos para la 
saiu d Como consumidor, >qué nivel de riesgo desea aceptar a cambio 
de una provísión de alimentos abundante y susLentable? iQué otras 
alternativas le gustaria conocer antes de defender su opinión? 
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à Fjg. 9-1. Este panda gigante está consumiendo combustible 
para impulsar e! trabajo de la vida. 


Conceptos clave 


9*1 Las vias catabólicas producen energia mediante 
la oxidacíõn de combustibles orgânicos 

9-2 La glucólisis genera energia química mediante 
Ia oxidacíón de gluçosa a pimvato 

9-3 El ciclo dd ácido cítrico completa la oxidación 
de moléculas orgânicas que genera energia 

9-4 Durante la fosforilación oxidativa, la 

quimiosmosis acopla el transporte de electrones 
con Ia síntesís de ATP 

9-5 La fermentación permite que algunas células 
produzcan ATP sin emplear oxigeno 

9-6 La glucólisis y el ciclo dei ácido cítrico se 
conectan con muchas oiras vias metabólicas 


Panorama general 


La vida es trabajo 

L as células vivas requieren transfusiones de energia desde 
fuentes externas para llevar a cabo sus múltiples tareas; 
por ejemplo, la unión de polímeros, el bombeo de sustam 
cias a través de las membranas, el movimiento y la reproducción. 
EiÊ panda gigante de Ia figura 9-1 obtiene energia para sus célu- 
las comíendo plantas; algunos animales se alimentan de otros 
organismos que comen plantas. La energia almacenada en las molé- 
culas orgânicas de los alimentos, en última instancia, proviene 
dei sol. La energia fluye en un ecosisterna como luz solar, y sale 
de él como calor (fíg. 9-2). Por el contrario, los elementos quí- 
micos e se nc tales para la vida se reciclam La lotosíntesis genera 
oxigeno y moléculas orgânicas empleadas por las mitocondrias 
de los eucariontes (induidas las plantas y las algas) como com- 
bustible para la respiración celular, La respiración degrada este 
combustible y genera ATP Los produetos de desecho de la respt- 
radón, el dióxido de carbono y el agua, son los materiales bási- 


cos de la fotosíntesis. En este capítulo consideramos de qué 
manera las células obtienen la energia química almacenada en las 
moléculas orgânicas y la usan para generar ATR la molécula que 
impulsa la mayor parte dei trabajo celular. Después de pre sentar 
algunos conceptos básicos sobre la respiración nos centraremos 
en las tres vias clave de la respiración: la glucólisis, el ciclo dei 
ácido cítrico y la fosforilación oxidativa. 








Energia 

luminica 


impulsa la mayor parte dei trabajo celular 


Energia 

calónca 


I ECOSISTÊMA 


Fotos tntesis 

en los cloroplastos 


Moléculas - 

Hr O-f 

organicas 2 


Respiración celular 

en la mitocondria 


A Fig. 9-2, Flujo de energia y reciclado químico en los ecosiste- 
mas. La energia fluye en un ecosisterna en forma de luz solar y final- 
mente lo abandona como calor H mientras que los elementos químicos 
esendales para la vida se recidan. 
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Concepto 


Las vias catabólicas producen 
energia mediante la oxidación 
de combustibles orgânicos 

En esta secei ón se consideran vários procesos eentrales para Ia 
respiración celular y vias relacionadas. 


Las vias catabólicas y la producción de AXP 

Los compuestos orgânicos almacenan energia en sus estructu- 
ras atómicas. Con ayuda de las enzimas, una célula degrada de 
forma sistemática moléculas orgânicas complejas ricas en energia 
potencial a productos de desecho más simples que tienen menos 
energia. Parte de Ia energia tomada de los depósitos químicos 
puede emplearse para realizar trabajo; el resto se disipa en forma 
de calor Como se ha aprendido en el capítulo 8, las vias meta- 
bólicas que 1 ibera n energia almacenada degradando moléculas 
complejas se llarnan vias catabólicas. Un proceso catabólico, ia 
fermentadón, es una degradación parcial de azúcares que se pro- 
duce sin empleo de oxigeno. Sin embargo, la via catabólica más 
eficiente y pre valente es k respiración celular, en la cual se con- 
sume oxigeno como reactivo junto con el combustible orgânico. 
En las células eucariontes, las mitocondrias albergan la mayor 
parte dei aparato metabólico necesario para Ia respiración celular, 

Aunque muy diferentes en cuanto a su mecanismo, Ia respira - 
ción es, en principio, similar a la combustión dei combustible en 
un motor de auto mó vil después de que el oxigeno se mezcla con 
el combustible (hidrocarburos). El alimento proporciona com- 
bustible para la respiración, y los productos de desecho son dió- 
xido de carbono y agua. El proceso completo puede resumi rse de 
la siguieme manera: 


Compuestos 

orgânicos 


+ Oxigeno — > 


Dióxido de 
carbono 


+ Agua + Energia 


Si bien los hídratos de carbono, las grasas y las proteínas pue- 
Jen procesarse y consumi rse como si fueran combustible, resul- 
ta útil aprender los pasos de la respiración celular siguiendo el 
rastro de Ia degradación dei azúcar glucosa (QH !2 0 6 ) T el com- 
bustíble que las células usan con mayor frecuencia: 


QH l2 0, + ó 0 2 — > 6 C0 2 + 6 H 2 0 + Energia (ATP + calor) 

Esta degradación de la glucosa es exergónica y tiene un cambio 
de energia libre de -686 kcal (-2 870 kj) por mol de glucosa des- 
compuesta (AG - -686 kcal/mol), Recuerde que una AG negativa 
indica que los productos dei proceso quimico almacenan menos 
energia que los reactivos y que la reacdón puede ocurrir esponta- 
neamente, en otras palabras, sin un ingreso de energia. 

Las vias catabólicas no mueven los flagelos de forma directa, 
ni bombean los solutos a través de la membrana o polimerizan 
monómeros, o desarrollan algo más que no sea el trabajo celular, 
El catabolismo se encuentra vinculado al trabajo por un eje de 
impulso químico, el ATP, que se traio en el capítulo 8. Para 
seguir trabajando, la célula debe regenerar su provisión de ATP 
a partir de ADP y ©. (%. 8-1 1). Para com prender de qué modo 
la respiración celular Heva a cabo este proceso examinemos los 
procesos químicos fundamentales conocídos como oxidación y 
reducción. 


Reacciones redox: oxidación y reducción 

^Por qué las vias catabólicas que descomponen la glucosa y 
oiros combustibles orgânicos producen. energia? La respuesta se 
encuentra en la transferencia de electrones durante las reacciones 
químicas, La reubicación de los electrones libera energia al mace- 
nada en las moléculas orgânicas, y esta energia finalmente se uti- 
liza para sintetizar ATP 


Ef principio de redox 

En muchas reacciones químicas hay una transferencia de uno 
o más electrones (ít) de un reactante a otro. Estas transferencias 
de electrones se llaman reacciones de oxidación- reducción, o 
reacciones redox, para abreviar. En una reacdón redox, la perdi- 
da de electrones de una sustanda se llama oxidación, y la adición 
de electrones a otra sustanda se llama reducción, (Note que la 
adiciôn de electrones se llama reducción; los electrones cargados 
negativamente anadidos a un átomo rcducen la cantidad de carga 
positiva de ese átomo,) Como un ejemplo simple, no biológico, 
considere las reacciones entre los elementos sadio (Na) y cloro 
(Cl) que forman la sal de mesa: 

j Sc oxida 

(pierdc un electrón l) 

Na + Cl > Na + + Cl _ 

^ Sc rccluce — “ — - — ■ — 

(gana un efcctrAn) 

Po d riamos generalizar la reacdón redox de este modo: 

| — _ Sc uxida 1 

Xe" + Y — * X + Y<r 

-■ — Sc rcduce 1 

En ia reacdón generalizada, ia sustanda X, el donador de 
electrones, se llama agente reductor; reduce a Y, que acepta 
el electrón donado. La sustanda Y, el que acepta electrones, es el 
agente oxidante; oxida a X al extraer su electrón Dado que la 
Lransíerencia de un electrón requiere tanto un donador como un 
aceptor, k oxidación y la reducción síempre ocurren de forma 
conjunta. 

No todas las reacciones redox implican una transferencia 
completa de electrones de una sustanda a otra; algunas cam- 
bian el grado en que comparten electrones en los enlaces 
co valentes. La reacdón entre el metano y el oxigeno, que se 
muestra en la figura 9-3, es un ejemplo de ello. Como se 
explicó en el capítulo 2, los electrones co vai entes dei metano 
son compartidos casi por igual entre los átomos unidos, dado 
que el carbono y el hidrógeno tienen aproximadamente la mis ma 
aíinidad por los electrones de valência; son electrón egati vos 
casi en igual grado. Pero cuando el metano reacciona con el 
oxigeno y forman dióxido de carbono, los electrones se afejan 
dei átomo de carbono y se acercan a sus nuevos comparieros 
de enlace covalente, los átomos de oxigeno, que son muy elec- 
tronegativos. En efecto, el átomo de carbono ha “perdido'’ par- 
cialmente sus electrones compartidos; asL el metano se ha 
oxidado. 

Veamos ahora el destino dei reactivo 0 2 , Los dos átomos de 
la molécula de oxigeno (0 2 ) comparten sus electrones en igual 
medida. Pero cuando el oxigeno reacciona con el hidrógeno 
dei metano para formar agua, los electrones de los enlaces 
cavai emes se acercan al oxigeno (fig. 9-3). En efecto, cada 
átomo de oxigeno ha “ganado" parcialmente electrones, de 
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Reactivos 


Productos 


CH 4 + 2 0 2 >■ C0 2 + Energia + 2 H 2 0 


Q — O 0=C=0 H O H 


Metano Oxigeno Dióxido de carbono Agua 

(agente (agente 

reductor) oxidante) 

4 Fig, 9-3, La combustión dei metano es una reacción redox pro- 
ductora de energia. La reacción libera energia al entorno porque los 
electrones pierden energia potencial cuando terminan cerca de átomos 
eiectronegativos como el oxígeno. 


H 

H — C — H 

I 

H 


modo que Ia molécula de oxigeno se ha reducido. Puesto que 
el oxigeno es muy electro negativo, es uno de los oxidantes mãs 
potentes. 

Debe ahaduse energia para separar un electrón de un átomo, 
así como se requiere energia para empujar una pelota liada arri- 
ba. Cuanto mãs electronegativo sea el átomo (mayor poder de atrac- 
ción sobre los electrones), mayor será la energia requerida para 
separar un electrón de él. Un electrón pierde energia potencial 
cuando se desplaza desde un átomo menos electronegativo a uno 
más electronegativo, igual que una pelota pierde energia poten- 
cial cuando rueda hacia abajo. Por lo tanto, una reacción redox 
que reubica electrones mãs cerca dei oxigeno, como la combus- 
tión dei metano, libera energia química que puede emplearse 
para realizar trabajo, 

Oxidación de Ias moí carias cie combustible orgânicas 
durante ía respiración celular 

La oxidaciõn de metano por oxigeno es la principal reac- 
ción de cqmbustiõn que ocurre en un quemador de una estu- 
fa de gas, La combustión de la gasolina en el motor de un 
automóvíl también es una reacción redox; la energia liberada 
impulsa los pistones. No obstante, el proceso redox productor 
de energia de mayor interés aqui es la respiración: la oxidación 
de la glucosa y de otras moléculas presentes en los alimentos. 
Examinemos de nuevo la ecuación que resume la respiración 
celular, pero en esta ocasión pensando en ella como un proce- 
so redox: 


[ Sc oxida ] 

C 6 H 12 O fi 4 Ó0 2 — * 6 CO 2 + ó H 2 0 + Energfa 

Sc reducc 1 

Como ocurre con la combustión dei metano o de la gasolina, 
el combustible (glucosa) se oxida y el oxigeno se reduce. Los 
electrones pierden energia potencial a lo largo dei camino y se 
libera energia, 

En general , las moléculas orgânicas que tienen abundancia de 
hidrógeno son excelentes combustibles porque sus enlaces son 
una fu ente de electrones LL en la cima de la cu esta", cuya energia 
puede liberarse a medida que “caen ’ en un gradiente energético 


cuando son transferidos al oxigeno. La ecuación resumida que 
refleja ia respiración indica que el hidrógeno es transferido de la 
glucosa al oxigeno. Pero el punto importante, no visible en la 
ecuación resumida, es que el estado de los electrones cambia a 
medida que el hidrógeno es transferido at oxigeno, para liberar 
energia (AG es negativo), Al oxidar la glucosa, la respiración libe- 
ra ía energia almacenada en la glucosa y la vuelve disponíble para 
ía síntesis de ATP 

Los prindpales alimentos energéticos, !os hidratos de carbono 
y las grasas, son reservonos de electrones asociados con el hidró- 
geno. Solamente la energia de la barrera de activación detiene el 
flujo de electrones a un estado energético mãs bajo (fig. 8-14). 
Sin esta barrera, una sustância alimentaria como la glucosa se 
combinaria casi instantaneamente con el O,, Cuando suminist ra- 
mos la energia de activación eneendiendo la glucosa, ésta se 
que ma en el a ire y libera 686 kcal (2 870 kj) de calor por molé- 
cula de glucosa (cerca de 180 g). La temperatura corporal no es 
suficiente mente elevada como para iniciar la combustión, por 
supuesto. En cambio, si se deglute cierta cantidad de glucosa, las 
enzimas de las células disminuirán la barrera de la energia de 
activación y permitirán que el azúcar sea oxidada en una serie de 
pasos, 

La obtcnción de energia paso a poso a través deí NAD + 
y ía cadcnn de tTtítiSporte de electrones 

Si toda 1a energia se libera de! combustible al mis mo ti em- 
po, no puede emplearse eficien temente para el trabajo cons- 
tructivo. Por ejemplo, si se explota un tanque de gasolina, no 
se impulsara un automóvíl muy lejos. La respiración celular 
lampoco oxida glucosa en un único paso explosivo. En lugar de 
ello, la glucosa y otros combustibles orgânicos se degradan en 
una serie de pasos, cada uno de los cuales es catalizado por una 
enzima. En cíertos pasos clave, los electrones se separan de la 
glucosa. Como resulta frecuente en eí caso de las reacciones de 
oxidación, cada electrón viaja con un protón. como átomo de hidró- 
geno, Los átomos de hidrógeno no se transfíeren de forma 
directa al oxigeno, sino que habitual mente pasan p ri mero a una 
coenzima denominada NAD + (nicotinamida adenina dinudeó- 
tido, un derivado de ía vitamina niacína), Como aceptor de 
electrones, el NAD + funciona como agente oxídante durante ta 
respiración, 

^De qué manera el NAD + atrapa los electrones de la glucosa y 
de otras moléculas orgânicas? Las enzimas llamadas deshidroge- 
nasas eliminan un par de átomos de hidrógeno (dos electrones y 
dos protones) dei sustraio (p. ej., un azúcar), oxidándolos. La 
enzima entrega los dos electrones junto con un protón a su coen- 
zima, NAD + {fig. 9-4). El otro protón se libera como ion hidró- 
geno (H + ) a la soludón que lo rodea: 

H — C — OH + NAD + ^sh.dregen^ C = 0 + NADH + H + 

[ I 

Al recibir dos electrones cargados negativamenie pero sola- 
mente un protón con carga positiva, el NAD + tiene su carga neu- 
tralizada cuando se reduce a NADH. El nombre NADH indica el 
hidrógeno que se ha redbido en la reacción. El NAD + es el acep- 
tor de electrones más versátil de la respiración celular y funciona 
en vários de los pasos redox durante la degradadõn dei azúcar, 

Los electrones pierden muy poca energia potencial cuando se 
transfíeren de los alimentos al NÁD + . Cada molécula de NADH 
formada durante la respiración representa energia almacenada 
que puede emplearse para sintetizar ATP cuando los electrones 
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< F:g, 9-4, El NAD + es una lanzadera de electrones. El nombre com- 
pleto de NAD + , nicotinamida adenina dinudeótído r describe su estructura; 
la molécula está formada por dos nudeótidos que se mantienen juntos 
mediante los grupos fosfato (que se muestran en amarillo). La nicotinami- 
da es una base nitrogenada aunque no está presente en el DNA ni en ei 
RNA). La transferencia enzimática de dos electrones y de un protón (H + ) de 
una molécula orgânica de los alimentos al NAD + , reduce e! NAD H ' a NADH; 
ef segundo protón (H + ) se fíbera. La mayoria de los electrones que se libe- 
ran de los alimentos se transfieren en principio al NAD + . 


completan su "caída’' a favor de un gradiente energético desde el 
NADH hasta el oxigeno, 

^De qué manera los electrones que se cxtraen de los alimen- 
tos y son alrn acenados por el NADH finalinente alcanzan el oxi- 
geno? Ayudará comparar la química redox de la respiración 
celular con una reacción mucho más siniple; la que existe entre 
el hídrõgeno y el oxigeno para formar agua (fig, 9-5 a). Si se 
mezcla H, y 0 2 y se proporciona una chispa como energia de 
acdvación, tos gases se combínarán de forma explosiva. La expto- 
sión representa una liberación de energia a medida que los elec- 
trones dei hidrógeno se acercan a los átomos de oxigeno 
electronegativos. I_a respiración celular también acerca el hidró- 
geno y el oxigeno para formar agua, pero hay dos diferencias 


importantes. En primer lugar, en la respiración celular, el hidró- 
geno que reacdona con el oxigeno deriva de moléculas orgânicas 
y no dei H 3 . En segundo lugar, la respiración emplea una cade- 
na de transporte de electrones para dividir la caída de electro- 
nes al oxigeno en vários pasos que liberan energia en lugar de 
una sola reacción explosiva (fiçp 9-5fo). La cadena de transporte 
está compuesta por varias moléculas, sobre todo, proteínas, que 
se encuemran ubicadas en La membrana interna de una mito- 
condria. Los electrones que se exiraen de los alimentos son trans- 
portados por el NADH desde la ''cirna", el extremo de mayor 
energia de la cadena. En el extremo "inferior", de menor energia, 
cl oxigeno capta estos electrones junto con los núcleos de hidró- 
geno (H + ) y forma agua. 


j í 


h 2 + ! ao 2 


► Fig, 9-5. Introducdón a las cadenas de 
transporte de electrones. (a) La reacción 
exergónica no controlada de hidrógeno con el 
oxigeno para formar agua libera una gran can- 
tidad de energia en forma de calor y luz: una 
explosión. (b) En la respiración celular, la misma 
reacción ooirre en etapas: una cadena de 
transporte de electrones fracciona la "caída" 
de electrones en esta reacción en una serie de 
pasos más pequenos y almacena parte de la 
energia liberada en una forma que puede 
emplea rse para sintetizar ATR (El resto de la 
energia se libera como calor). 
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(b) Respiración celular 
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La transferencia de electrones desde el NADH aJ oxigeno es una 
reacciòn exergónica con un cambio de energia libre de -53 kcal/ 
mol (-222 kJ/moJ). En lugar de que esLa energia se libere y se des- 
perdicie en un solo paso explosivo, la cascada de electrones a lo 
largo de la cadena desde un transportador a otro se produce con 
una pequena perdida de energia en cada paso hasta que, final- 
mente, los electrones líegan al oxigeno, el aceptor electrónico final, 
que tiene una gran afinidad por ellos. Cada transportador “hacia 
abajo" es más electronegativo que su vecino “bacia arriba 1 / el 
oxigeno se encuentra en la parte inferior de la cadena. Así, los 
electrones extraídos de los alimentos por el NÀD + caen en un gra- 
diente energético en la cadena de transporte electrónico a una loca- 
lización mãs estable en el átomo de oxigeno electronegativo, Dicho 
de otro modo, el oxigeno arrastra los electrones hacia el final de la 
cadena en un proceso productor de energia análogo al de la grave- 
dad que atrae los objetos bacia abajo. 

En resumeti, durante Ia respíraciõn celular, la mayor parte de 
los electrones viajan por la siguiente via “hada abajo": alimento 
NADH —> cadena de transporte de electrones oxigeno. Más ade- 
lante en este capítulo se analizará más acerca dei modo en que las 
células empíean la energia liberada de esta caída exergónica de elec- 
trones para regenerar su provisión de ATE 

Ahora que hemos cubierto los mecanismos redox básicos de la 
respiración celular consideraremos el proceso completo. 

Las etapas de la respiración celular: 
presentación preliminar 

La respiración es una función acumulatlva de ires etapas 
metabólicas. 

1. La glucólisis (codificada con color verde-azulado 
en todo el capítulo) 

2. El ciclo dei ácido cirrico (codificada a con color salmõn) 

3. La fosibriUción oxida] iva: el transporte de elecLrones y la 
quimiosmosis (codificada con color violeta) 


Técnicamente, la respiración celular se define íncluyendo 
solamente los procesos que requieren 0 2 : el ciclo deí ácido cítri- 
co y la Fosforilación oxidativa. Incluímos la glucólisis, aunque no 
requiere O a porque la mayor parte de las células que respiran 
derivan la energia a partir de la glucosa y usan este proceso para 
producir material es de partida para el ciclo dei ácido cítrico. 

Como se ilustró en la figura 9-6 t las primeras dos etapas de 
la respiración celular, la glucólisis y el ciclo dei ácido cítrico, son 
las vias catabólícas que descomponen la glucosa y otros combus- 
tibles orgânicos. La glucólisis, que ocurre en el citosol, comienza 
el proceso de degradaciõn hidrolizando la glucosa a dos molécu- 
las de un compuesto llamado pi ru vaio. El ciclo dei ácido cítrico, 
que se produce dentro de la matriz mi Locou d ri a 1, completa la 
degradaciõn de la glucosa oxidando un derivado dei pimvato a 
dióxido de carbono. Así, el dióxido de carbono producido por la 
respiración es un fragmento de las moléculas orgânicas oxidadas. 

Parte de los pasos de la glucólisis y el ciclo dei ácido cítrico 
son reacciones redox, en las cuales las enzimas deshidrogenasas 
transfieren electrones desde los sustratos al NAD+ para formar 
NADH. En la tercera etapa de la respiración, ia cadena de trans- 
porte de electrones acepta electrones de los productos de degra- 
dación de las primeras dos etapas (con mayor frecuenda via 
NADH) y pasa estos electrones de una molécula a otra. Al final 
de la cadena, los electrones se combinan con el oxigeno molecu- 
lar y con los iones hidrógeno (H + ) para formar agua (fig. 9-5b) fc 
La energia liberada en cada paso de la cadena se almacena en una 
forma que la mitocondrla puede emplear para sintetizar ATE Este 
modo de síntesis de ATP se conoce como fosforíladón oxidativa 
porque es impulsada por las reacciones redox de la cadena de 
transporte de electrones. 

La membrana interna de la mítocondria es el sitio dei trans- 
porte de electrones y de la quimiôsmosis, los procesos que en 
conjunto consütuyen la fosforilación oxidativa. La fosforilación 
oxidativa es responsable de casi el 90% dei ATP generado por la 
respiración. Lí na cantidad más pequena de ATP se forma directa- 
mente en unas pocas reacciones de glucólisis y dei ciclo dei ácido 
cítrico, por un mecanismo llamado fosforilación a nivel de sus- 
trato (fig, 9-7), Este modo de síntesis de ATP ocurre cuando una 


Fig, 9-6, Un panorama general de la 
respiración celular. Durante la glucólisis, 
cada molécula de glucosa se degrada a dos 
moléculas dei compuesto piruvato. El piruva- 
to entra en la mítocondria, donde el ciclo dei 
ácido cítrico lo oxida a dióxido de carbono. El 
NADH y una coenzima similar llamada FADH 
transfieren electrones derivados de la glucosa 
a cadenas de transporte de electrones, que se 
encuentran en !a membrana interna de la mito- 
condria. Durante la fosforilación oxidativa, las 
cadenas de transporte de electrones convier- 
ten fa energia química en una forma emplea- 
da para la síntesis de ATP en el proceso 
llamado quimiosmosis. 
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A Fig. 9-7. Fosforilación a nivel de sustrato. Parte dei ATP se sin- 
tetiza por la transferencia enzimética directa de un gmpo fosfato de un 
sustrato orgânico a! ADR 


enzima transíiere un grupo fosfato desde ona molécula de sus- 
trato al A DP, más que por la adición de un fosfato inorgânico ai 
ADP como ocurre en la fosforilación oxidativa. "Molécula de sus- 
trato” se refiere aqui a una molécula orgânica gene rada durante 
el catabolismo de la glucosa. 

Por cada molécula de glucosa degradada a dióxido de carbo- 
no y agua en la respiración, la célula sintetiza cerca de 38 molé- 
culas de ÁTR cada una de elfas con 7 ,3 kcal/mol de energia libre. 
La respiradón intercambía el gran saldo de energia depositada en 
una sola molécula de glucosa (686 kcal/mol) por muchas molé- 
culas de ATR que es mãs prácüco en e! caso de la célula para 
poder gastar cuando realiza trabaj o. 

Esta presentadón preliminar ha mostrado el modo en que Ia glu- 
cólisis, el ctclo dei ácido cítrico y Ia fosforilación oxidativa, encajan 
en el proceso general de respiración celular. Ah ora estamos prepa- 
rados para analizar en detalle cada una de estas tres etapas de la res- 
piración. 


Evaluacióii de concepios 


1- En la siguiente reaedón redox, iquê compuesto se oxida 
y cuál se rediice? 

C*H 6 0 5 + NAD + — > C,H .O, + NADH + H+ 

Véivnse ías tespucstas m cl Apêndice A. 


Concepto 


La glucólisis genera energia química 
mediante la oxidación de glucosa 
a piruvato 

La palabra glucólisis significa tt di Vision dei azúcarq y esto es 
exaciameme lo que ocurre a lo largo de esta via. La glucosa, un 
azúcar de seis carbonos, se divide en dos azúcares de tres carbo- 
nos. Estos azúcares más pequenos luego se oxidan y los átomos 
remanentes se reordenan para formar dos moléculas de piruvato 
(el piruvato es la forma ionizada dei ácido pirúvico). 

Como se resume en la figura 9-8 y se describe con detalle 
en la figura 9-9, la ví a de la glucólisis se compone de d tez 



Fase de inversión de energia 




A Fig, 9-8, Entrada y salida de energia en la glucólisis. 


pasos, que pueden dividirse en dos fases. Durante la fase de 
inversión de energia, 3a célula gasta ATR Esta inversión se 
reintegra con dividendos durante Ia fase de pago o compensa- 
ctón de energia, cuando se produce ATP mediante la fosforilación 
a nivel dei sustrato y el NAD + se reduce a NADH mediante 
los electrones liberados de la oxidación de tos alimentos (en 
este ejemplo, la glucosa)- El rendímiento neto de energia de 
la glucólisis, por cada molécula de glucosa, es 2 ATP mãs 
2 NADH. 

En la figura 9-9 se observa que Lodo el carbono inicialmente 
presente en la glucosa está en las dos moléculas de piruvato; no 
se libera C0 2 durante la glucólisis., La glucólisis ocurre en pre- 
sencia o en ausência de Õ 2 . Sin embargo, si hay 0 2> la energia 
química almacenada en el piruvato y en el NADH puede ser 
extraída mediante el ciclo dei ácido cítrico y la fosforilación oxi- 
dativa, respectb amente 


Evaliiacinn cie concepios 


I, Durante la reacción redox de la glucólisis, ^qué molécu- 
la acttia como agente oxidante? como agente reduc- 
tor? 

Véanse las respuesias en d Apêndice A. 
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▼ Fig. 9-9. La glucólisis en deta- 

lle. Ê! clsagrama de orientadón de 
la derecha relaciona la glucólisis 
con el proceso general de respira- 
dón* No permita que los detalles 
químicos dei diagrama en general 
Se impidan apreciar el panorama de 
la glucólisis como fuente de ATP y 
MADhL 



I FASE DE INVERSIÓN DE EMERGÍÂ 


o La glucosa entra en la célula y es fosforilada por la enzima 
hexodnasa que transfiere un grupo fosfato dei ATP al azúcar. La 
carga dei grupo fosfato a trapa el azúcar en la célula porque la 
membrana plasmátíca es ímpermeable a los iones. La fosforíladón 



también hace a la glucosa más reactiva desde el punto de vista 
químico. En este diagrama, la transferencia de un grupo fosfato o 
de un par de electrones de un reaetívo a otro se indica 


mediante flechas acopladas. 


j 


o 


j © La glucosa-6-fosfato se reorganiza para cgnvertirse en su 
i isómero f ructosa-6-fosfato 
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© Esta enzima transfiere un grupo fosfato desde un ATP al azúcar 
e inv lerté otra molécula de ATP en la glucólisis* Hasta aqui se han 
usado 2 ATP. Con los grupos fosfato en sus extremos opuestos, el 
azúcar ahora está lista para ser escindida a la rnítad, Éste es un paso 
central para la reguladón de la glucólisis; la fosfofructocinasa es 
regulada de forma alostérica por el ATP y sus pro duetos. 


© Ésta es la reacciõn a partir de la cual la glucólisis toma su 
nombre* La enzima esctnde la molécula de azúcar en dos azúcares 
de tres carbonos diferentes: la dihídroxiacetona fosfato y el 
g I itera ldehído-3 Fosfato. Estos dos azúcares son ísõ meros entre sL 


O La isomerasa cataliza la conversión reversible entre los dos 
azúcares de tres carbonos. Esta reacciõn nunca alcanza e! equilíbrio 
en la célula porque la siguiente enzima de la glucólisis usa solamente 
el gIiceraldehído-3-fosfato como su sustrato (y no la dihídroxiacetona 
fosfato). Esto atrae el equilíbrio en direedón al gliceraldehído-3-íosfato, 
que es eliminado tan pronto se forma* Asi, e! resultado neto de los 
pasos 4 y 5 es la esdsiõn de un azúcar de seis carbonos a dos moléculas 
de gliceraidehídü-3-fosfato; cada una avanzará a través de los pasos 
remanentes de la glucólisis. 
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FASE DE C0MPENSAC1ÓN DE ENERGÍA 
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© Esta enzima cataliza dos reacdones secuendales mientras 
mantiene al gJÍceraldehídp-3-fosfato en su sitio activo, En primer 
lugar, e! azúcar se oxida por la transferencia de electrones y de H + al 
NAD+, para formar NADH (una reacción redox), Esta reacción es muy 
exergónica, y la enzima emplea la energia liberada para unir un 
grupo fosfato al sustrato oxidado y crear un producto de energia 
potencial muy elevada. La fuente de los fosfatos es e! reservo ri o de 
ion.es fosfato Inorgânicos que siempre están presentes en el citosoL 
Nótese que el coeficiente 2 precede a todas las moléculas en ia fase 
de com pensa d ón de energia; estos pasos ocurren después de que la 
glucosa se ha-escindido en dos azúcares de tres carbonos (paso 4} 


O La glucólisis produce cierta cantidad de ATP por fosforilaclón al 
nivel de sustrato, El grupo fosfato anadido en el paso prévio se 
transfiere al ADP en una reacción exergóníca* Por cada molécula de 
glucosa que comíenza la glucólisis, el paso 7 produce 2 ATP, dado que 
cada producto después dei paso de escisiòn de la glucosa (paso 4) está 
duplicado. Recuerde que se invirtieron 2 ATP para preparar el azúcar 
para su escisiòn; esta deuda de ATP quedo saldada, La glucosa se ha 
convertido en dos moléculas de 3 - fosfoglicerato, que no es un azúcar. 
El grupo carbonilo que caracteriza un azúcar se ha oxidado a un 
grupo carboxrfo ( — COO”), el distintivo de un ácido orgânico, El azúcar 
se oxidó en el paso 6 y ahora Ea energia que proveyò la oxidación se 
ha empfeado para sintetizar AIR 


© Luego, esta enzima reubita el grupo fosfato restante. 
Este paso prepara al sustrato para la siguiente reacción. 


© Esta enzima genera un doble enlace en el sustrato al extraer una 
molécula de agua, lo que produce fosfoenolpiruvato (PEP), Los electrones 
dei sustrato se reordenam de modo que el enlace fosfato remanente queda 
muy inestable y prepara al sustrato para ta siguiente reacción. 


QJ) La última reacción de la glucólisis produce más ATP por transferencia 
dei grupo fosfato dei PEP ai ADR un segundo ejemplo de fosforilaclón a 
nivel de sustrato. Dado que este paso ocurre dos veces por cada molécula de 
glucosa, se producen 2 ATP. En total, la glucólisis ha empleado 2 ATP en la 
fase de inverstón de energia (pasos 1 y 3) y ha producído 4 ATP en la fase 
de compensadón de energia (pasos 7 y 10), con una ganancia neta de 2 ATP. L. 
glucólisis ha pagado ía inversión de ATP con un 100% de ínterés. La energia 
adicional se almacenó en el paso 6 en el NADH, que puede emplearse para 
elaborar ATP por fosfonlaciõn oxidativa si hay oxigeno presente. La glucosa 
se ha degradado y oxidado a dos moléculas de piruvato, el producto final 
de !a via giucolitica, Si hay oxigeno presente, ta energia química dei piruvato 
puede ser extraída por el delo dei ácido cítrico. 
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Concepto 


El ciclo dei ácido cítrico completa 
la oxidación de moléculas orgânicas 
que genera energia 

La glucólisis libera menos de una cuarta parte de la energia 
química almacenada en la glucosa; la mayor pane de la energia 
permanece almacenada en las dos moléculas de piruvato. Si hay 
oxigeno molecular presente, el piruvato ingresa en la mitocon- 
d ria, donde las enzimas dei ciclo dei ácido citrico completan la 
oxidación dei combustíble orgânico. 

Al entrar en la mitocondria por medio dei transporte activo 
el piruvato es convertido, en primer lugar, en un compuesto 
liamado acetil coenzima A, o acetii CoA (fig. 9-10). Este paso, 
la unión entre la glucólisis y el ciclo dei ácido cítrico, es 1 leva- 
do a cabo por un eomplejo multíenzimático que cataliza tres 
reacdones: El grupo carboxílo (-COO - ) dei piruvato que ya 

está completamente oxidado y, por tanto, tiene poca energia 
química, es eliminado y pasa a formar parte de una molécula de 
C0 2 , (Este es el primer paso en el cual se libera C0 2 durante la 
respiradón) El fragmento de dos carbonos remanente se 
oxida y forma un compuesto liamado acetato (la forma ioniza- 
da dei ácido acético). Una enzima transfiere los electrones 
extraídos al NAD + , y se almacena energia en forma de NADH. 

Por último, la coenzima A, un compuesto azufrado deriva- 
do de una vitamina B, se une al acetato con un enlace inestable 
que vuelve muy reactivo al grupo acetilo (el acetato unido), El 
producto de este enlace químico, la acetil CoA, está preparado 
ahora para proveer su grupo acetilo al ciclo dei ácido cítrico 
para continuar su oxidación, 

El ciclo dei ácido cítrico también es conocido como ciclo dei 
ácido tricarboxílico o ciclo de Krebs, en honor de Hans Krebs, el 
cientifico germano-británico que en gran medida fue responsable 
dei descubrimiento de esta vía metabólica en la década de 1930. 
El ciclo funciona como un homo metabólico que oxida combus- 
tible orgânico derivado de! piruvato, La figura 9-11 resume las 
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▲ Fig. 9-10, Conversión de piruvato en acetii CoA, la unión entre 
la gíucólisis y el cklo dei ácido cítrico. Dado que el piruvato es una 
molécula cargada, debe entrar a la mitocondria por medio de transpor- 
te activo, con la ayuda de una proteína transportadora. Luego, un corm- 
plejo de varias enzimas (el eomplejo de la piruvato deshidrogenasa) 
cataliza los tres pasos numerados que se descri ben en el texto. El grupo 
acetilo de la acetil CoA entrará al ciclo dei ácido cítrico, La molécula de 
C0 2 se difundirá hacia el exterior de la célula. 


entradas y salidas a medida que el piruvato se degrada a 3 mole- 
cuias de CO, que incluyen la molécula de C0 2 liberada durante 
la conversión de piruvato a acetil CoA. El ciclo genera un AT? en 
cada vuelta, mediante fosforiiación a nivel de sustrato, pero la 
mayor parte de la energia química se transfiere al NAD + y a la 
coenzima relacionada FAD, durante las reacdones redox. Las 
coénzimas reducidas, NADH y FADH-,, transportan su carga de 
electrones de alta energia hacia la cadena de transporte de elec- 
trones. 

Analicemos ahora al ciclo dei ácido citrico con mayor deta- 
Ile. El ciclo tiene ocho pasos, cada uno de los cuales es catali- 
zado por una enzima específica. Usted puede ver en la figura 
9-12 que por cada vuelta dei ciclo dei ácido cítrico, se incluyen 
dos carbonos (en rojo) en la forma relativamente reducida de 
un grupo acetilo (paso 1), y otros dos carbonos diferentes (en 
azul) se liberan en la forma completam ente oxidada dei C0 2 
(pasos 3 y 4), El grupo acetilo de la acetil CoA se une al ciclo 
com binando se con el compuesto o xal acetato, para formar citra- 
to (paso 1) (el citrato es la forma ionizada dei ácido cítrico, dei 
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A Fig. 9-11. Un panorama general dei ciclo de! ácido cítrico. Para 
calcular las entradas y las salidas sobre la base de una molécula de glu- 
cosa se debe multiplicar por 2, porque cada molécula de glucosa se 
esdnde durante la glucólisis para formar dos moléculas de piruvato. 
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O La acatil CoA anade su grupo acetilo 
de dos carbonos al oxalacetato, ío que 
produce citrato. 


0 El sustrato se 
oxida redudendo 
ei NAD + a NADH 
y regenerando 
oxafoacetato. 


© La adición de 
una mo fécula 
de agua 
reorganiza los 
enlaces en ei 
sustrato. 


O Se 
transfferen dos 
hidrógenos 
aí FAD, 
formando 
FADH 2 y 
oxidando 
sucdnato. 



0 Eí citrato se 
convierte en su 
isómero, 
isocitrato, por 
fa eliminación 
de una 
molécula de 
agua y Ea 
adiciòn de otra.. 


@ El dtrato 
pierde una 
molécula de 
C0 2 y e! 
compuesto 
resultante se 
oxida 

redudendo 

NAD*a 

NADH. 


O Se pierde otro 
C0 2 eí compuesto 
resultante se oxida 
y se reduce NAD + a 
NÂDH. La 
molécula 

remanente se une 
después a la 
coenztma A 
mediante un 
enlace 
inestable. 


© La CoA es despia zada por un grupo fosfato 
que se transfiere al GDP r formando GTR y luego 
aE ADR formando ATP (fosforiladón a nível de 
sustrato). 


A Fig, 9-12. El ddo dei ácido cítrico en 
detalle. En las estrueturas químicas, los tra- 
zos rojos muestran el destino de los dos áto- 
mos de carbono que entran al ciclo vía la 
acetiJ CoA {paso 1), y en azul se indican los 
dos carbonos que salen dei ciclo como CO. en 
los pasos 3 y 4 r (La marca en rojo solamente 
avanza hasta el paso 5, pero se puede conti- 
nuar siguiendo el destino de esos átomos). 


Nótese que los átomos de carbono que entran 
al ciclo desde la acetil CoA no lo abandonan 
en la misma vuelta. Permanecen en el ddo y 
ocupan una localización distinta en las molé- 
culas en la sjguiente vuelta dei ddo después 
de que se anade otro grupo acetilo. En conse- 
cuencia, el oxaíoacetato que se regenera en el 
paso 8 está compuesto de diferentes átomos 
de carbono en cada vuelta. Todas las enzimas 


dei eido dei ácido cítrico se locafizan en la 
matriz mitocondrial, excepto la enzima que 
cataliza el paso 6, la cual reside en fa mem- 
brana mitocondriai interna. Los ácidos carbo- 
xílicos están representados en forma ionizada 
como -COO - , porque las formas ionizadas 
prevafecen al pH presente en el interior de la 
mitocondria* Por ejempfo, el citrato es la 
forma ionizada dei ácido cítrico. 
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cual recibe el nombre ciclo dei ácido cítrico). Los sigmentes 
siete pasos descomponen el citrato en oxaloacetato. Esta rege- 
iieradón de oxaloacetato es la que transforma el proceso en un 
ciclo. 

Para cada grupo acetílo que entra al ciclo se reducen 3 NÀD + 
a NADH (pasos 3. 4 y 8), En el paso 6, los electrones se trans- 
fieren no a un NA Dg sino a un aceptor de electrones distinto, 
el FAD (flavina adenina dinucleótido, derivado de la riboflavi- 
na T una vitamina B). El paso 5 dei ciclo dei ácido cítrico forma 
una molécula de GTP directameme por fosforílación a nível de 
sustrato, similar a los pasos gene r adores de ATP de la glucõli- 
sis. Este GTP íuego se emplea para sintetizar un ATP, el único 
ATP generado de forma directa por el ciclo deí ácido cítrico. La 
mayor parte de la producción de ATP de la respiración resulta 
de la fosforílación oxidar iva cuando el NADH y el FADH, pro- 
ducidos por el ciclo dei ácido cítrico tiansfieren los electrones 
extraídos de los alimentos a la cadena de transporte de electro- 
nes. En el proceso proporcionan Ia energia necesaria para la 
fosforílación de ADP a ATP Exploraremos este proceso en la 
siguiente sección. 


Evaluación de conceptos 


1. lEn qué moléculas se conserva la mayor parte de la ener- 
gia de las reacciones redox dei ciclo deí ácido cítrico? 

^De qué manera estas moléculas converti rán su energia 
en una forma que pueda entplearse para sintetizar ATP? 

2. -Qué procesos celulares producen d dióxido de carbono 
que usted exhala? 

Véd/ise Iíís respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


Durante la fosforílación oxidativa, 
la quimiósmosis acopla 
el transporte de electrones 
con la síntesis de ATP 

Nuestro principal objetivo en este capítulo es aprender de qué 
manera las células obtienen la energia de los alimentos para sin- 
tetizar ATE Los componentes metabólicos de la respiración. que 
hemos anallzado hasta el momento -ia glucólísis y el ciclo dei 
ácido cítrico-, producen solo 4 moléculas de ATP por molécula 
de glucosa, todas por foslórilariõn a nivel de sustrato: 2 ATP 
netos a partir de la glucólísis y 2 ATP a partir dei cicio dei ácido 
cítrico. En este momento, las moléculas de NADH (y FADH 3 ) 
dan cuenta de la mayor parte de la energia extraída de los ali- 
mentos. Estos escoltas de electrones vinculan la glucólisls y el 
ciclo dei ácido cítrico con la maquinaria de la fosforílación oxi- 
datíva, la cual emplea la energia liberada por la cadena de trans- 
porte de electrones para impulsar Ia síntesis de ATP En esta 
sección aprenderá, en primer lugar, córno funciona la cadena de 
transporte de electrones; luego, de qué manera la membrana 
interna de la mitocondria acopla el fhijo de electrones de la cade- 
na a la síntesis de ATP 


La vía de transporte de electrones 

La cadena de transporte de electrones es una colecdón de 
moléculas insertas en la membrana interna de Ia mitocondria. Ei 
píegamiento de la membrana interna para formar crestas incre- 
menta el área de superfície y proporciona espado para las miles 
de copias de la cadena presentes en cada mitocondria (una vez 
mãs, vemos que la estructura se adecüa a su función). La mayor 
parte de los componentes de la cadena son proteínas que existen 
en complejos multíproteicos numerados dei 1 aJ IV Fuertememe 
unidos a estas proteínas se encuentran los grupos pvosicíicos, com- 
puestos no proteicos esendales para las funciones catalíticas de 
dertas enzimas. 

La figura 9- 13 muestra la secuenda de los transportado- 
res de electrones presentes en Ia cadena de transporte de elec- 
trones y Ia caída de energia libre a medida que los electrones 
viajan a lo largo de la cadena. Durante el transporte de electro- 
nes a lo largo de la cadena, los transportadores de electrones alter- 
nan entre estados reducidos y oxidados a medida que aceptan 
y donan electrones; cada componente de la cadena se reduce 
cuando acepta electrones de su vecino que se encuentra 
"hacia arriba”, el cual tiene una afinidad menor por los elec- 
trones (es menos eleetronegativo). Luego regi es a a su forma 
oxidada cuando cede electrones a su vecino más electronega- 
tivo il hacia abajo' 1 . 

Veamos ahora en detalle la cadena de transporte de eíectro- 
nes de Ia figura 9-13. Los electrones exiraídos de los alimentos 
por el NAD + , durante Ia glucólísis y el ciclo dei ácido cítrico, 
se transfieren dei NADH a la primera molécula de la cadena de 
transporte de electrones. Esta molécula es una ilavoproteína, 
denominada así puesto que tiene un grupo prostético llamado 
flavina mononucleótído (FMN en el complejo l), En la siguien- 
te reacción redox, la ilavoproteína vuelve a su forma oxidada en 
tanto cede electrones a una proteína con hierro-azufre (Fe*S 
dei complejo 1), perteneciente a una família de proteínas con 
hierro como y fuertememe unidos. La proteína con hierro-azu- 
fre luego cede los electrones a un compuesto llamado ubiqui- 
nona (Q en fíg. 9-13). Este transportador de electrones es una 
pequena molécula hidrõfoba, y el único miembro de Ia cadena 
de transporte de electrones que no es proteico. La ubiquínona 
se mueve dentro de Ia membrana y no reside en ningún com- 
plejo en particular. 

La mayor parte de los transportadores de electrones restantes 
entre ta ubiquínona y el oxigeno son proteínas llamadas citocro- 
mos. Su grupo prostético, llamado grupo hemo, tiene un átomo 
de hierro que acepta electrones y los dona (es similar al grupo 
hemo de la hemoglobina, la proteína de los glóbulos rojos, excep- 
lo que el hierro de la hemoglobina transporta oxigeno y no elec- 
trones). La cadena de transporte de electrones tiene vários tipos 
de citocromos, cada uno de los cuales es una proteína diferente 
con un grupo hemo ligeramente diferente que acarrea electrones. 
El último citocromo de la cadena, el cyt a v pasa sus electrones al 
oxigeno, que es rrtuy eleetronegativo. Cada átomo de oxigeno 
tambíén capta un par de iones hidrõgeno de la soludón acuosa 
y forma agua. 

Ona iuente de electrones para la cadena de transporte es el 
FADH 2 , el otro produeto reducido dei ciclo dei acido cítrico. En 
la figura 9-13 se ve. que FÁDH 2 anade sus electrones a .la cadena 
de transporte de electrones en el complejo 11, a un nivel de 
energia más bajo que el NADH, En consecuencia, la cadena de 
transporte de electrones proporciona al rede dor de un rercio 
de energia menos para la síntesis de ATP cuando el doname elec- 
trónico es FADH 2 en lugar de NADH. 
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La cadena de transporte de electrones no sintetiza ATP de 
forma directa. Funciona para facilitar ia caída de electrones desde 
.05 alimentos al oxigeno, ftaccionando una gran caída de ener- 
gia Hbre eri una serie de pasos más pequenos que liberan ener- 
gia en cant idades manejables* ^De qué manera la mitocondria 
acopla ese transporte de electrones y la liberaciõn de energia a 
' la síntesis de ATP? La respuesta es un mecanismo llamado qui- 
miósmosis. 
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A Fig, 9-13. Cambio de la energia libre durante el transporte de 
electrones. La caída de energia libre (AG) para los electrones que via- 
jan desde el NADH al oxigeno es 53 kcal/mol, pero esta "caída" está 
fraccionada en una serie de pasos más pequenos por la cadena de 
transporte de electrones {un átomo de oxigeno se representa aqui 
como ] / 2 0 2 para subrayar el hecho de que la cadena de transporte de 
electrones reduce el oxigeno molecular 0 2 , no átomos de oxigeno rnrJi- 
viduales. Por cada dos moléculas de NADH se reduce una molécula de 
0 2 a 2 H .0). 


Qmmiósmosis: el mecanismo de acoplamiento 
de energia 

Dentro de la membrana interna de ia mitocondria se encuen- 
tran muchas copias de un complejo proteico llamado ATP sinta- 
sa, la enzima que -de hecho- sintetiza ATP a partir de ADP y 
loslaio inorgânico (fig. 9-14). La ATP simasa funciona como 
una bomba tónica que trabaja en sentido inverso, Recuerde dei 
capítulo 7 que las bombas ionicas utilizan ATP como fuente de 
energia para transportar los iones contra sus gradientes. En el 
modo inverso de este proceso, ia ATP sintasa emplea la energia 
de un gradiente ionico existente para impulsar La síntesis dei ATP 
El gradiente iónico que impulsa la fosforilación es un gradiente 
de pro tones (iones hidrógeno), es decir la fuente de poder para 
la ATP sintasa es una diferencia en la concentración de H + de 
lados opuesios de la membrana interna de la mitocondria (pode- 
mos pensar también en este gradiente como una diferencia de 
pH. dado que el pH es una medida de !a concentración de H + ). 
Este proceso, en el cual la energia almacenada en forma de un 
gradiente de tones hidrógeno a través de una membrana se 
emplea para impulsar el trabajo celular, como la síntesis de ATP, 
se denomina quimíósmosis (dei griego osmos, empujar). Hemos 
empleado previamente la palabra ífemosis al analizar el transpor- 
te de agua, pero aqui se refiere al flujo de H + a través de una 
membrana. 

Al estudiar la estructura de la ATP sintasa, los científicos han 
aprendido la manera en que flujo de H + a través de esta gran 
enzima impulsa la generación de ATP La ATP sintasa es un com- 
plejo de múltiples subunidades con cuatro partes principales, 
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Un rotor dentro 
de la membrana 
gira en sentido de 
las agujas dei reloj 
cuando el H + fluye 
a través de é! a 
favor dei 
gradiente de H + 

Un estator andado 
en la membrana 
mantiene el pomo 
estacionário. 

Un vástago que se 
extiende al interior 
dei pomo también 
gira activando sitios 
catalíticos dei pomo. 


Tres sitios 
catalíticos dei 
pomo estacionário 
unen fosfato 
inorgânico al AOP 
para formar ATP. 


a Fig, 9-14. ATP sintasa, un mofino hidráulico molecular, £1 com- 
plejo proteico de la ATP sintasa funciona como un molino hidráulico 
impulsado por el flujo de los iones de hidrógeno. Este complejo reside 
en las membranas de las rnitocondrias Y los cloroplastos de los euca- 
riontes y en las membranas plasmáticas de los procarlontes. Cada una 
de las cuatro partes de ia ATP sintasa se compone de un número de 
subunidades polipeptídicas. 
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cada una de las cuales está formada por mül tiples polipéptidos 
(fig- 9-14): un rotor en la membrana ráitocondrial interna; un 
pomo que sobresale hacia el interior de la matriz mitocondrial; 
un vásiago que se extiende desde el rotor ai pomo y un estator 
que se encuentra anelado cerca dei rotor que mantiene el pomo 
quieto Los tones hidrógeno iluyen por un espado estrecho 
entre el estator y el rotor, y ocasionan que éste y su vãstago 
unido roten. de lorma similar a una corriente de agua que hace 
girar un molmo hidráulico. El vástago que gira provoca câm- 
bios esmicturales en el pomo estacionário y activa tres sítios 
catalíticos en las subun idades que constituyen el pomo, de 
modo que se comfaman ÀDP y fosfato inorgânico para sinteti- 
zar ATP 

Emonces, ^de que maneia la membrana mílocondrial interna 
gencra y mantiene el gradiente de H + que impulsa la síntesis de 
ATP en e! complejo de la proteína ATP sintasa? Crear el gradien- 


te de es la funciõn. de la cadena de transporte de electrones, 
cuya localización en la mítocondria se muestra en la figura 9- 
15, La cadena es un transformador energético que emplea el fiujo 
exergónico de electrones para bombear H + a través de Ia mem- 
brana, desde la matriz de la mítocondria al interior dei espado 
intramembrana. El H + ti ene una tendencia a retroceder y atra ve- 
sar la membrana para difundirse a favor de su gradiente. Las ATP 
sintasas son los únicos sítios de la membrana que tíenen perrne- 
abilidad absoluta para iones H + , Los iones pasan a través de un 
canal presente en la ATP sintasa, que emplea ei fiujo exergónico 
de H + para impulsar la fòsforilación dei ADP (fig. 9-14). AsL la 
energia almacenada en un gradiente de H + a través de una mem- 
brana acopla las reacciones redox de la cadena de transporte de 
electrones a ia síntesis de ATP, un ejemplo de quimiósmosis, 

En este punto usted puede pregumarse de qué mane r a la 
cadena de transporte de electrones bombea los iones hidróge- 
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Síntesis de ATP impulsada por el fiujo de 
PU que retorna a través de la membrana. 


Fosforiladón oxídativa 


A Fig, 9-15. La quimiósmosis acopla la 
cadena de transporte de electrones a la 
síntesis de ATP. El NADH y el FADEL flevan 
electrones de alta energia extraídos de los ali- 
mentos durante la glucólisis y el ciclo dei acido 
cítrico a una cadena de transporte de electrones 
construída en la membrana interna de la mito- 
condria. La flecha amarilla traza ei transporte de 
electrones que final mente pasan al oxigeno en 
el extremo "tuesta abajo" de la cadena para 
formar agua. Como se mostro en la figura 9- 
13, la mayorfa de los transportadores de elec- 
trones de fa cadena se agrupan en cuatro 


complejos. Dos transportadores móviles, la ubi- 
quinona (Q) y el dtocromo c (Cyt c), se mueven 
rapidamente en la membrana llevando electro- 
nes entre los grandes complejos. A medida que 
los complejos \ , III, y IV aceptan y fuego donan 
electrones, bombean iones hidrógeno (proto- 
nes) desde ia matriz mitocondrial al espado 
intermembrana (nótese gue el FADH.. deposita 
sus electrones por medio dei complejo II y por 
lo tanto, se bombean menos protones dentro 
de! espado intermembrana que euando se 
emplea NADH). La energia química original- 
mente obtenlda a partir de los alimentos se 


transforma en una fuerza motriz protónica, un 
gradiente de H + a través de la membrana. Los 
iones hidrógeno retroceden a favor de su gra- 
diente a través de un canal en la ATP sintasa, 
otro complejo proteico inserí a do en la membra- 
na. La ATP sintasa emplea la fuerza motriz pro- 
tónica para fosforifar ADP formando ATP. El uso 
de un gradiente de H + (fuerza motriz protónica) 
para transferir energia de las reacciones redox al 
trabajo celular (síntesis de ATP, en este caso) se 
llama quimiósmosis. En conjunto, el transporte 
de electrones y la quimiósmosis componen la 
fosforiladón oxídativa. 
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7:o Los investigadores han descubíerto que eiertos miembros 
de la eadena de transporte de electrones acepian y liberan pró- 
tones (H + ) junto con los electrones. En eiertos pasos a lo largo 
Je la eadena. la transferencia de electrones hace que los H + 
sean captados y liberados en la solución dei entorno. Los 
transportadores de electrones están dispuestos espacialmente 
en la membrana, de modo que el H + se capta desde ia matriz 
: rocondrial y se deposita en el espacio intermembrana (Hg, 9- 
13). El gradiente de H + resultante se conoce como fuerza motriz 
protónica, haciendo hincapié en la capacidad dei gradiente 
7 ara llevar a cabo irabajo, La fuerza retro impulsa al PI + a través 
de la membrana empleando canales específicos de ti 4 " que 
aportan las ÀTP sintasas, 

En términos generales, /a qwímíòsmosis es un mecanismo de oco - 
plamiento energético que emplea la energia ahnaccnada enforma de 
• gradiente de H + a través de una membrana para realizar irabajo 
celular. En las mitocondrias, la energia para la formación dei gra- 
diente procede de las reacciones redox exergó nicas y la si n te sis 
de ATP es el trabajo realizado. Pero la quimiósmosts ocurre tam- 
bién en cualquier lugar y en otras variadones. Los cloroplastos 
emplean la quimiósmosts para generar ATP durante la fotosínte- 
sis; en estos orgánulos, la luz (en lugar de h energia química) 
impulsa tanto el ílujo de electrones a lo largo de una eadena de 
transporte de electrones como la formación dei gradiente de H 4 
resultante. Los procanontes, que careceu tanto de mitocondrias 
como de cloroplastos, generan gradientes de H + a través de sus 
membranas plasmãticas. Luego, explotan la fuerza motriz protõ- 
nica, no solo para sintetizar ÀTP sino también para bombear 
nutrientes y produetos de desecho a través de la membrana y 
para rotar sus flagelos. À raiz de su importância central para las 
conversiones energéticas en los procanontes y eucariontes, la 


quimiósmosts ha ayudado a unificar el estúdio de la bioenergéü- 
ca. Peter Mitthell recibió el Prêmio Nobel en 1978 al formular la 
original propuesta dei modelo quimiosm ótico. 

Uri balance de Ia producción de ATP mediante 
la respiraeión celular 

Ahora que hemos mirado más de cerca los procesos centrales 
de la respiraeión celular volvamos a su función global: obtener la 
energia de los alimentos para sintetizar ATP 

Durante la respiraeión. la mayor parte de la energia fluye en 
esta secuencia: glucosa — * NADH — > eadena de transporte de 
electrones — > fuerza motriz protónica — > ATP Podemos hacer la 
contabilidad para calcular las ganancias de ATP que se producen 
cu ando la respiraeión celular oxida una molécula de glucosa a 
seis moléculas de dióxido de carbono. Los tres departamentos 
principales de esta empresa metabólica son la glucólisis, el ciclo 
dei ácido cítrico y la eadena de transporte de electrones, que 
impulsa la fosforilación oxidativa, La figura 9-16 proporciona 
un recuento detallado dei ATP producido por molécula de glu- 
cosa oxidada. La euenta suma los 4 ATP producidos de forma 
directa por la fosforilación a nivel de sustrato durante la glucó- 
lisis, y el ciclo dei ácido cítrico, a las muchas más moléculas de 
ATP gene radas por la fosforilación oxidativa. Cada NADH que 
transfiere un par de electrones desde los alimentos a la eadena 
de transporte de electrones, contribuye suficiente mente a la 
fuerza motriz protónica para generar un máximo de aproxima- 
damente 3 ATP * 

^Por qué los números de la figura 9-16 son inexactos? Hay 
tres razones por las que no podemos establecer un número exac- 





a Fig, 9-16. ATP producido por molécula de glucosa en cada etapa de la respiraeión celular. 
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lo de moléculas de ATP gene radas por la degradadón de una 
molécula de glucosa. En primer lugar, la fosfõrilación y las 
reacciones redox no están directamente acopladas entre sí. de 
modo que el cociente de moléculas de NADH con respecto al 
número de moléculas de ATP no es un número entero. Sabemos 
que 1 NADH resulta en el transporte de 10 H* a través de la 
membrana mitocondria! interna, y sabemos también que en 
algún lugar entre 3 H 4 y 4 H‘ f deben volver a entrar a la matriz 
mitocondrial por medio de una ATP síntasa para generar 1 ATP. 
Por tanto, 1 NADH genera suficiente fuerza protomotriz para la 
síntesis de entre 2,5 y 3,3 ATP; por lo general red ondeamos y 
afirmamos que 1 NADH puede generar cerca de 3 ATP Eí ciclo 
dei ácido cítrico también aporta electrones a la cadena de trans- 
porte de electrones via el FADH,, pero dado que luego entra en 
la cadena, cada molécula de este transporte de electrones es res- 
ponsable dei transporte de H + para Ia síntesis de solo 1,5 ATP 
a 2 ATP 

En segundo término, el rendimiento en ATP varia ligera- 
niente de acuerdo con el tipo de lanzadera empleada para trans- 
portar los electrones desde el d tos o 1 a ta mitocondria. La membrana 
interna de la mitocondria es impermeable al NADH, de modo 
que el NADH presente en el citosol queda segregado de la 
maquinaria de la fosfõrilación oxidativa, Los dos electrones dei 
NADH capturados en la glucólisis deben eonverger en la mito- 
condria o uno de vários sistemas de lanzacleras cie electrones. 
De acuerdo con el tipo de lanzadera, en un tipo celular parti- 
cular, los electrones pasan bien al NAD + o al FAD. Si los elec- 
trones pasan al FAD, como en las células dei cerebro, solo 
aproximadamente 2 ATP pueden resultar de cada NADH dto- 
sólico, Si los electrones pasan al NAD + de las mitocondrias, 
como en los hepatodtos y los cardiomiocitos, el rendimiento 
es de a Ire de dor de 3 ATP 

Una te roera variable que reduce el rendimiento de ATP es el 
uso de la fuerza motriz protónica generada por las reacciones 
redox de la respiración para conducir otros tipos de trabajo. 
Por ejemplo, la fuerza motriz protónica impulsa la captactón de 
pimvato desde el citosol por parte de la mitocondria. Por tanto, 
si toda Ia fuerza motriz protónica generada por 3 a cadena de 
transporte de electrones se empleara para conducir la síntesis 
de ATP t una molécula de glucosa podría generar un máximo de 
34 ATP producidos mediante la fosfõrilación oxida tiva más 
4 ATP (netos) desde la fosfõrilación a nivel de sustrato, para dar 
un rendimiento total de aproximadamente 38 ATP (o sol o cerca 
de 36 ATP si estuvieran funcionando las lanzaderas menos efi- 
cientes). 

Ah ora nos bailamos en condiciones de realizar una estimadón 
aproximada de la eficiência de la respiración; es decir, el porcen- 
taje de energia química almacenada en la glucosa que ha sido 
realmacenada en el ATP Recuerde que la oxidadõn completa de 
una molécula de glucosa libera 686 kcal de energia (AC - -686 
kcal/mol). La fosfõrilación dei ADP para formar ATP almace- 
na al menos 73 kcal por mol de ATP. Por tanto, la eficiência 
de la respiración es de 73 kcal por mol de ATP multiplicado por 
38 moles de ATP por mol de glucosa dividido por 686 kcal por mol 
de glucosa, to que iguala a 0,4. Así, aproximadamente un 40% de 
la energia almacenada en la glucosa se lia transferido para alma- 
cena r se en forma de ATP El resto de la energia almacenada se 
pierde en forma de calor. Empleamos parte de este calor para 
mantener nuestra temperatura corporal relativamente elevada 
(37 °C) y disipamos el resto mediante la sudoración y otros 
mecanismos de eníriamiento. La respiración celular es notable- 
mente eliciente en esta conversión energética. Por comparadon, 
el automóvil más eficiente con v iene so lamente cerca dei 25% de 


la energia almacenada en el combustible en energia que mueve el 
automóvil. 


Evalnación de conceptos 


L íQué efecto tendria una ausência de 0 2 en el proceso 
que se muestra en la figura 9-15? 

2. En ausência de 0 2 , como se menciono más arriba, ^qué 
piensa que ocurríria si se disminuyera el pH dei espa- 
cio interúiembrana de la mitocondria? Explique su res- 
puesta. 

Vêanse Ls respíiéstus en el Apêndice A, 


Concepto 


La fermentación permite que 
algunas células produzcan ATP 
sin emplear oxigeno 

Dado que la mayor parte dei ATP generado por la respiración 
celular es el trabajo de la fosfõrilación oxidativa, nuestra estima- 
dón de la producción de ATP a partir de la respiración depende 
de un suministro adecuado de oxigeno a la célula, Sin el oxige- 
no electronégativo para impulsar los electrones a lo largo de la 
cadena de transporte, la fosfõrilación oxidativa cesa, Sin embar- 
go, la fermèntación proporciona un mecanismo por el cual algu- 
nas células pueden oxidar combustible orgânico y generar ATP 
sm el uso de oxigeno. 

^Dc qué manera pueden oxidarse los alimentos sin oxigeno? 
Cabe recordar que la oxídación se refiere a la perdida de electro- 
nes a ciiíiíífLÚer aceptor de electrones, no simplemente al oxigeno. 
La glucólisis oxida glucosa a dos moléculas de pimvato, El agen- 
te oxidante de la glucólisis es el NADL no el oxigeno. En total, 
la glucólisis es exergónica, y parte de la energia que se vudve dis- 
ponible se emplea para producir dos ATP (neto) por fosforila- 
ción a nivel de sustrato. Si el oxigeno esíá presente, entonces se 
sintetiza ATP adicionai por la fosfõrilación oxidativa, cuando el 
NADH cede los electrones tomados de la glucosa a la cadena de 
transporte de electrones. Pero la glucólisis genera dos ATP, haya 
o no oxigeno presente: es decir, si las condiciones son aeróbicas o 
anaeróbicas (dei griego aero y aire, y bios, vida; el prefijo cm- sig- 
nifica ‘‘sin”), 

El catabolismo anaerobico de los nutrientes orgânicos puede 
produdrse por fermentación, La fermentación es una extensión de 
la glucólisis que puede generar ATP solamente por fosfõrilación a 
nivel de sustrato, en tanto haya suficiente suministro de NÀD + 
para aceptar electrones durante e! paso de oxídación de la glucóli- 
sis. Sin algún mecanismo para el reciclado de NAD + a partir dei 
NADH, la glucólisis rápidamente vaciarã el reservorio de NAD + de 
la célula al reducirlo en su totalidad a NADH y se detendrá por 
carecer un agente oxidante. En condiciones aerobias, el NAD + se 
recicla de forma productiva a partir de NADH por la transferencia 
de electrones a la cadena de transporte de electrones. La alternati- 
va anaerobica consiste en transferir electrones desde el NADH 
hasta el pimvato, el producto final de la glucólisis. 
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Tipos de fermentación 

La fermentación se compone de la glucólisis más las reaccio- 
nes que regeneran NAD + transfiriendo electrones dei NADH al 
piruvato o a derivados dei piruvato . El NAD + puede, en tone es, 
emplearse de nuevo para oxidar azúcar mediante la glucólisis, 
que rinde dos moléculas de ATP por cada fosforilaclón a nível de 
sustrato. May muchos tipos de fermentación que difieren en los 
pro duetos finales que se forman a partir dei piruvato, Dos tipos 
comunes son la fermentación alcoh ótica y la fermentación ácida 
láctica, 

En la fermentación alcohólica (fig. 9-17a), ei piruvato se 

convierte en etanol (alcohol etílico) en dos pasos. El primer 
paso libera dióxido de carbono dei piruvato, que se convierte 
en el compuesto de dos carbonos acetaldehído. En el segundo 
paso, el acetaldehído es reducido por el NADH a etanol. Esto 
regenera la provisión de NAD* necesaria para la coniinuación 
de la glucólisis. Muchas bactérias llevan a cabo la fermentación 
alcohólica en condiciones anaerobicas. La levadura (un hongo) 
también lleva a cabo la fermentación alcohólica. Durante miles 
de anos, los seres humanos han empleado las levaduras en la 
iabricáción de ceiveza, de vi nos y en ta panificaeíón, Las bur- 
bujas de C0 2 gene radas por la levadura dei pan permiten que 
este leude. 

Durante la fermentación ácida láctica {fig. 9-17b), el piruva- 
to se reduce directameme por acción dei NADH para formar lac- 
tato como produeto final, sin liberación de C0 2 (el lactato es la 
forma ionizada dei ácido láctico). La Fermentación ácida láctica 
por ciertos hongos y bactérias se emplea en la industria láctea 
para elaborar queso y yogur, Otros tipos de fermentación micro- 
biana, importantes desde el punto de vista comercial, producen 
acetona y metanol (alcohol metílico). 

Las células de músculo humano síntetizan ATP mediante la 
fermentación ácida láctica cuando hay escasez de oxigeno. 
Esto ocurre durante las etapas iniciales de un ejercicio exte- 
nuante, cuando el catabolismo de los azúcares para producir 
ATP sobrepasa el suministro de oxigeno proveniente de la san- 
gre para el músculo, En estas condiciones, las células cambian 
de la respiración aerobica a la Fermentación, El lactato que se 
acumula puede provocar fatiga muscular y dolor, pero es elimi- 
nado de forma gradual por la sangre ví a el higado. El lactato se 
convierte nuevamente en piruvato por acción de las células 
hepáticas. 

Fermentación y respiración celular 

La fermentación y la respiración celular son las alternativas 
anaerobica y aerobica, respectivamente, para la produeción de 
ATP cosechando la energia química de los alimentos. Ambas 
/ias emplean la glucólisis para oxidar glucosa y otros conibus- 
tibles orgânicos a piruvato, con una produeción neta de 2 ATP 
por fosforilación a nível dei sustrato. Tanto en la fermentación 
como en la respiración el NAD+ es el agente oxidante que 
acepta electrones a partir de los alimentos durante la glucóli- 
sis. Una diferencia central son los mecanismos contrastantes 
para oxidar NADH nuevamente a NAD"N necesaria para soste- 
ner la glucólisis. En la fermentación, el aceptor final de los 
electrones es una molécula orgânica como el piruvato (fer- 
mentación ácida láctica) o el acetaldehído (fermentación alco- 
hólica). En la respiración, por el contrario, el aceptor final de 
electrones a partir dei NADH es el oxigeno. Esto no solo rege- 
nera el NAD + requerido para la glucólisis, sino que permite 
obtener un ATP extra cuando el transporte de electrones desde 




fb) Fermentación ácida láctica 


A Fig. 9-17. Fermentación. En ausência de oxigeno, muchas células 
emplean la fermentación para producir ATP por fosforilación a nivel de 
sustrato. El piruvato, el produeto final de la glucólisis. sirve como un 
aceptor de electrones para oxidar el NADH de nuevo a NAD + , que 
luego puede emplearse otra vez en la glucólisis. Dos de los produetos 
finales comunes que se forman en la fermentación son (a) etanol y (b> 
lactato, la forma ionizada dei ácido láctico. 


NADH a oxigeno impulsa la fosforilaclón oxidativa. Una 
ganancia de ATP aún mayor proví enc de la oxidaciõn de piru- 
vato en el ciclo dei ácido cítrico, que es exclusivo de la respi- 
ración. Sin oxigeno, la energia aún almacenada en el piruvato 
no está disponible para las células. Por io tanto, la respiración 
celular recupera mucha más energia de cada molécula de azú- 
car que la fermentación. De hecho, la respiración produce 
hasta 19 veces más ATP por molécula de glucosa que la fer- 
mentación: hasta 38 ATP en el caso de 3a respiración, en com- 
paración con los 2 ATP producidos por la fosforilación a nivel 
dei sustrato en la fermentación. 

Algunos organismos, entre ellos las levaduras y muchas bac- 
térias, puede n sintetizar suficiente ATP para sob revi vir emplean- 
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do la fermentadón o la respiradón en forma alternativa. Estas 
espedes se llaman anaeróbios facultativos, A nivel de la célula, 
nuestras células musculares se comportan como anaeróbios 
facultativos. En un anaerobio facultativo, el piruvato es una 
biiurcaeión en ia vía metabólica que conduce a dos vias cata- 
bólícas alternativas (fíg. 9-18), En condiciones aerobicas, d 
piruvato puede converti rse en acetil CoA y Ia oxidado n conti- 
mia en el ciclo dei ácido cítrico, En condiciones anaerobicas, e! 
piruvato diverge dei ciclo dei ácido cítrico y sir ve como acep- 
tor de electrones para reciclar NÀD\ Para elaborar la misma 
cantidad de À1P, un anaerobio facultativo debería consumir 
azúcar a una tasa mucho mayor coando está fermentando que 
coando está respirando. 

La importância evolutiva de Ia glucólisis 

El papel de la glucólisis, tanto en la fermentadón como en la 
respiradón, tiene una base evolutiva. Los procariontes ancestra- 
les probablemente emplearon la glucólisis para sintetizar ATP 
mucho antes que el oxigeno estu viera presente en la atmosfera de 
la T terra. Los fósiles bacterianos más amíguos conocidüs datan 
de unos 3 500 millones de anos, pero tal vez no conienzaron a 
acumnlarse cantidades apreciabtes de oxigeno atmosférico hasta 
hace unos 2 700 millones de anos. Las ci ano bactérias produjeron 
este O, como subproducto de la fotosíntesis. Por tanto, los pro- 
canon tes inidales deben haber generado ATP exclusivamente a 
partir de la glucólisis, que no requiere oxigeno. Adernas, la glu- 
cólisis es Ia via metabólica más generalizada, lo que sugiere que 
evoluciono muy temprano en la historia de la vida. La localiza- 
ción ciiosólica de la glucólisis también implica una gran amigue - 
dad; la vía no requiere ninguno de los orgánulos limitados por 
membranas presentes en ias células eucariomes que evoluciona- 


Glucosa 



A Fig. 9-18. Piruvato como enlace dave en el catabolismo, La glu- 
cólisis es común a la fermentadón y a la respiradón celular. El produe- 
to final de la glucólisis, el piruvato, representa una bifurcación en las 
vias catabólicas de la oxidadón de fa glucosa, En una célula que realiza 
respíración celular y fermentadón, el piruvato está destinado a una de 
estas dos vías P habituaímente en función de que haya oxigeno o no. 


ron a Ire de dor de I 000 millones de anos después de las células 
procariontes. La glucólisis es una joya de la familia metabólica de 
las primeras células, que continua funcionando en la fermenta- 
ción y como prime ra etapa en la degradación de las moléculas 
orgânicas por respíración. 


Evahiacion de conceptos 


L Considere el NADH formado durante la glucólisis, ^Cuát 
es el aceptor final de sus electrones durante la 
fermentadón? ^Cuál es el aceptor final de sus electrones 
durante k respíración? 

2* Una levadura alimentada con glucosa se cambia de un 
ambiente aerobico a un ambiente anaerobico. Para que la 
célula continue generando ATP a k misma velocidád, 
ide qué manera deberta cambiar su velocidád de 
consumo de glucosa? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


La glucólisis y el ciclo dei ácido 
cítrico se conectan con muchas 
otras vias metabólicas 

I las La aqui hemos tratado k degradación oxidativa de la glu- 
cosa de forma aislada dei resto de la economia metabólica total 
de las células, En esta sección usted aprenderá que la glucólisis y 
el ciclo dei ácido cítrico son los principales cruces de varias vias 
catabólicas y anabólicas (biosintéticas). 

La versatili da d dei catabolismo 

En todo este capítulo hemos empleado la glucosa como com- 
bustible para la respiradón celular. Pero las moléculas de gluco- 
sa libre no son comunes en ks dietas de los seres humanos ni 
otios animal es. Nosotros obtenemos k mayor parte de nuestras 
calorias en forma de grasas, proteínas, sacarosa y otros disacãri- 
dos y almidón, un polisac árido. Todas estas moléculas orgânicas 
de tos alimentos pueden ser empleadas por ia respíración celular 
para sintetizar ATP (fig, 9-19). 

La glucólisis puede aceptar un amplio espectro de hid ratos 
de carbono para el catabolismo. En el aparato digestivo, el alnii- 
dõn se hidroliza a glucosa que luego puede ser degradada en 
las células por el proceso de glucólisis y el ciclo dei ácido cítri- 
co, De forma similar, el glucógeno, el polisacândo que los 
seres humanos y muchos oiros aní males almacenan en su 
higado y sus células musculares, puede hidrolizarse a glucosa 
entre ks comidas como combustible para la respíración, La 
digestión de los disacáridos, incluída Ia sacarosa, proporciona 
glucosa y oiros monosacáridos como combustible para la res- 
píración, 

l.^s proteínas también pueden emplearse como combustible, 
pero prime ro deben ser digeridas a sus amtnoácidos constim- 
yentes. Muchos de los aminoácídos, por supuesto, se usan por el 
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organismo para construir nuevas proteínas. Los aminoácidos 
presentes en excesn son convertidos por enzimas en interme- 
diários de la glucõlisis y dei ciclo dei ácido cítrico. Antes de 
que los aminoácidos puedan alimentar la glucõlisis o el ciclo 
dei ácido cítrico, sus grupos amino deben elimínarse, en un 
' proceso 11 amado desaminación, Hl nítrôgeno de desecho se 
excreta de los animal es en forma de amoníaco, urea u otros 
pra duetos de deshecho, 

El catabolismo también puede obtener la energia almacenada 
en tas grasas obtenidas de los alimentos, o bien de las células de 
almacenainiento dei organismo, Después de que las grasas son 
digeridas a glicerol y ácidos grasas, el glícerol se convierte en 
gliceraldehído-3- fosfato, un intermediário de la glucõlisis. La 
rnayor parte de la energia de una grasa se almacena en los ácidos 
c asos. Una secuencia metabólica denominada oxidación beta 
degrada los ácidos grasos a fragmentos de dos carbonos, que 
entran en el ciclo dei ácido cítrico como acetil CoA. Las grasas 



a Fig. 9-19. Catabolismo de varias moléculas de los alimen- 
tos, Los hidratos de carbono, las grasas y las proteínas puede n 
emplearse como combustible para la respíración celular. Los monó- 
meros de estas moléculas entran en la glucõlisis o en el ciclo dei 
ácido cítrico en vartos puntos, La glucõlisis y el ciclo dei ácido cítri- 
co son embudos catabólicos a través de los cuales los electrones de 
todos los tipos de moléculas orgânicas fluyen en su caída exergóni- 
ca al oxigeno. 


constituyen un excelente combustible, Un gramo de grasa 
oxidada por la respíración produee mãs dei doble de AT? que 
un gramo de hidrato de carbono, Lamentablemente, esto tam- 
bién significa que una persona que está tratando de perder peso 
debe trabajar duramente para emplear la grasa almacenada en el 
organismo porque hay muchas calorias almacenadas por cada 
gramo de grasa. 

Biosíntesis (vias anabólicas) 

Las células requieren sustanda y energia. No todas las tnolé- 
cuias orgânicas de alimentos están destinadas a ser oxidadas 
como combustibles para sintetizar ATP; Ade más de las calorias, 
los alimentos también deben proporcionar los esqueletos de 
carbono que las células requieren para sintetizar sus propias 
moléculas, Aigunos monómeros orgânicos obtenidos por diges- 
tión pueden usarse de forma directa. Por ejemplo, como se 
menciono previamente, los aminoácidos de la hidrólisis de las 
proteínas de los alimentos pueden meorporarse a las propias 
proteínas dei organismo. Con frecuencia, sin embargo, el cuer- 
po requiere moléculas específicas que no están presentes como 
tales en la comida. Compuestos formados como intermediar tos 
de la glucõlisis y el ciclo dei ácido cítrico pueden divergir a vias 
anabólicas como precursores a partir de los cuales la célula 
puede sintetizar ias moléculas que requiere. Por ejemplo, los 
seres humanos son capaces de sintetizar alrededor de la mitad 
de los 20 aminoácidos presentes en las proteínas modificando 
compuestos extraídos ciei ciclo dei ácido cítrico.. Adem ás, la 
glucosa, puede sintetizarse a partir de piruvato, y tos ácidos 
grasos también pueden sintetizarse a partir de la acetil CoA. Por 
supuesto, estas vias anabólicas, o biosiméticas, no generan ATP, 
sino que lo eonsumen. 

Adem ás, Ia glucõlisis y el ciclo dei ácido cítrico funcionan 
como intercâmbios metabólicos que permiten que nuestras célu- 
las conviertan aigunos tipos de moléculas en otros cuando las 
necesítamos; Por ejemplo, un eompuesio intermediário generado 
durante la glucõlisis, en la dihidroxiacetona fosfato (fig, 9-9, paso 
5), puede converti rse en uno de los prindpales precursores de las 
grasas. Comemos mãs alimento dei necesario. Almacenamos grasa 
aun si nuestra dieta es libre de grasa, Bl metabolismo es notable- 
mente versátil y adaptable, 

Regíilación de la respíración celular a través 
de mecanismos de retroalimentación 

Los princípios básicos de la oferta y la demanda regulan la 
economia metabólica. La célula no desperdida energia sinteti- 
zando mãs de una sustanda determinada si no es necesario. Si 
por ejemplo, hay un exceso de cierto aminoãddo, la via anabó- 
líca que sintetiza ese aminoãcido a partir de un intermediário 
dei ciclo dei acido cítrico se deli ene, El mecanismo más comun 
para este contrai es la inhibición por retroalimentación: el pro- 
dueto final de una via anabólica inhibe la enzima que catalíza 
un paso inicial de la via (fig. 8-20). Hsto evita la distracciõn 
innecesaria de intermediários metabólicos clave de usos que 
son más urgentes. 

La célula también controla su catabolismo. Si la célula está tra- 
bajando dura mente y su concentradón de ATP comienza a caer, 
la respíración se acelera. Cuando hay mucho ATP para satisfa- 
cer la demanda, la respíración se vuelve mãs lenta, lo que supo- 
ne un aborro de moléculas orgânicas valiosas para otras funciones, 
Nuevamente, el contrai se basa sobre todo en la regulaeión de la 
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actividad de enzimas en puntos estratégicos de la vía catabólica. 
Un interruptor importante cs la fosfofnictocmasa (fig, 9-20), la 
enzima que cataliza el paso 3 de k glucólisis (fig. 9-9). Éste es el 
paso más temprano que dirige al sustrato irreversiblemente a la 


Glucdsa 



A Fig. 9 20. El control de la respiración celular. Las enzimas alos- 
téricas en ciertos puntos de la vía respiratória responden a inhibldores 
que ayudan a mantener eJ ritmo de la glucólisis y dei ciclo dei ácido 
cítrico, La fosfofructocinasa, la enzima que cataliza el paso 3 de la 
glucólisis (fig. 9-9) p es una de esas enzimas. Es estimulada por el AMP 
(derivado def ADR) pero mhibi da por ATP y por citrato. Esta regulación 
por retroalimentadón ajusta la tasa de respiración a medida que cam- 
bian las demandas catabólicas y anabólicas de la célula. 


via glucolítica. Al controlar la velocidad de este paso, la célula 
puede acelerar o volver mas lento el proceso catabólico comple- 
to; la fosfofructodnasa puede considerarse como el marcapasos 
de k respiración. 

Lã iostotruciocinasa es una enzima alostérica con si ti os recep- 
tores para inhibldores y activadores específicos. Es inhibída por 
el ATP y estimulada por el AMP (adenosma mono fosfato), que Ia 
célula deriva dei ADP A medida que el A1P se acumula, k inhí- 
bíción de la enzima vuelve más lenta la glucólisis. La enzima se 
vuelve activa nuevamente a medida que el trabajo celular con- 
certe ATP en ADP (y AMP) más rápido que lo requerido para Ia 
regeneración dei ATP La fosfofructocinása también es sensible al 
citrato, el prímero de los productos dei ciclo dei acido cítrico. Si 
se acumula citrato en las niitocondrias, parte de él pasa al citosol 
e inhibe Ia fosfofructocinása. Este mecanismo permite sincroni- 
zar las velocidades de Ia glucólisis y dei ciclo dei ácido cítrico. A 
medida que se acumula citrato, k glucólisis se vuelve mãs lenta, 
Y el suministro de los grupos acetilo al ciclo dei ácido cítrico dis- 
minuye. SI aumenta el consumo de citrato, sea por una deman- 
da de más ATP o porque están drenándose intermediários dei 
ciclo dei ácido cítrico por las vfas anabólicas, k glucólisis se 
acelera y satisface Ia demanda. El equilíbrio metabólico se ve 
aumentado por el control de otras enzimas en otras localiza - 
cipn.es cruciales en la glucólisis y el ciclo dei ácido cítrico. Las 
células son ahorrativas, expeditivas y dan respuesta en sus meta- 
bolismos. 

Examine la ligura 9-2 de nuévo para poner a k respiración 
celular en el contexto más general dei Tujo de energia y dei ciclo 
químico eu los ecosistemas. La energia que nos mantiene vivos se 
libera , pero no se produce mediante la respiración celular. Estamos 
utilizando energia que fue almacenada en los alimentos por la 
fotosíntesis. En el siguiente capítulo se verá de qué manera la foto- 
síntesis captura Ia luz y la convierte en energia química. 


Evaluación de autccptos 


l- Compare la estructura de k grasa (véase Ia figura 5-1 1) 
con la de un hidrato de carbono (véase la ligura 5-3). 
iQivt características de su estructura convierten a una 
grasa en un combustible superior? 

2. ;En qué circunstancias su organismo podria sintetizar 
moléculas de grasa? 

3. iQiiè oc uniria en una célula muscular que ha utilizado 
su provisíón de oxigeno y de ATP? (véase la figura 9-20). 

Véanse las respuestas en e.í Apêndice A. 
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UNIDA D DOS 


La célula 




Concepto 


RESUMEN DE CONCERTOS CLAVE 


Los procesos vi tales requíeren energia que entra al ecosisLema 
en forma de luz solar. La energia se emplea para realizar trabajo 
o se disipa como calor, miemras que los elementos químicos 
esenctales se reciclan mediame la respiración y la fotosintesis 
(p. 160), 


Concepto 


Las vias catabólicas producen energia mediante 
la oxidadón de los combustibles orgânicos 

i as vias ca t abúlicas y Ia produerión de ATP (p. 161). La 

degradaciòn de glucosa y de otros combustibles orgânicos es exer- 
gónica. A partir de la glucosa o de otra molécula orgânica y emple- 
ando O l5 la respiración celular praduce H 2 Q, CO, y energia en 
forma de ÁTP y calor. Para mamenerse trabajando, una célula debe 
regenerar ATP 

Rcacciones redox: oxidadón y reducción (pp. 161-164). La 

célula utiliza la energia al mace nada en las moléculas de alimen- 
tos mediante las reacciones redox, en las cuales una sustancia 
desplaza los electrones de forma pardal o total a otra. La sustan- 
cia que recibe los electrones se reduce; la sustancia que pierde 
los electrones se oxida. Durante la respiración celular, la glucosa 
i.QH u O ri ) se oxida a CÜ 2 . y el 0> se reduce a H 7 Q. Los electro- 
nes pterden energia potencial durante su transferencia desde los 
compuestos orgânicos Hasta el oxigeno, Los electrones de los 
compuÊsios orgânicos habitualmeme pasan primero al NAD + , 
redüciéndolo a NADH, Hl NADH pa$a los electrones a una cade- 
na de transporte de electrones, que los conduce hasta el 0 2 en 
pasos que liberan energia. La energia liberada se emplea para sin- 
tetizar ÀTP r 

Las etapas de la respiración celular: presentadón preliminar 
(pp* 164-165). La glucólisis y el ciclo dei ácido cítrico surti inistran 
electrones (vfa el NADH o el FADFIJ a la cadena de transporte de 
electrones, que impulsa la fosforilación oxidativa* La íosforiladõn 
oxidativa genera ATP. 


Concepto 


La glucólisis genera energia química mediante 
la oxidacíón de glucosa a piruvato 

> La glucólisis degrada glucosa a dos moléculas de piruvato y genera 
2 ATP y 2 NADH por cada molécula de glucosa (pp. i 65-167). 


Concepto 


El ciclo de! ácido cítrico completa la oxidación de 
moléculas orgânicas que genera energia 

La liegada de piruvato al interior de la mitocondria y su conver- 
sión en acetil Co A vincula la glucólisis con el ciclo dei ácido 
cítrico. E! grupo acetilo de dos carbonos de la acetil CoA se une 
al oxalacetato de cuatro carbonos para formar el citrato de seis 
carbonos, que se degrada nueva mente a oxalacetato. El ciclo 
libera 2 C0 2 , forma 1 ATP y pasa electrones al NAD + y al FAD, 
lo que da como resultado 3 NADH y I FADH 2 por ciclo 
(pp. 168-170). 


Durante la fosforilación oxidativa, la quimiósmosis 
acopla el transporte de electrones con la sintesis de 
ATP 

El NADH y d FADH, donan electrones a la cadena de transporte 
de electrones, que impulsa la sintesis de ATP vía fosforilación oxi- 
dativa (p* 170), 

La vía de transporte de electrones (pp* 170-171)* En la cadena 
de transporte de electrones, los electrones dei NADH y dd FADH, 
pierden energia en vários pasos en los que se libera energia, Al final 
de la cadena, los electrones pasan al 0 2 y lo reducen a H,0. 

Quimiósmosis: el mecanismo de acoplamiento de energia (pp, 
171-173). En ciertos pasos a lo largo de la cadena de transporte de 
electrones, la transferencia de electrones determina que los complejos 
proteicos muevan H + desde la matriz mitocondrial al espado inter- 
meinbrana, almacenando energia como una fuerza motriz protóníca 
(gradiente de tf + ), A medida que H + se difunde nuevamente a la matriz 
a través de la ATP síutasa, su paso impulsa la fosforilación de ADP 

Un balance de la producckín de ATP mediante la respiración 
celular (pp* 173-174). Cerca dei 40% de la energia alm acenada en 
una molécula de glucosa se transfiere al ATP durante la respiración 
celular para producir un máximo de alrededor de 38 ATP. 


Concepto 


La fcrmentación permite que algunas células 
produzean ATP siti emptear oxígemi 

Tipos de lermemaciõn (p* 175). La glucólLsis genera 2 ATP por 
fosforilación a nivel de su st rato, este o no presente e! oxigeno. En 
condiciones anaerobicas, los electrones dei NADH pasan al piruva- 
to o a un derivado dei piruvato para regenerar el NAD + requerido 
para oxidar más glucosa. Dos tipos comunes de fermentaçión son 
la íermentadón alcohõlicâ y la fermentaçión ácido láctica, 

Fermentaçión y respiración celular (pp. 175-176). Ambas 
emplean la glucólisis para oxidar glucosa pero difieren en d acep- 
tor final de electrones. La respiración produce más ATP 

La importância evolutiva dc la glucólisis (p. 176). La glucólisis 
ocurre en casi todos los organismos y probablememe evoluciono en 
los procariontes antiguos antes de que hubiese 0 3 en la atmosfera. 


Concepto 


La glucólisis y el ciclo dei ácido cítrico se conectaii 
con muchas otras vias metabólicas 

La versa ti li da d dd catabolismo (pp* 176-177). Las vias catabõ- 
licas captan electrones de muchos tipos de moléculas orgânicas en 
la respiración celular. 

Biosintcsis (vias an a b óticas) (p. 177). El cuerpo puede emplear 
pequenas moléculas de alimento directameme, o usarias para construir 
otras sustandas a través de la glucólisis o dei ciclo dei ácido cítrico. 

Regula ei ôn de la respiración celular a través de mecanismos 
de rctroalimeiitacíón (pp* 177-178). La respiración celulares 
controlada por enzimas alosté ricas en p untos clave de la glucólisis y 
dei ciclo dei ácido cítrico. 
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EVALUACION D.E CONOC1MIENTOS 


c. U n aumento de la síntesis de ATP 

d. Un aumento dei consumo de oxigeno. 

e. Una acumuladón de NAD + 


Antoevaluación 

1. ^Cuál es el agente reductor en la siguiente reacdón? 

Piruvato + NADH + H + Lactato + NAD 4 * 

a. Oxigeno b. NADH c, NAD + 

d. Lactato e, Piruvato 

2. La fuenie de energia inmeâiata que conduce la simests de ATP por 
acción de la ATP siniasa durante la fosforilación oxidar iva es; 

a. La oxidación de glucosa y de otros compuestos orgânicos. 

b. El flujo de electrones a favor de la cadena de transporte electrónico. 

c. La afinidad dei oxigeno por los electrones. 

d. El gradiente de concentración de H + a través de la membrana 
interna de la mitocondría. 

e. La transferencia de fosfato a ADR 

3. éCuãl es la vía metabólica comün a la femientadéh y la respiración 
celular? 

a. El ciclo dei ácido cítrico. 

b. La cadena de transporte de electrones. 

C. La glucóíisis. 

d. La síntesis de aceril CoA a partir de pinjvato. 

e. La reclucción de piruvato a lactato. 

4. L : n las mitocondrias, las reacciones redox exergó nicas: 

a. Son la iuente de energia que impulsa la síntesis de ATP en los 
procariontes. 

b. Están directameme acopladas a la fosforilación a nivel de sustrato. 

C- Propordonan la energia para establecer el gradiente pro tónico. 

d. Reducen los átomos de carbono a dióxido de carbono. 

e. Se acopkn via intermediários fosforilados a procesos endergónicos. 

5. El aceptor final de electrones de la cadena de transporte de electro- 
nes que funciona en la fosforilación oxida tiva es: 

a. El oxigeno. b, El agua. c. El NAD + . 

d. El piruvato. e, El ADP 

6. Guando los electrones íluyen a lo largo de las cadenas de transporte 
de electrones dc las mitocondrias, ^cuáles de los si guiem es câmbios 
ocurren? 

a. Ei pH de la matriz se incrementa. 

b. La A'i P sintasa bombea protones por transporte activo, 

c. Los electrones ganan energia libre. 

d. Los eiíocromos fosforilan ADP para formar AIR 

e. Se oxida el NADA 

7. En presencia de un veneno metabólico que mhibe en forma especí- 
tica y completa todas las Junciones de la ATP sintasa mitocondrial, 
iqué esperaria que ocurra? 

a, \jí disminución de la diferencia de pH a través de la membrana 
mitocondrial interna. 

b. I n incremento de la diferencia de pH a traves de la membrana 
m i toco n d ria! in te m a . 


8. Las células no catabolizan dióxido de carbono porque: 

a. Sus dobles enlaces son demasiado estahles para degradarse. 

b. El CG 2 tiene menor cantidad de electrones enlazantes que oiros 
compuestos orgânicos. 

c. El CCb ya está completa mente redueido. 
cl. El C0 2 ya está completamente oxidado, 
e. La molécula tiene muy pocos átomos. 

9. £Cuál de las siguientes aíirmaciones es una distinción verd adera 
entre la fermentación y ia respiración celular? 

a. Solo la respiración oxida glucosa. 

b. El NADH se oxida por la cadena de transporte de electrones 
solo en la respiración. 

c. La lermentacióm pero no la respiración, es un ejemplo de una 
vía caiabólica. 

d. La losforiladón a nivel de sustrato es única a la fermentación, 

e. La NAD 4 " funciona como un agente oxidame solo en la respiración. 

10. La rriayor parte dei C0 2 dei catabolismo se libera durante: 

a. La glucólisis. 

b. El ciclo dei ácido cítrico, 

c. La fermentación de lactato. 

d. El transporte de electrones. 

e. La fosforilación oxida tiva. 

Vénnse ias respuestas en d Apêndice A. 


I ti terrela ci ón e vol u tiva 

Las enzimas ATP sintasas están presentes en la membrana plasm ática 
de los p roca nomes y en la mitocondría y los cloroplastos. iQué sugiere 
esto acerca de la relación evolutiva de estos orgánulos eucariontes con 
los pro ca nomes? <j_De qué manera las secuencias aminoacídicas de las 
ATP sintasas de las diferentes fuentes sustenta o refuta su hipótesis? 


Problemas científicos 

En la década de 1940, algunos médicos recetaron bajas dosis de una 
droga llamada dinirrofenol (D NP) para ayudar a sus pacientes a bajar 
de peso. Este método poco seguro se abandonó después de la tnuerie 
de algunos pacientes. El DNP desacopla la maquinaria químicsmótica 
al hacer que la bicapa lipídica de !a membrana interna de la rmtocon- 
dria se vúetva penneable a los HÁ Explique de que manera esto pro- 
voca un descenso de peso. 



Casi iodas las sociedades humanas emplean la fermentación para pro- 
ducir bebidas akohólicas como la cervçza y el vi no. Esta práctica se 
remonta a los primevos dias de la agricultura ^Cómo supone usted que 
se descubrió la fermentación? ^Por qué el vino es una bebida más útil, 
especial mente para la cultura preindustrial, que el jugo de uva a partir 
d d cuai se elabora? 
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A Fig. 1 0-1. La luz solar se compone de un espectro de colores, 
como se observa en el arco íris. 


Conceptos clave 


10-1 La fotosíntesis convierte la energia lumínica en 
Ia energia química de los alimentos 

10-2 Las reacciones de la fase luminosa convierten ía 
energia solar en la energia química dei ÀTP 
y dei NADPH 

10-3 El ciclo de Calvin utiliza el ÀTP y el NÂDPH 
para convertir el C0 2 en azúcar 

1 0-4 En climas áridos y calurosos han evolucionado 
mecanismos alternativos de fijación de! carbono 


Panorama general 


EL proceso que alimenta 
la biosfera 

L a vida en la Tierra está impulsada por el sol, Los cloro- 
plastos de las plantas captan la energia lumínica que 
viaja 150 millones de kilometros desde el sol y la convter- 
Le en energia química almacenada en azúcar y otras moléculas 
orgânicas. Este proceso de conversión se denomina fotosínte- 
sis, Comencemos por ubicar a la fotosíntesis en su contexto 
ecológico. 

La fotosíntesis alimenta casi la totalidad dei mundo vivo de 
forma directa e indirecta. Un organismo adqutere los compo- 
nentes orgânicos que utiliza para energia y esqueletos carborta- 
dos de una o dos maneras principales: la nutri cíón autotrófica 
o la nutncíón heterotrófica, Los autótrofos se “autoalimentan 11 
auto significa 41 si mismo T \ y irophos significa "alimentar 11 ); se sos- 
tienen a sí mismos sin comer nada derivado de otros organis- 
mos. Los autótrofos producen sus propias moléculas orgânicas 
a partir dei C0 2 y otra matéria prima inorgânica obtenida dei 


ambiente. Son las fuentes esenciales de compuestos orgânicos 
para todos ios organismos no autótrofos y, por ese motivo, los 
biólogos denominan a los autótrofos como los productores de la 
biosfera, 

Casi todas las plantas son autótrofas; los únicos nutrientes que 
requieren son el agua y los mine rales dei sue lo y el dióxido de 
carbono dei aíre. Específicamenie, Las plantas son /oto autótrofos, 
organismos que utilizan la luz como fiiente de energia para 
sintetizar las sustancias orgânicas (fig. 10-1). La fotosíntesis 
también tiene lugar en las algas, otros protístas y algunos proca- 
riontes (fig. 10-2). En este capítulo, se pondrá hmcapié en ias 
plantas; las variaciones en la nutrición autótrofa que se suscitan 
en los procariontes y en las algas se abordarán en los capítulos 27 
y 28. 

Los heterótrofos obtienen su material orgânico por medio dei 
segundo modo de nutrición más importante, incapaces de ela- 
borar su propio alimento viven de compuestos producidos por 
otros organismos (hetero significa "otros 11 ). Los heterótrofos son 
los consumidores de La biosfera. La forma más obvia de los que se 
“alimentan de otros" tiene lugar cuando un animal ingiere vege- 
tal es u otros animales. Pero la nutrición heterotrófica puede ser 
más sutil. Algunos heterótrofos consumen ios restos de organis- 
mos muertos descomponien d o y alímentãndose de desechos 
orgânicos como los esqueletos, las heces y las hojas caídas: se 
los conoce como descomponedores. La mayor parte de los hon- 
gos y muchos tipos de procariontes obtienen su nutrición de esta 
forma. Casi todos los heterótrofos, incluídos los seres humanos, 
son compietamente dependientes de los fotoautótrofos para obte- 
ner alimento; y también para el oxigeno, un subproducto de la 
fotosíntesis. 

En este capitulo aprenderá cómo funciona la fotosíntesis. Tras 
dar una explicación de los princípios generales de la fotosíntesis, 
consideraremos las dos etapas de la fotosíntesis: las reacciones de 
la fase lumínica, en la cual la energia solar es captada y trans- 
formada en energia química, y el ciclo de Calvin, en el cual se 
utiliza energia química para elaborar las moléculas orgânicas de 
alimento. Finalmente, contemplaremos la fotosíntesis desde una 
perspecti va evo I u ti va . 
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► Ftg, 10-2. Fotoautótrofos. Estos organis- 
mos utifizan la energia íumínica para impulsar 
la sintesis de moléculas orgânicas a partir dei 
dióxido de carbono y (en la mayoría de los casos) 
dei agua. Ho solo se alimentan ellos mismos, 
sino a todos los seres vivos, (a) Sobre la tierra, 
las plantas son 3os productores predominantes 
de alimento. En los ambientes acuáticos, los 
' organismos fotosin táticos incluyen (b) las 
algas muJticelulares, como esta alga parda; 

(c) algunos protistas unicelulares como Euglena- 

(d) los procariotas denominados cianobacte- 
rias; y (e) otros procariontes fotosintéticos, 
como esta bactéria violeta dei azufre, la cua! 
produce azufre (glóbulos esféricos) (t, d e 
LMs). 



(a) Plantas 




(e) Bactéria 
violeta 
dei azufre 


1,5 pm 








s 




(c) Protistas unicelulares 


1 0 pm 


(b) Algas multicelulares 


(d) Cianobacterias 


h E 

40 um 


Conceplo 


La fotosin tesis convierte la energia 
Íumínica en la energia química 
de los alimentos 


En el capítulo ó se le presemaron los cloroplastos, Este impor- 
tante orgãnulo es responsable de alimentar a la inmensa mayoría 
de los organismos en nuestro planeta. Si bien los cloroplastos 
están presentes en una variedad de organismos fotosiméticos 
ífig* 10-2), aqui nos centraremos en las plantas. 


Cloroplastos: los sítios de la fotosíntesis 
en las plantas 

Todas las partes verdes de una planta, incluídos los Lallos ver- 
des y las frutas inmaduras, tienen cloroplastos, pero las bojas son 
los principales sítios de fotosíntesis en Ia mayoría de las plantas 
(fig, 10-3). Hay alrededor de medio millón de cloroplastos por 


milímetro cuadrado de superfície de una hoja. El color de la hoja 
proviene de la clorofila, el pigmento verde ubieado dentro de los 
cloroplastos. Es la energia Íumínica absorbida por los cloroplas- 
los la que impulsa la sintesis de moléculas orgânicas en el cioro- 
plasto. Los cloroplastos se encuentran principalmente en Ias 
células dei mesõfilo, el tej ido dei interior de la hoja. El dióxido 
de carbono entra en la hoja y el oxigeno sale, vía los poros micros- 
cópicos denominados estornas (dei griego, que significa “boca”). 
El agua absorbida por Ias raíces es enviada hasta las bojas 
mediante los fascículos vasculares. Las hojas también uttlizan los 
fascículos vasculares para exportar azúcar hasta las raíces y otras 
partes no fotosintéticas de la planta. 

Una célula mesófíla típica tiene alrededor de 30 a 40 doroplas- 
tos y cada orgánulo mide alrededor de 2-4 pm por 4-7 pm. Una 
cubierta de dos membranas encierran el estroma, el líquido denso 
dentro de los cloroplastos. Un sistema elaborado de sacos membra- 
nosos interconectados llamados tilacoides separa al estroma de 
oiro compartimento, el interior de los tilacoides o espado túacoidai 
En algunos lugares, los sacos tilacoides se apilan en columnas 11a- 
madas grana (en singular, granum), La clorofila reside en las mem- 
branas tilacoides (los procariontes fotosiméticos careceu de 
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Estornas 


Tilaeoide 


Espacio 

tilacoidal 


Estroma Grana 


Membrana 

interna 


A Fíg. 10-3, Detalle de Ia localiza- 
dón de la fotosintesis en una 
planta* Las hojas son los principaíes 
órganos de la fotosintesis en las plan- 
as Estas imágenes lo introducen en 
jna hoja r luego en una célula y final- 
mente en un doroplasto, el orgénulo 
' donde tiene lugar la fotosíntesls 
medio, LM; abajo; TEM). 


Nervadura 


Secctón transversal de la hoja 


6 CO, + 12 H 2 0 -3- Energia luminica — > C 6 H l2 0 6 + 6 O, + 6 H z O 


EI hidrato de carbono C,..H r O r , es glucosad El agua apare- 
ce en ambos lados de ta ecuadón debido a que se consumen 
I 2 moléculas y se fprman nuevamente 6 moléculas durante Ia 
fotosintesis. Podemos simplificar Ia ecuadón indicando solo el 
consumo neto de agua: 


6 CCL + 6 ELO + Energia luminica — > QH 12 G e + 6 0, 


AI escribir la ecuadón de esta forma podemos ver que el cam- 
bio químico global durante Ia fotosímesis es la inversa dei que 
tiene lugar durante la respiración celular Estos dos proeesos 
metabólicos tienen lugar en las células vegetales. Sin embargo, 
como pronto aprenderá, las plantas no elaboran alimento sim- 
p leniente inviniendo los pasos de la respiración. 

A hora dividamos la ecuadón fotos intética por 6 para ponerla 
en su forma más simple posible: 


C0 2 + H : 0 -> ICH,01 + 0 2 


Aqui, los corchetes indican que CH 2 0 no es un azúcar real 
sino que representa la fórmula general de un hidrato de carbono. 


Joroplasios* pero tienen membranas 
fotosintéticas que surgen de regiones 
arrolladas de la membrana plasmãtica 
que funcionan de forma similar a las 
membranas ulacoides de los cloroplas- 
tos; figura 27, 7b.) Ahora que hemos 
observado los sítios de la fotosintesis 
en las plantas estamos preparados para 
observar más de cerca los proeesos de 
la fotosímesis. 


Raslreo de átomos a través de la fotosintesis: 
problema cietiíí/ico 


Los científicos imentaron durante siglos armar el rompe cabe- 
ias dei proceso mediante el cual las plantas elaboran alimento. 
Aunque algunos de los pasos aún no se comprenden en su Lota- 
lidãd, la ecuadón fotosintética general se conoce desde los anos 
1800: en presencia de la luz, las partes verdes de las plantas pro- 
ducen compuestos orgânicos y oxigeno a partir dei dióxido de 
carbono y el agua. Mediante el empleo de fórmulas moleculares 
se puede resumir la fotosintesis con esta ecuadón química: 


Mesófilo < 


m • - - w * r - % - jf , 


Célula mesòfila 


Cloroplasto 


5 um 


Membrana externa 


* El pioducto directo de la foiosintests es* en realidade un azúcar tricarbonado. Aquí I 

se utiliza ía glucosa para simplificar la rdación entre fotosintesis y respiración, ^ i llTl 
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En ntras palabras, estamos imaginando la síntesis de una molé- 
cuia de azúcar de a un carbono por vez. Seis repeti ciones produ- 
cirían una molécula de glucosa. Àhora utílieexnos esia fórmula 
simplificada para ver como rastrearon los investigadores los ele- 
mentos químicos (C, H, y O) desde los reactivos de la fotosínte- 
sis hasta los produetos. 

La escisiân dei agua 

Una de las principales claves dei mecanismo de la fotosínte- 
sis proviene dei descubrirniento de que el oxigeno emitido por 
las plantas a través de sus estornas se obtiene dei agua y no dei 
dióxido de carbono. Los cloroplastos escinden el agua en 
hidrógeno y oxigeno. Antes de este descubrimiento, Ia hipóte- 
sis imperante era que ia fotosíntesis escindía el dióxido de car- 
bono (C0 2 C + 0 2 ) y luego agregaba agua al earbono (C + 
H 2 Q — ^ ICHp]). Esta hipótesis preclecía que el O, liberado 
durante la fotosíntesis provenía de! CO v Esta idea fue cuestio- 
nada en los anos 1930 por C, B, van Niel, de la Universidad de 
Stanford. Van Niel estaba investigando la fotosíntesis en bacté- 
rias que eláboraban sus hidratos de carbono a partir dei CCL 
pero no liberaban O r Van Niel concluyô que, al menos en esas 
bactérias, el CO, no se escindía en carbono y oxigeno. Un 
grupo de bactérias utílizaba el sulfuro de hidrógeno (H,S) en 
lugar dei agua para la fotosíntesis, formando glóbulos amarillos 
de azufre como produeto de desecho (estos glóbulos pueden 
verse en la figura lü-2e). Aqui está Ia ecuadón química de la 
fotosíntesis en estas bactérias dei azufre: 

C0 2 + 2H 2 S^ [CH 2 03 + H 2 0 + 2S 

Van Niel concluyô que las bactérias escindían el U 2 S y utili- 
za ban los átomos de hidrógeno para elaborar azúcar. Luego 
generalizo esa idea y propuso que todos los organismos foto- 
sinté ticos requieren una tu ente de hidrógeno, pero que esa 
fuente varia: 

Bactéria dei azufre: C0 2 + 2 H,S [CH,0| + H,0 + 2 $ 
Plantas: CO* + 2 H [CH z O] + H 2 0 + O . 

General: CO, + 2 H 2 X -> [CH 2 0] + H 2 0 + 2 X 

Por tanto, van Niel postulo que las plantas escindían el agua 
como una fuente de electrones a partir de átomos de hidrógeno, 
para liberar oxigeno como subprodueto. 

Casi veinte anos más tarde, los científicos confirmarem la 
hipótesis de van Niel al utilizar el oxigeno- 18 ( 3B G). un isótopo 
pesado, como un marcador radioactivo para seguir el destino 
de los átomos de oxigeno durante la fotosíntesis. El experi- 
mento mostro que el O, de ias plantas estaba marcado con 
solo si el agua era la fuente dei marcador (experimento I), Si 
el íb O se introducía en la planta en forma de CO ,, la marca no 
aparecia en el O, liberado (experimento 2). En el siguiente 
resumen, el rojo denota los átomos de oxigeno marcados 
0 * 0 ): 

Experimento 1: C0 2 + 2 H 2 0 [CH,0] + H 2 0 + CL 

Experimento 2: C0 2 + 2 U z O [OH 2 O] + H“0 + G~ 

Un resultado significativo dei intercâmbio de átomos durante 
Ia fotosíntesis es la extracción dei hidrógeno dei agua y su incor- 
poración al azúcar, El produeto residual de la fotosíntesis, 0 ?1 se 
libera a Ia atmosfera. La figura 10-4 muestra los destinos de 
todos los átomos en la fotosíntesis. 



à Fig, 10-4, Rastreo de átomos a través de la fotosíntesis. 


En fotosíntesis como mi proceso redox 

Comparemos brevemente la fotosíntesis con la respiración 
celular. Ambos procesos incluyen reacciones redox. Durante 
la respiración celular, la energia se libera a partir dei azúcar 
cuando los electrones asociados con el hidrógeno son trans- 
portados por transportadores hasta el oxigeno para formar agua 
como subprodueto. Los electrones pierden energia potencial a 
medida que 11 van hacia abajo” en la cadena de transporte de 
electrones hacia el oxigeno electronegativo y la mitocondria 
emplea esa energia para sintetizar ATP (fig. 9-15). La fotosln- 
tesis invíerte la dirección dei Hujo de electrones. El agua se 
escinde y los electrones son transferidos junto con los iones 
hidrógeno desde el agua al dióxido de carbono, que se redu- 
ce a azúcar. Debido a que los electrones incrementan su ener- 
gia potencial al mo verse desde el agua hasta el azúcar, este 
proceso requíere energia. La luz proporciona este impulso de 
energia. 

Las dos etapas de Ia fotosíntesis: 
presentación preliminar 

La ecuadón de la fotosíntesis es un resumen decepcionan- 
temente simple de un proceso complejo. En realidad, la foto- 
sintesis no es un proceso único, sino dos procesos, cada uno 
con múítiples pasos. Estas dos etapas de la fotosíntesis se 
conocen como las reacciones de la fase luminosa o foto quí- 
mica (la parte foto de la fotosíntesis) y el ciclo de Calvin (la 
parte de síntesis) (fig. 10-5). 

Las reacciones de la fase luminosa son pasos de la fotosín- 
tesis que convier ten la energia solar en energia química. La luz 
absorbida por la clorofila impulsa una transferencia de electro- 
nes y de hidrógeno desde el agua hasta un aceptor denomina- 
do NADP + (nicGtinamida adenina dinucleótido fosfaLo), que 
a Ima cena lemporalmente los electrones energizados. EI agua es 
escindida en el proceso y, por tanto, son las reacciones de Ia 
[ase luminosa de la fotosíntesis las que liberan O, como sub- 
produeto, El aceptor de electrones de las reacciones de Ia íase 
luminosa, NADP + , es un NAD + , que funciona como transpor- 
tador de electrones en ia respiración celular; Ias dos moléculas 
difieren solo por la presencia de un grupo fosfato extra en la 
molécula de NADP + . Las reacciones de la fase luminosa utili- 
zan la energia solar para reducir el NADP* a NADPH agregan- 
do un par de electrones junto con un núcleo de hidrógeno o 
H + . Las reacciones de la fase luminosa también generan ATP, 
utilizando la quimiósmosis para impulsar la adición de un 
grupo fosfato al A DP, un proceso denominado fotofòsforila- 
ción. Por tanto, al principio la energia lumínica es convertida 
en energia química en forma de dos compuestos: NADPH, una 
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► Fig. 10-5. Panorama general de la 
fotosíntesis: cooperación de las reaccio- 
nes de la fase luminosa y el ciclo de 
Calvin. En et cloropiasto, las membranas tila- 
zoidales son los lugares de las reacciones de 
a fase luminosa, mientras que et eido de 
, Calvin ti ene lugar en ei estro ma. Las reaedo- 
ies de la fase luminosa uttíizan energia solar 
:ara elaborar ATP y NADPH, que funclonan 
como energia química y poder reduetor, res- 
rectiva mente, en el ciclo de Calvin. £! ciclo de 
Calvin incorpora CO z a las moléculas orga- 
n cas, que se convierten en azúcar (en el 
capítulo 5 usted vio que ta mayorla de los 
azúcares simples tíenen fórmulas que son 
algún múltiplo de [CH 2 0]). 


Jna versión más redudda de este 
:liagrama reaparecerá en varias figuras 
costeriores para recordar si los sucesos 
coe se describen tienen lugar en las reac- 
cones de la fase luminosa o en el ciclo 
de Calvin. 



NADP + 


CICLG DE 
CALVIN 


REACCIONES 
DE LA FASE 
LUMINOSA 


NADPH 


Cloropiasto 


ích 2 0] 

(azúcar) 


lY 



m 




ü 


UfiL 



tuente de elearones energizados (' poder reduetor ) y ATR la 
moneda circulante de energia versátil de Ias células. Observe 
_ ue las reacciones de la fase luminosa no producen azúcar; eso 
iene lugar en la segunda etapa de la fotosíntesis, el ciclo de 
Calvin. 

El ciclo dc Calvin lleva ese nombre por Melvin Calvin. 
-;uien t junto con sus colegas, comenzó a dilucidar sus pasos 
a : inales de la década de 1940. El delo comienza con la incor- 
■ ración de CO-, dei aire en las moléculas orgânicas que ya 
están presentes en los cl oro plastos. Esta incorporación inicial 
Ce carbono en compuestos orgânicos se conoce como fijación 
□ el carbono. luego, el ciclo de Calvin reduce el carbono fija- 
do a los hidrates de carbono por la adición de electrones. El 
poder reduetor procede dei NADPH, el cual adquiere eiectro- 
nes con energia en las reacciones de la fase luminosa. Para 
convertir el CCX en hid ratos de carbono, el ciclo de Calvin 
nimbién requiere energia química en la forma de ATP, que 
también es generado por las reacciones de la fase luminosa. 
Por lo tanto, es el ciclo de Calvin el que elabora azúcar, pero 
solo puede efectuarlo con la ayuda dei NADPH y el ATP pro- 
ducidos por las reacciones de la fase luminosa. Los pasos 
metabólicos dei ciclo de Calvin a veces se denominan reac- 
ciones oscuras, o reacciones independientes de la luz, debido 
a que ninguno de los pasos requiere luz directamentie. Sm 
embargo, el ciclo de Calvin en la mayoría de las plantas tiene 
lugar durante ei dia, ya que solo emonces las reacciones de la 
:ase luminosa pueden proporcionar el NADPH y el ATP que 
el ciclo de Calvin requiere. En esencia, e! cloropiasto utiliza 
la energia de la luz para elaborar azúcar coo relin ando las dos 
etapas de la fotosíntesis. 


Como indica la figura 10-5, en los tilacoides de los cloro- 
plastos se producen las reacciones de ia fase luminosa mientras 
que el ciclo de Calvin tiene lugar en el estrema. En los tilacoi- 
des, las moléculas de NADP* y ADP recogen los elearones y el 
fosfato, respeciivamente,. y luego son liberados en el estroma, 
donde transfieren su alta carga de energia al ciclo de Calvin. En 
esta figura se tratan las dos etapas de la fotosíntesis como módu- 
los metabólicos que incoiporan ingredientes y elaboran pro- 
duetos en grandes camidades. Nuestro siguieme paso hacia la 
comprensión de la fotosíntesis es observar con mayor detalle 
cómo fundonan las dos etapas, comenzando con las reacciones 
de la fase luminosa. 


Evaluación de conceptos 


1. iDc qué manera las moléculas de re activas de la 
fotosíntesis llegan a los cl oro plastos de las hojas? 

2. ^Cómo ayudó a dilucidar la química de la fotosíntesis la 
utilizadôn de un isótopo dei oxigeno? 

3. Deseriba la interdependencia de las dos etapas de la 
fotosíntesis 

Wrmse leis respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 


Las reacciones de la fase luminosa 
convierten la energia solar 
en la energia química dei ATP 
ydelNADPH 

Los cloroplastos son central es químicas impulsadas por el 
sol. Sus tilacoides transforman la energia solar en la energia 
química de! Al P y dei NADPH. Para comprender mejor esta 
conversión, debemos conocer algunas propiedades importantes 
de la luz. 

La iiatiiraleza de la luz solar 

La luz es una forma de energia conodda como energia elec- 
tromagnética, también llamada radíación electromagnética. La ener- 
gia electromagnética se desplaza en ondas rítmicas análogas a las 
creadas al arrojar una piedra a un estanque. Las ondas electro- 
magnéticas, sin embargo, son perturbacion.es de los campos eléc- 
tricos y magnéticos en vez de perturbaciones de un medio 
material como el agua. 

La distancia entre las crestas de las ondas electromagnéticas se 
denomina longitud de onda Las longitudes de onda abarcan de 
menos de un nanómetro (para los rayos ganima), hasta mas de un 
kilometro (para las ondas de radio), Todo este rango de radíación 
se conoce como el espectro electromagnético (fig. 10-6). El 
segmento más importante para la vida es una banda angosta de 
380 nm a 750 nm de longitud de onda. Esta radiación se cono- 
ce como luz visible porque el ojo humano ia detecta como 
diversos colores. El modelo ondulatorio de la luz explica muehas 
de las propiedades de la luz pero s en ciertos aspectos, la luz se 
comporta como si estuviese compuesta por partículas discretas, 


llamadas íotones. Los fotones no son objetos tangi bl es, pero 
actüan como objetos en cuanto a que cada uno de ellos tiene una 
cantidad de energia fija. La cantidad de energia se relaciona inver- 
samente a la longitud de onda de la luz; mientras más corta sea 
la longitud de onda, mayor será la energia de cada fotón de esa 
luz. Por tanto, un fotón de luz violeta carga casi con el doble de 
la energia de un fotón de luz roja. 

Âunque el sol irradia en todo el especLro de energia electro- 
magnética, la atmosfera ac tua como una ve mana se lectiva, que 
permite que la luz visible la airaviese, mientras que filtra una 
fracción considerable de otras radiaciones. La parte dei espectro 
que podemos ver, la luz visible, también es la radiación que impul- 
sa la fotosíntesis. 

Pigmentos fotosintéticos: los receptores de luz 

Guando la luz se encuentra con la matéria puede ser refleja- 
da, transmitida o absorbida. Las sustancias que absorben luz 
visible se conocen como pigmentos. Los diferentes pigmentos 
absorben la luz de diferentes longitudes de onda y las longitu- 
des de onda que se absorben desaparecem SI se ilumina un 
pigmento con luz blanca, el color que vemos es el color más 
reílejado o transmitido por el pigmento (si un pigmento absor- 
be todas las longitudes de onda, se ve como negro). Percibimos 
el verde cuando observamos una hoja debido a que la clorofila 
absorbe azul- violeta y luz roja mientras que transmite y reffeja 
luz verde (fig. io-7). La capacidad de un pigmento de absor- 
ber diversas longitudes de onda puede medi rs e con un instru- 
mento Llamado espectroíotometro. Esta máquina dirige rayos 
de luz de diferentes longitudes de onda a través de una solu- 
ción dei pigmento y mide la fracción de la luz transmitida en 
cada longitud de onda (fig, 10-8). Un grálíco que traza la absor- 



i Fig. 10-6. Ei espectro electromagnético. La luz blanca es una 
mezda de todas las longitudes de onda de luz visible. Un prisma puede 
descomponer la luz blanca en sus colores constitutivos al refractar la luz 
de diferentes longitudes de onda en ângulos diferentes (las gotas de 
agua en la atmosfera pueden actuar como prismas y formar un arco íris; 
véase la figura 10-1). La luz visible impulsa la fotosíntesis,. 



A Fig, 10-7. Por qué ias hojas son verdes: interacción de la luz 
con los cloroplastos. Las moléculas de clorofila de los cloroplastos 
absorben luz azul-violeta y luz roja (los colores más efectivos para 
impulsar la fotosíntesis), y reflejan o transmiten luz verde. Éste es el 
motivo por el cuai las hojas parecen verdes. 
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cion de la luz de im pigmento versus la longitud de onda se 
denomina espectro de absorción. 

El espectro de absorción de los pigmentos de los cloroplas- 
tos proporciona claves de la efecüvidad relativa de diferentes 
longitudes de onda para impulsar la fotosíntesis, puesto que la 
luz puede realizar trabajo ert los cl oro pias tos solo si ésta es 
t absorbida. Si primero observamos el espectro de absorción de 
a clorofila a , éste sugiere que la luz azul violeta y la luz roja 
íuncionan mejor para la foto si nte sis, puesto que son absorbidas, 
mientras que el verde es el color menos efectivo. Esto se confir- 
ma por un espectro de acción para la fotosíntesis {fig. 10-9b), 


ígoira 10-8 


espectro de absorción 


UCAC1ÒN 


Determinadón de un 


Un espectro de absorción es una representa- 
ción visual de lo bien que un pigmento concreto absorbe diferen- 
tes longitudes de onda de luz visible. El espectro de absorción de 
diversos pigmentos de los cloroplastos ayuda a los científicos a des- 
dfrar !a función de cada pigmento en una planta. 


Un es pectrofotó metro mi de tas cantidades 
diferentes longitudes de onda absorbidas y 
transmitidas por una soludón de pigmento. 

Un prisma separa la luz blanca en colores (longitudes de onda). 
Uno por uno, los diferentes colores de la luz pasan a través de 
una muestra (clorofila en este ejemplo). Aqui se muestran la luz 
verde y la luz azul. 

© La luz transmitida golpea un tubo fotoeléctrico, que convierte la 
energia lumíníca en electricidad. 

Se mide la comente eléctrica mediante un galvanómetro. El dis- 
positivo de medida indica la fraeción de luz transmitida a través 
de ia muestra, a partir de ia cual podemos determinar ia canti- 
dad de luz absorbida. 



relativas de luz de 


Luz Prisma SoJucíón Tubo 

blanca refractante de clorofila fotoeléctrico 




La ranura se 
mueve para 
dejar pasar la 
luz de la longitud 
de onda seleccionada 



La lectura de alta 
transmitancia (baja 
absorción) indica que 
la clorofila absorbe 
muy poca luz verde. 



Luz 

azul 



La lectura de baja 
transmitancia (alta 
absorción) indica que 



ia clorofila absorbe la 
mayor parte de la luz azul 


Véase la figura 1 0-9 para encontrar el espectro 


de absorción de tres tipos de pigmentos de los cloroplastos. 


Figura 10-3 

tQué longitudes de onda son más 
ef icaces para impulsar la fotosíntesis? 

EXPERIMENTO I 


Tres experimentos diferentes ayudaron a reve- 
lar qué longitudes de onda de luz son importantes para la fotosín- 
tesis. Abajo se muestran los resultados. 


RrSUHADOS 


Clorofila a 



Longitud de onda de la luz (nm) 

(a) Espectro de absorción. Las tres curvas muestran ias longitudes 
de onda de la luz mejor absorbidas por tres tipos de pigmentos de 
cloroplastos, 



(b) Espectro de acción. Este gráfico muestra la tasa de la fotosíntesis 
frente a la longitud de onda. E3 espectro de acción resultante se 
asemeja a! espectro de absorción para la clorofila a pero no 
coincide exactamente (véase la parte a). Esto se debe en parte a 
la absorción de luz por parte de pigmentos accesorios como ia 
clorofila b y los carotenoides. 
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(c) Ef experimento de Engefmann. En 1883, Theodor W Engelmann 
ilumino un alga filamentosa oon luz que había pasado a través de 
un prisma y expuso diferentes segmentos dei alga a diferentes 
longitudes de onda. Utrlizó una bactéria aeróbica, que se concentra 
cerca de una fuente de oxigeno, para determinar qué segmentos 
dei alga estaban liberando la mayor parte dei 0 2 y, por tanto, 
fotosintetizando más. La bactéria se congrego en mayor número 
aí rede dor de las partes dei alga iluminada con la luz violeta -azul o 
luz roja. Nótese la cercana coincidência entre la distribución 
bacteriana y el espectro de la parte b. 


CONCLUSIÓN 


La luz en las pordones violeta-azul y roja dei 
espectro es ta más efectiva para impulsar la fotosíntesis. 
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que perfila la efeçtividad relativa de diferentes longitudes de 
onda de la radiación para impulsar el proceso. Un espectro de 
acción se prepara iluminando los cioroplastos con luz de dife- 
rentes colores y luego representando graficamente las longitudes 
de onda contra afguna medición de la proporción fotosintétí- 
ca, como el consumo de CO ? o la liberacion de CL. El espectro 
de acción de la fotosíntesis se demostró en 1883 en un expe- 
rimento muy imeresante realizado por el botânico alemãn 
Theodor W. Engelmann, quien utilizo bactérias para medir las 
velocidades de la fotosíntesis en las algas filamentosas (fig. 
10«9c), 

Nótese al comparar a y b en la figura 10-9 que el espectro de 
acción para la fotosíntesis no coincide exactamente con el espec- 
tro de absorción de la clorofila a. El espectro de absorción de la 
cloro lila a sola subestima la efectividad cie ci erras longitudes de 
onda para conducir La fotosíntesis. Esto se debe en parte a que 
los pigmentos accesorios con diferentes espectros de absorción 
también son íotosintêticamente importantes en tos cioroplastos y 
amplifican el espectro de colores que pueclen utilizarse para Ia 
fotosíntesis. Uno de estos pigmentos accesorios es ou a forma de 
clorofila, la clorofila b . La clorofila b es casi idêntica a la clorofi- 
la a , pero una leve diferencia estructural entre ellas (fig. 10-10) 
es suficiente para conferir a los dos pigmentos espectros de 
absorción levemente diferentes (fig. 10-9 a). Como resultado, tie- 
nen diferente color: la clorofila a es azul verdosa, mientras que la 
clorofila b es amarü lo - verdosa . 

Oiros pigmentos accesorios incluyen los carotenoides, 
hidrocarburos que son diversos matices de amarillo y naranja 
debido a que absorben luz violeta y verde azulada (fig. 10- 9 a). 
Los carotenoides pueden ampliar el espectro de colores que 
pueclen impulsar la fotosíntesis. Sin embargo, una functón más 
importante de al menos algunos carotenoides parece ser la 
foLoprotecciôn; estos compuestos absorben y disipan la energia 
Iumínica excesiva que de otra forma danaria la clorofila o inte- 
rnet ua ria con el oxigeno, para formar moléculas oxidativas reac- 
ti vas que son peli grosas para la célula.. Es interesante observar 
que carotenoides similares a los fotoprotectores en los cloro- 
plastos desempenan un papel fotoprotector en el ojo humano. 
Estas y onas moléculas relacionadas se destacan en produetos 
alimentícios como “fkoquímicos' 1 (dei griego/rfo, planta) con 
poderes antioxidantes. Las plantas pueden sintetizar todos los 
anrioxidantes que requieren, mientras que los seres humanos 
y otios ani males deben obtener algunos de ellos a partir de sus 
dietas. 

Excita ción de la clorofila por Ia luz 

iQué es lo que sucede exactamente cuando la clorofila y 
otros pigmentos absorben luz? Los colores correspondientes a 
las longitudes de onda absorbídas desaparece n dei espectro de 
Ia luz transmitida y reflejada, pero la energia no puede desapa- 
receu Cuando una molécula absorbe un fotõn de luz, uno de 
los electrones de la molécula se eleva hasta un orbital donde 
Liene más energia potencial. Cuando el electrón se encuentra en 
sti orbital normal, sc dice que la molécula de pigmento está en su 
estado fundamental. La absorción de un fotòn impulsa un elec- 
trón a un orbital de rnayor energia y se dice que la molécula de 
pigmento se encuentra en su estado excitado. Los únicos foto- 
nes absorbidos son aquellos cuya energia es exactamente igual 
a la diferencia de energia entre el estado fundamental y el esta- 
do excitado y esLa diferencia de energia varia de un tipo de 
átomo o molécula a otra. Por tanto, un componente particular 
absorbe so lamente íotones correspondientes a longitudes de 
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> Cola hidrocarbonada: 

interactúan con las regiones 
hidrófobas de proteínas 
dentro de las membranas 
tilacoidales de los cioroplastos; 
los átomos de H no se 
muestran 


á Fig. 10-10. Estructura de las moléculas de clorofila en los clo- 
roplastos de las plantas. La clorofila a y la clorofila 6 difieren solo en 
uno de los grupos funcionales unidos al anillo de la porftrina. 


onda especificas, razón por la cual cada pigmento tenga un 
único espectro de absorción. 

Una vez que la absorción de un fotón eleva un electrón 
desde el estado fundamental hasta un estado excitado, el elec- 
trón no puede permanecer mucho t tempo allL El estado excita- 
do, como todos los estados de energia elevados, es inestable. 
Por lo general, cuando las moléculas de pigmento aisladas absor- 
ben luz, sus electrones excitados votei ven a caer al orbital dei 
estado fundamental en una mil milionésima de segundo: para 
liberar su exceso de energia como calor. Esta conversión de 
energia Iumínica en calor es lo que determina que el techo de un 
automóvil esté tan caliente en un dia soleado (los autos b lan- 
ços son mãs frescos porque su pintura refieja todas las longi- 
tudes de onda visíble, aunque puede absorber ultravioleta y 
otra radiadón invisíble). En aislamiento algunos pigmentos, 
entre ellas la clorofila, erniten luz además dc calor tras absorber 
fotones. A medida que los electrones excitados caen nueva- 
mente a su estado fundamental erniten fotones. Esta luminis- 
cencia se denomina fluorescência. Si se ilumina una solución 
de clorofila aislada de los cioroplastos, esta será fluorescente en 
la parte roja-anaranjada dei espectro y también liberará calor 
(fig. 10-11). 

Un fotosístema: un centro de reacción asociado 
con complejos captadores de luz 

Las moléculas de clorofila excitadas por la absorción de ener- 
gia Iumínica produeen resultados muy diferentes en un cloro- 


188 uNiDAD dos La célula 




► r ig. 10-11. Excitarión de la clorofila 
aislada por la luz. (a) La absordón de un 
fotón causa una transición de la molécula de 
: irofila de su estado fundamental a su esta- 
:: excitado. El fotón impulsa un electrón a un 
:-'t tal donde tiene más energia potencial. Si 
r molécula iluminada existe en aislamiento, 
- ... electrón excitado regresa de fn mediato al 
:'b tal dei estado fundamental y su exceso de 
r-f-gia se libera como calor y fluorescência 
: (b) Una solución de clorofila excitada 
- uz ultravioleta resplandece con un brillo 
o-a naranjado. 



Fotón 

(fluorescência) 

Estado 

fundamental 


Fotón 


Calor 


(a) Exdtadón de una molécula de clorofila aislada 



(b) Fluorescência 


intacto dei que tendrían en aislamiemo (fig, 10-1 1). En su 
lente oiiginal de la membrana tilacoide, las moléculas de clo- 
• :ila se organizan junto con otras moléculas orgânicas comple- 
r v proteínas para formar foto sistemas, 

Un fotos istema está compuesto por un centro de reacción rode- 
ado por un número de complejos captadores de luz (fig. 10-12). 

■ complejo captador de luz consiste en moléculas de pigmen- 
■ que pueden incluir clorofila a , clorofila b y carotenoídes) unidos 
roteínas concretas. El número y la variedad de moléculas de pig- 
mentos permiten a un fotosistema captar luz en una extensa super- 
. v una pordón mayor dei espectro que lo que podría cualquier 
molécula de pigmento individual. En conjunto, estos complejos 
:upr adores de luz actúan como una antena para el centro de reac- 
. ?n. Guando una molécula de pigmento absorbe un fotón, la ener- 
o. es transferida de una molécula de pigmento a otra dentro de un 
. mplejo captador de luz hasta que se canaliza al centro de reac- 
: El centro de reacción es un complejo proteico que incluye 
: moléculas de clorofila a y una molécula denominada aceptor 
primário de elecirones, Estas moléculas de clorofila a son espe- 
i es debido a que sus ambientes moleculares -sus localizaciones 
as otras moléculas con las cuales se asocian— les permiten utili- 
za: la energia de la luz para impulsar uno de sus elecirones a un 
nível de energia superior. 

La transferencia impulsada por energia solar de un electrón 
desde una molécula especial de clorofila a hasta el aceptor pri- 
zno de elecirones es el primer paso de las reacciones de la fase 
mimosa. Tan pronto el electrón de la clorofila es excitado a un 
x:vel de energia superior, el aceptor primário de elecirones lo 
captura; esta es una reacción redox. La clorofila aislada es fluo- 
rescente debido a que no liay un aceptor de electrones, por lo 
. > , los electrones de la clorofila fotoexcitada vuelven a caer direc- 
ximente al estado fundamental, En un doroplasto se evita este 
. ' rapto regreso de los electrones de alta energia con el estado 
; . ndamental. Por tanto, cada fotosistema —un centro de reacción 
rodeado por complejos captadores de luz- funciona en el cloro- 
p las to como una umdad Esta con vi ene la energia lumínica en 
energia química que, en última instancia, se empleará para la sín- 
:esis de azúcar. 

La membrana tilacoidal está poblada por dos tipos de fotosis- 
: cruas que cooperan en las reacciones de la fotosíntesís. Se los 
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a Fig. 10-12. Como capta la luz un fotosistema. Cuando un fotón 
llega a una molécula de pigmento en un complejo captador de luz r la 
energia pasa de molécula a molécula hasta que alcanza el centro de reac- 
ción. En el centro de reacción, un electrón excitado de una de las dos 
moléculas de clorofila a es capturado por el principal aceptor electrónico. 


denomina fotosistema II (PS II) y fotosistema I (PS I) (si bien 
se nombraron en el orden de su descubrimícnto, los dos funcio- 
nan de manera secuencial, el fotosistema II es el primero en fun- 
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Energia de los electrones 


domar). Cada uno Li ene un centro de reacdón característico -un 
tipo particular de aeepior primário de electrones junto a un par 
de moléculas especiales de clorofila a asociadas con proteínas 
específicas-. El centro de reacdón de la clorofila a dei fotosiste- 
ma II se conoce como P680 debido a que este pigmento absor- 
ber mejoT !a luz con una longuud de onda de 680 nm (en la parte 
dei rojo dei espectro). La clorofila a en el centro de reacdón dei 
fotosistema I se denomina F700 debido a que absorbe luz de 
700 nm con mayor efectividad (en la parte rojo lejana de! espec- 
tro). Estos dos pigmentos, P680 y P7Ü0, son en realidad molé- 
culas idênticas de clorofila cl Sin embargo, sus asociaciones con 
diferentes proteínas en la membrana tilacoidal afecta la distribu- 
ción de electrones en las moléculas de clorofila y apiícan las leves 
diferencias en las propíedades absorbentes de la luz. A boi a vea- 
mos el modo en el que los dos fotosistemas trabajan juntos utili- 
zando energia luminica para gencrar ATP y NADPH, los dos 
productos principales de las reacciones de la fase luminosa. 

Finjo electrónico no cíclico 

La luz impulsa la síntesis de NADPH y ATP a! dar energia a 
dos fotosistemas embebidos en las membranas tilacoidales de los 
cloroplastos. La clave de esta transformación de energia es un 
(lujo de electrones a través de los fotosistemas y otros compo- 


nentes moleculares constituídos dentro de la membrana lilacoi- 
dal Durante las reacciones de la fase luminosa de la fotosíntesis 
existen dos vias posibles para el flujo electrónico: cíclico y no 
cíclico. E! flujo electrónico no cíclico, la vía predominante, se 
muestra en la figure 1 0-13. Los números en la descripcíón dei 
texto eorresponden a los pasos numerados en la íigura. 

Un fotón de luz impacta una molécula de pigmento en un 
complejo captador de luz y es transmitido a otras molé- 
culas de pigmento hasta que alcanza una de las dos molé- 
culas de clorofila a P680 en el centro de reacdón PS 1L 
Excita uno de los electrones P680 que alcanza un nivel de 
energia superior, 

Este electrón es captado por el aceptor primário de elec- 
trones. 

Una enzima escinde la molécula de agua en dos electro- 
nes. dos i on es hi droge no y un átomo de oxigeno, Los 
electrones son suministrados uno por uno a las moléculas 
P68Ü; así, cada uno de elíos repone un electrón perdido 
al aceptor primário de electrones (al perder un electrón, el 
PÓ80 es el oxidante biológico más fuerte que se conoce; 
su hueco electrónico debe llenarse). El átomo de oxigeno se 
combina ínmedi atamente con atro átomo de oxigeno para 
formar 0 2 . 
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T Fig. 10-13. Como genera ATP y NADPH el flujo electrónico no 
cíclico durante las reacciones de la fase luminosa. Las flechas dora- 
das trazan la comente de electrones impulsada por luz desde el agua 
hasta eí NADPH. 
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© Cada electrón fotoexckado pasa desde el aceptor primário 
de e Lee trones dei PS II al PS I ví a una cadena de trasporte 
de ele c trones (similar a Ia cadena de transporte de elec- 
trones que funciona en la respiración celular). La cadena 
de transporte de electrones entre el PS ü y el PS 1 está 
constituída por el transportador de electrones plastoqui- 
nona (Pa), un complejo citocromo y una proteína deno- 
minada plastodanina (Pc), 

© La “caída ' exergónica de electrones a un menor nivel de 
energia aporta energia para la síntesis de ATR 

0 Mi entras tanto, la energia lumínica se transíiere a través 
de un complejo captador de luz al centro de reacdõn PS 
1 y excita a un electrón de una de las dos moléculas de 
clorofila a P700 localizadas allí. Luego, el electrón foto- 
excitado es captado por el aceptor primário de electro- 
nes dei PS I, Io que crea un “hueco' ! electrónico en el 
P7ÜÜ. El hueco se tlena con un electrón que alcanza la 
parte inferior de la cadena de transporte de electrones 
dei PS IL 

m Los electrones fotoexcitados pasan desde el aceptor pri- 
mário de electrones dei PS 1 a una segunda cadena de 
transporte de electrones a través de la proteína ferrodoxi- 
na (Fd). 

La enzima NADP + reduetasa transfiere electrones desde la 
Fd al NADPH Se requieren dos electrones para su reduc- 
cíón a NADPH. 

A pesar de la complejidad dei esquema mostrado en la 
figura 10-13 no pierda el rastro de sus funciones: las reaccio- 
nes de la fase luminosa utilizan la energia solar para generar 
ATP y NADPH, los cuales proporei onan energia química y 
poder reduetor, respectivameme, a las reacciones de elabora- 
ción cie azúcar dei ciclo de Calvin En Ia figura 10-14 se 
muestran por analogia los câmbios de energia de los electro- 
nes a medida que fluyen a través de las reacciones de la fase 
luminosa, 

Fhijo cíclica de electrones 

En cie r tas condiciones, los electrones fotoexcitados toman un 
ca mino alternativo denominado flujo cíclico de electrones, que 
utiliza el fotosistema 1 pero no el fotosistema 1L Usted puede ver 



4 Fig, 10-14. Una analogia mecânica de las reacciones de la fase 
luminosa. 


en la figura 10-15 que el Pujo cíclico es un cortodrcuito: los 
electrones regresan desde la lerrodoxina (Fd) al complejo cito- 
cromo y desde allí continúan hasta una clorofila P700 en el 
centro de reacdón dei PS 1. Allí no hay producción de NADPH 
y ninguna liberadón de oxigeno. Sin embargo, el flujo cíclico 
genera ATP. 

^Cuãl es la función dei flujo cíclico de electrones? El Cujo 
electrónico no cíclico produce ATP y NADPH en canüdades, 
aproximadamente, iguales, pero el ciclo de Calvin consume más 
ATP que NADPH, El flujo cíclico de electrones completa la dife- 
rencia, ya que produce ATP pero no NADPH. La concentración 
de NADPH en el cloroplasto puede ayudar a regular la via, cícli- 
ca o no cíclica, que siguen las electrones a través de las reaccio- 
nes de la fase luminosa. Si al cloroplasto se le agota el ATP para 
el ciclo de Calvin, el NADPH comenzará a acumularse a medida 
que el eido de Calvin disminuye su velocidad. El aumento de 
NADPH puede estimular un cambio temporal dei flujo electrõ- 


► Fig. 10-15. Flujo cíclico de electrones. 

Ocasionalmente, los electrones fotoexcitados 
dei PS I se desvia n de ia ferredoxina (Fd) a la 
clorofila a través dei complejo citocromo y 
la pfastocianina (Pc). Esta desviación de eiec- 
trones suplementa el a basteei m lento de ATP 
a través de ta quimiósmosis) pero no produce 
NADPH. La "sombra' 1 ' dei flujo electrónico no 
cíclico se incluye en el diagrama para compa- 
raria con Ia vía cíclica. Las dos moléculas de 
ferredoxina mostradas en este diagrama son 
en reaüdad una y Ia misma; el transportador 
de electrones final en la cadena de transpor- 
te de electrones dei FS I. 
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nico no cíclico a! cíclico hasta que el aporte de ATP alcanza el 
nivel necesario. 

Aunque la síntesis de ATP este impulsada por el flujo elec- 
trónico cíclico o no cíclico el mecanismo real es el mismo. 
Éste es un buen momento para revisar la quimiósmosis, el pro- 
ceso que utüizan las membranas para acoplar las reacciones 
redox con la produccióo de ATP 

Una comparación de Ia quimiósmosis 
en cloroplastos y mitocondrias 

Los cloroplastos y las mitocondrias generan ATP mediante 
el mismo mecanismo básico de la quimiósmosis. Una cadena 
de transporte de electrones integrada en una membrana bom- 
bea protones a través de la membrana a medida que los elec- 
trones pasan a través de una serie de transportadores que son 
progresi va mente más electro negativos. De esta forma, las cade- 
nas de transporte de electrones transforman la energia redox 
en una fuerza moLriz pro tónica, energia potencial almacena- 
da en forma de un gradiente de a través de una membra- 
na. Constituído en la misma membrana hay un complejo de 
A TP sintasa que acopla Ia difusiõn de iones hidrógeno a favor 
de su gradiente con la fosforilaciõn de ADP Algunos de los 
transportadores de electrones, entre ellos las proteínas que cem- 
tienen hierro denominadas citocromos, son muy similares en 
los cloroplastos y en las mitocondrias. Los complejos ATP 
sintasa de los dos orgãnulos también son muy similares. Pero 
existen diferencias dignas de mención entre la fosforilaciõn 
oxidativa en Ias mitocondrias y la fotofosforiladón en los clo- 
roplastos. En la mUocondria, los electrones de alta energia que 
descendieron por la cadena de transporte son extraídos de 
moléculas orgânicas (que, por ello, son oxidadas). Los cloro- 
plastos no necesitan moléculas sólidas para elaborar ATP; sus 
fotosistemas captan la energia de ia luz y la unlizan para 
impulsar los electrones basta la parte superior de la cadena de 
transporte Ln otras palabras, las mitocondrias transfieren ener- 
gia química obtenida a partir de molécula de alimento al ATP 
(y al NADEI), mientras que los cloroplastos transforman la 
energia luminica en energia química en el ATP (y en el 
NADPH). 

La organizadón espacial de la quimiósmosis también difie- 
re en los cloroplastos y en las mitocondrias (fig. 10-16) La 
membrana interna de la mkoeondria bombea protones desde 
Ia matriz mitocondrial hacia el espacío íntermembrana, que 
luego sirve como depósito de iones hidrógeno que accionan la 
ATP sintasa. La membrana de los tilacoides de los cloroplas- 
LGs bombea protones desde el estroma al espado tilacoidal 
(interior dei tilacoide), el que funciona como reservo ri o de 
H + . La membrana tilacoidal elabora ATP a medida que los iones 
se difunden a favor de sus gradientes de concentración desde 
el espado tilacoidal de vuelta hacia d estroma a través de los 
complejos de ATP sintasa, cuyas zonas catalíticas se encuen- 
tran sobre el lado dei estroma de la membrana. De esta 
forma, el ATP se Forma en e! estroma, donde éste se utiliza 
para ayudar a impulsar la síntesis de azúcar durante el ciclo 
de Calvin. 

El gradiente de protones (H + ), o gradiente de pH, a través 
dc la membrana dei tilacoide es sustancial. Guando los cloro- 
plastos son iluminados, el pH en cl espacío tilacoidal cae hasta 
cerca de 5 (la concentración de H + se incrementa) y el pH en 
el estroma se incrementa a casi 8 (la concentración de H + dis- 
minuyeL Este gradiente de tres unidades de pH corresponde a 
una diferencia de mil veces en la concentración de H + Si en el 
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4 Fig, 10-16. Comparación de la quimiósmosis en las mito- 
condrias y los cloroplastos. En ambos tipos de orgánulos, la cade- 
na de transporte de electrones bombea protones (H + ) a través de una 
membrana desde una región de baja concentración de H + (gris claro 
en este diagrama) hacia una alta concentración de H + (gris oscuro). 
Los protones se difunden luego de regreso a través de la membrana 
a través de la ATP sintasa, lo que impulsa la síntesis de ATP. 


labo rato ri o las luces se apagan, el gradiente de pH se anula, 
pero puede restablecerse rápidamente al volver a encender las 
luces. Esc tipo de experimentos aporta una fuerte evidencia a 
favor dei modelo de la quimiósmosis. 

Basado en estúdios realizados en vários labora to ri os, la 
figura 10-17 muestra un modelo actual de la organizadón 
de la “maquinaria" de las reacciones de la fase luminosa den- 
tro de la membrana dei tilacoide. Cada una dc las moléculas 
y de los complejos moleculares en la figura esta presente en 
numerosas copias en cada tilacoide. Véase que el NADPH, al 
igual que el ATP, se produce en el lado de la membrana orien- 
tado al estroma, donde tienen lugar las reacciones dei ciclo de 
Calvin. 

Resumamos las reacciones de la fase luminosa; e! tinjo elec- 
trónico no cíclico impulsa los electrones desde el agua, donde 
se encuemran en un estado hajo de energia potencial, hacia el 
NADPH, donde se aimacenan en un estado de energia potencial 
alto. La corri ente de electrones impulsada por la luz también 
genera ATP. Por tanto, el equipo de la membrana dei tilacoide 
convierte la energia luminica en energia química almacenada 
en la forma de NADPH y ATP (el oxigeno es un subpro dueto). 
Ahora ve amos et mando en que el ciclo de Calvin utiliza los 
pro duetos de las reacciones de la fase luminosa para sintetizar 
azúcar a partir dei C0 2 . 
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4 Fio, 10-17. Reacciones de ia fase lumi- 
nosa y quimiósmosis: la organizadón de 
la membrana de los tílacoides. El diagrama 
nuestra un modelo corriente para Ia organi- 
:5ción de Ja membrana de los íílacoides. La 
; !etha dorada sigue el rastro dei flujo electró- 
nico no cíclico esquematizado en ia figura 10- 
' 3 A medida que los electrones pasan de 
nansportador a transportador en las reaccio- 
5s redox, los iones hidrógeno extraídos 
cesde el estroma se depositan en el espado 


tilacoidai, que almacena energia como fuerza 
motriz protónica (gradiente H + ). Al menos tres 
pasos en las reacciones de la fase luminosa 
contribuyen al gradiente de protones: Ef 

fotosistema li en el lado de la membrana 
orientado hacia el espado tilacoidai escinde el 
agua, a medida que la pfastoquinona (Pq), 
un transportador móvil, transfíere electrones 
al compfejo dtocromo, los protones son trans- 
locados a través de la membrana en el espa- 
do tilacoidai y - un ion hidrógeno es 


eliminado dei estroma cuando es incorporado 
porei NADP* Nótese cómo, al igual que en la 
figura 10-16, los iones hidrógeno son impul- 
sados desde el estroma hacia el espado tila- 
coidal. La difusión de H + desde el espado 
tilacoidai de regreso al estroma (a lo largo dei 
gradiente de concentración de H + ) impulsa la 
ATP sintasa. Estas reacciones impulsadas por 
la luz almacenan energia química en el NADPH 
y el ATP, que transporta la energia al ciclo de 
Calvin, productor de azúcar. 


Uvaluación de couceptos 


1 . iQut color de la luz es menos efectivo para impulsar la 
íotoslntesis? Explíquelo. 

2. En cbmparàdón con una soiución de clorofila aislada, 
ipor qué los cloroplastos intactos liberan menos calor y 
son fluorescentes cuando se les ilumina? 

3. En las reacciones de la fase luminosa, =cuãl es el donante 
de electrones? ^Dónde terminan los electrones? 

Vcanse ias respuestas en d Apêndice A 


Concepto 


El ciclo de Calvin utiliza el ATP 
y el NADPH para convertir 
el CO, en azúcar 

EI ciclo de Calvin es similar al ciclo dei ácido cítrico en cuan- 
lo a que el material de partida es regenerado después de que las 
moléculas ingresan y abandonan el ciclo, Sin embargo, mi entras 
que el ciclo dei áado cítrico es catabôlico -oxida la glucosa y 
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libera energia- el ciclo de Calvin es anabólico: elabora azúcar a 
partir de moléculas más pequenas y consume energia. El carbo- 
no entra en el ciclo de Calvin en forma de CO, y sale en forma 
de azúcar. El ciclo gasta ATP como fuente de energia y consume 
NADPH como poder reductor para agregar electrones de alta ener- 
gia para elaborar el azúcar. 

El hidrato de carbono produddo directameme a pariir dei 
ciclo de Calvin en realidad no es glucosa, sino un azúcar de ires 
carbonos llamado gliceralde hí do~3— fos fato (G3P). Para la sín- 
tesis neta de una molécula de este azúcar el ciclo dehe tener 
lugar tres veces, para fijar tres moléculas de CQ 2 (recordemos 
que la fijadón dei carbono se refiere a la incorporación inicial de 
C0 2 al material orgânico). A medida que seguimos los pasos dei 
eido es necesano tener presente que estamos siguiendo tres molé- 
culas de C0 2 a través de las reacciones. La figura 10-18 divide 
el ciclo de Calvin en tres fases; 


Fase 1: fijadón de carbono, El ciclo de Calvin incorpora 
cada molécula de C0 2 , una por vez, uniénclola a un azúcar de 
cinco carbonos llamado ribulosa bi fosfato (abreviada RuBP). La 
enzima que cataliza este primer paso es la RuBP carboxilasa o 
rubisco (es la proteína más abundante en los cloroplastos y pro- 
bablemente la proteína más abundante en la Tierra). El producto 
de la reacción es un intermediário de seis carbonos tan inestabie 
inmedi atam ente que se escinde a la mitad y se forman dos molé- 
culas de 3-fosfogIicerato (para cada C0 2 ). 

Ease 2: reducctón. Cada molécula de 3-fosfoglicerato reci- 
be un grupo fosfato adicional dei ATP y se convierte en 1,3- 
bifosfoglícerato.. A contimiación, un par de electrones 
donados dei NADPH reducen el 1 ,3-bifosfoglicerato a G3P 
Especíiicamente, los electrones dei NADPH reducen el grupo 
carboxilo dei 3-fosfoglieeráto al grupo aldehido dei G3P, que 
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A Fig. 10- IS, El eido de Calvin. Este diagrama sigue ei rastro de los 
átomos de carbono (esferas grises) a través dei rido. Las tres fases dei 
ciclo corresponden a las fases analizadas en el texto. Por cada tres molé- 
culas de C0 2 que ingresan en ei ciclo, la produccíón neta es una molé- 
cula de glicerafdehído 3 fosfato ÍG3P), un azúcar de tres carbonos. Las 
reacciones de la fase luminosa sustentan el rido de Calvin regenerando 
el ATP y el NADPH. 
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dmacena mãs energia potencial EI G3P es un azúcar) el mismo 
azúcar de tres carbonos formado en Ia glucólisis por la escis- 
_:on de la glucosa, Obsérvese en Ia figura 10-18 que por cada 
: -es moléculas de C0 2 hay seis moléculas de G3P Pero solo una 
molécula de este azúcar de tres carbonos puede contarse como 
una ganancia neta de hidrates de carbono. El ciclo comienza con 
15 carbonos de carbohidrato en la forma de tres moléculas dei 
izúcar de cinco carbonos Ru BR Ah ora hay 18 carbonos de car- 
. hidrato en la forma de seis moléculas de G3P. Una molécula 
abandona el ciclo para ser utilizada por la célula vegetal, pero 
■as otras cinco moléculas deben recíclarse para regenerar las 
;:es moléculas de Ru BR 

Fase 3: regeneraeión dei aceptor de CO, (RuBP), En una 

ompleja serie de reacciones, los últimos pasos dei ciclo de 
Calvin reorganizan los esqueletos de carbono de cinco moléculas 
de G3P en tres moléculas de RuBP Para lograr esto, el ciclo con- 
■ ume tres moléculas mãs de ATP La RuBP ahora está preparada 
para recibir CG 2 nuevamente y el ciclo continua. 

Para la síntesis neta de una molécula de G3R el ciclo de 
Eaivin consume un total de nueve moléculas de ATP y seis 
moléculas de NADPH. Las reacciones de la fase luminosa rege- 
neran el ATP y el NADPH. EI G3P producido en el ciclo de 
vi n se convierte en el material de partida para las vias rneta- 
: hcas que sintetizan otros compuestos orgânicos, entre ellos, 
.. glucosa y otros hidrates de carbono. Ni las reacciones de la 
luminosa ni las dei ciclo de Calvin por si mismas pueden 
elaborar azúcar a partir de C0 2 . La fotosíntesis es una propie- 
dad emergente dei cloroplasto intacto, que integra las dos e ta- 
ras de la fotosíntesis. 


Evaluación de concepios 


1, Para sintetizar una molécula de glucosa el ciclo de Calvin 

utiliza moléculas de C0 2 , moléculas 

de ATP y moléculas de NADPH, 

2, Explique por qué el elevado número de moléculas de 
ATP y NADPH utilizadas durante el ciclo de Calvin es 
compatible con el alio valor de la glucosa como fuenle 
dc energia. 

3, Explique por qué un veneno que inhibe una enzima dei 
ciclo de Calvin Lambién ínhibirã las reacciones de la Fase 
luminosa. 

Wflítse ítfs réspuesíos cjí eí Apêndice A, 


Concepto 


En climas áridos y calorosos han 
evolucionado mecanismos alternativos 
de fijación dei carbono 

Desde que las plantas llegaron a la Tierra hace de 475 millo- 
nes de anos se han ido adaptando a los problemas de la vida 
terrestre, en particular, a los problemas de deshidratadón. En los 
...l pitu los 29 y 36 consideraremos las adaptadones anatómicas 


que ayudaron a las plantas a conservar el agua. Aqui estamos 
inieresados en las adaptadones metabólicas Con frecuenda, Las 
soluciones impiican intercâmbios. Un ejemplo importante es el 
compromiso entre la fotosíntesis y ta prevención de la pérdida 
excesiva de agua de la planta. El CCÇ requerido para la foto- 
síntesis entra en la hoja a través de los estornas, los poros de la 
superfície de la hoja (fig, 10-3). Sin embargo, los estornas tam- 
bién son ias principales avenidas de transpiración, la pérdida 
evapora to ria dei agua de las hojas. En un día caluroso y seco, la 
mayoria de las plantas c terra n sus estornas, una respuesta que 
conserva agua. Esta respuesta tambíén reduce la producciõn 
fotosintética limitando el acceso al CO,. Incluso con los estornas 
parcialmente cerrados, las concentraciones de CO f comienzan a 
dismínuir en los espacios de aire dentro de la hoja y la concen- 
trado n de O 2 liberada por las reacciones de la íase luminosa 
comienza a íncrementarse. Estas condiciones dentro de Ia hoja 
favorecen un proceso en aparência derrochador llamado foto- 
rrespiradón. 

Fotorrespiración: qma relíquia evolutiva? 

En la mayoria de las plantas, la fijación inicial de carbono 
li ene lugar a través de la rubisco, la enzima dei ciclo de Calvin 
que agrega CO, a ía ribulosa bi fosfato. Estas plantas se deno- 
minar plainas C 3 porque el prime r produeto orgânico de la 
fijadón dei carbono es un compuesto de tres carbonos, el 3-fos- 
foglicerato (fig. iÜ- 18). El arroz, la cebada y los brotes de soja 
son vegetales C 3 que son importantes en la agricultura. Guando 
sus estornas se eierran parcialmeme en los dias secos y cálidos, 
las plantas C 3 producen menos azúcar debido a que eí descen- 
so de los niveles de C0 2 en la hoja determina que el ciclo de 
Calvin perezea por inaniciõn. Además, la rubisco puede fijar 
O, en lugar de CO r A medida que el C0 2 comienza a escasear 
dentro de los espacios de aire de la hoja, la rubisco agrega O y 
al ciclo de Calvin en lugar de CO,. El produeto se escinde y un 
compuesto de dos carbonos abandona el doroplasto. Los pero- 
xisomas y las mitocondrias se reorganizan y escinden este 
compuesto liberando tO ? . El proceso se denomina fotorres- 
piración debido a que tiene lugar cuando hay luz (foto) y con- 
sume 0 2 mientras que produce CO, (respirarión), Sin embargo, 
a diferencia de la respiración celular normal, la fotorrespira- 
ción no genera ATP; de liecho, la fotorrespiración consume 
ATP. Y, a diferencia de la fotosíntesis, la fotorrespiración no 
produce azúcar. En efecto, la fotorrespiración dismímtye el pro- 
dueto fotosintético extrayendo material orgânico dei ciclo de 
Calvin. 

c Gómo podemos explicar la existência de un proceso meta- 
bólico que parece ser contraproducente para la planta? De 
acuerdo con una hipótesis, la fotorrespiración es un hagaje 
evolutivo, una relíquia metabólica de una época antígua, cuan- 
do la atmosfera lenia menos O, y mãs CO z que hoy en dia. En 
la atmosfera primitiva que prevaleci ó cuando la rubisco evolu- 
ciono por primera vez, la incapacidad dei sitio activo de la 
enzima para excluir el O, habrta producido poco impacto. La 
hipótesis especula que la moderna rubisco conserva algo de su 
afinidad fortuita por el 0 2 , eJ cual hoy en dia está tan concen- 
trado en la atmosfera que una cie r ta cantídad de fotorrespira- 
ción es inevitable. 

No se sabe si la fotorrespiración de alguna forma es benefi- 
ciosa para las plantas. Se sabe que en muchos tipos de plantas 
-incluídas las plantas de cultivo- Ia fotorrespiración drena tanto 
como el 50% deí carbono fijado por el ciclo de Calvin. Como 
hererótrofos que dependemos de Ia fijación dei carbono en los 
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doroplastos para nuestra alimentaciòii, consideramos Ia foto- 
rrespiración antieconômica. En verdad, si pudiera reducirse la 
fotorrespiradón en cíertas esperies vege tales, sin afectar la pro- 
ducdvidad fotosimética, las producciones de cultivos y alimentos 
* se incrementariam 

En ciertas especies de plantas, las otras formas de fijadón dei 
carbono evolucionarão minimizando la fotorrespiradón y opti- 
mizando el ciclo de Calvin, incluso en climas cálidos y áridos. 
Las dos adaptacíones fotosintéticas más importantes son la foto- 
sfmesis C, y la CAM. 

Plantas C 4 

Las plantas C 4 se llaman así debido a que prologan el ciclo de 
Calvin con un modo alternativo de fijación dei carbono que 
forma un compuesto de cu atro carbonos como su prime r pro- 
ducto „ Vários miles de especies, de al menos 19 famílias de plan- 
tas, utilízan la via C 4 . Entre las plantas C 4 importantes para la 
agricultura están la cana de azúcar y el maíz, miembros de la famb 
lia de las gramíneas. 

Una anatomia única de la boja se correlaciona con el meca- 
nismo de la fotosíntesis C 4 (figura 10-19; compárese con 
figura 1 0-3), En las plantas C 4 hay dos tipos distintos cie célu- 
las fotosintéticas: células de la vaina fascicular y células mesõ- 
H las. Las células de la vaina fascicular están organizadas en 
lâminas fuertememe comprimidas alrededor de los fascículos 
vasculares de la boja. Entre la vaina fascicular y la superfície 
de la hoja están las células mesó filas, organizadas con mãs 
amplitud. El ciclo de Calvin está confinado en los doroplastos 
cie ia vaina fascicular. Sin embargo, el ciclo va precedido de la 
incorpora ción de C0 3 en compuestos orgânicos en el mesófi- 
lo, El primer paso, 1 levado a cabo por la enzima PEP carboxi- 
lasa es la adiei ón de CO-, al f osfoenoIpi.ru vato (PEP), para 
formar el produeto de cuatro carbonos oxalacetato. La PEP 


carboxilasa tiene mucha mayor afinidad por el Cü 2 que la 
rubisco y ningima afinidad por el 0 2 . Por tanto, PEP carboxi- 
lasa puede íijar seis carbonos eficienternente cuando la rubis- 
co no puede —es decir, cuando hace calor y está seco y los 
estornas están parcial mente cerrados, lo que determina que la 
concentración de CCq en ta hoja caiga y la concentración de 
G 2 se eleve-. Después de que la planta C. fija ei carbono dei 
CÕ 2 , las células me só fitas exportan sus pro duetos de cuatro 
carbonos (malato en et ejempto mostrado en la figura 10-19) a 
las células de la vaina fascicular a través dei plasmodesma (fig. 
6-30), Dentro de las células de la vaina fascicular los cotn- 
puestos dc cuatro carbonos liberan C0 2 , que es reasimilado en 
material orgânico por la rubisco y el ciclo de Calvin. El píru- 
vato también es regenerado para su conversión en PEP en las 
células mesó filas. 

En efecto, las células mesó filas de una planta C 4 bombean 
CO , dentro de la vaina fascicular y mantienen la concentración 
de CO, en Ias células de la vaina fascicular lo suficientemente 
alta para que la rubisco se una al dióxido de carbono en lugar 
de al oxigeno. La serie cíclica de reacciones que involucran la 
PEP carboxilasa y la regerieracíón de PEP puede considera rse 
como una bomba de concentración de C0 3 impulsada por ATP 
De esta forma, Ia fotosíntesis C 4 minimiza la fotorrespiradón e 
incrementa la produedõn de azúcar. Esta adaptación es vema- 
josa especialmente en las regiones cálidas con intensa luz solar, 
donde los estornas se cierran parcialmente durante el dia y es 
en esLos ambientes en que las plantas C 4 evolucionaron y pros- 
peran en la actualidad. 

Plantas CAM 

Una segunda adaptación fotosintética a las condiciones áridas 
se ha desarrollado en tas plantas suculentas (que almacenan agua), 
incluídas las plantas de jade, muchos cactus, pinas y represen- 
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► Fig. 10-19. Anatomia de una hoja C 4 y la vía C 4 . La estruetura y 
función bioquímica de las hojas de plantas C, son una adaptación evo- 
lutiva a climas secos y calurosos. Esta adaptación mantiene una con- 
centradón de C0 2 en la vaina fascicular que favorece la fotosíntesis por 
encima de ia fotorrespiradón. 



Piruvato (3 C) 


Célula de 
la vaina 
fascicular 


CICLO '3^ 
DE 

CALVIN /7 


Azúcar 


Tejido 

vascular 


Célula 

mesófila 


PEP carboxilasa 




CO 




Oxalacetato (4 C) 

\ i 

Malato (4 C) 


La vía C 4 

O En las células me- 
sóftlas la enzima PEP 
carboxilasa adiciona di- 
óxido de carbono a] PEP. 

© Un compuesto de 
cuatro carbonos 
- traspasa los átomos dei 
C0 2 a una célula de la 
vaina fascicular a través 
de plasmodesmas. 

© En las células de 
la vaina fascicular, 
el C0 2 es liberado e 
ingresa en el ciclo 
de Calvin. 


196 UNIDAD dos La célula 


tantes de otras famílias . Estas plantas abren sus estornas durante 
la noche y los cíerran durante el día, a la inversa de como se com- 
portan otras plantas. El cierre de los estornas durante el día ayuda 
a las plantas dei desíerto a conservar agua, pero también previe- 
ne la entrada dei C0 2 a las bojas. Durante la noche, cuando sus 
estornas están abiertos, estas plantas toman C0 2 y Io incorporan 
' a una variedad de ácidos orgânicos. Este modo de fijación dei 
carbono se denomina metabolismo dei ácido crasulãceo, o 
C AM, en referenda a las plantas de Ia família Crassulacme , las 
plantas suculentas en las cuales el proceso Fue descubíerto por 
ri mera vez. Las células me só filas de las plantas CAM almace- 
nan los ácidos orgânicos que sinteüzan durante ia noche en sus 
vacuolas hasta la manana, cuando el estorna se derra. Durante el 
día, cuando las reacdones de la fase luminosa pueden aportar 
TF y NADPH para el ciclo de Calvin, el CO, es liberado desde 
. ?s ácidos orgânicos sintetizados la noche anterior para incorpo- 
rarse en azúcares en los cloroplastòs, 

Véase en la figura 10-20 que la via CAM es similar a la via 
-L en que el dióxido de carbono se incorpora prímero en 
menuediarios orgânicos antes de ingresar al ciclo de Calvin 
La diferencia es que, en las plantas C 4 los pasos íniciales de la 
iijación dei carbono están separados es tructura Imente dei 
ciclo de Calvin, mientras que, en las plantas CAM los dos 


pasos sucedeu en tiempos separados pero dentro de la misma 
célula (téngase en cuenta que las plantas CAM, C H y C 3 usan 
el cicio de Calvin para sintetizar azúcar a partir de dióxido de 
carbono). 


Evaluaciòn de conceptos 


1, Ex pl ique por qu é la f btórre s pi ración di s m i nuye el 
rendiirúento fotosintético de las plantas, 

2 . i Cóm o esp e r arí a que cam b i e la abun d a n c ia relat i va de 
especíes C 3 freme a C 4 y CAM en una regiõn geográfica 
cuyo clima se vuelve más caiu roso y seco? 

Vêanse respuestas en d Apéndke A, 


Importância de la fotosíntesis; resumen 

En este capítulo hemos seguido el proceso de la fotosíntesis 
desde los fotones hasta los alimentos. Las reacdones lumínicas 
capturan energia solar y la utilizan para sintetizar ÀTP y transfe- 



► Fig. 10-20, Comparadón de la fotosínte- 
sis en plantas C 4 y CAM. Ambas adapta cion es 
se caracterizara por incorporación preliminar 
de C0 3 en ácidos orgânicos, seguida por 
transferencia de CO, aí ciclo de Calvin. Las vfas 
C. y CAM son dos soluciones evolutivas al pro- 
o ema dei mantenimiento de la fotosíntesis con 
os estornas pardalmente o completa mente 
cerrados en dias calurosos y secos. 



Célula 

mesófíla 


Célula de 
la varna 
fasci eu la r 



C0 2 incorporado 
en ácidos orgânicos 
de cuatro carbonos 
(fijadón dei 
carbono) 


0 Los ácidos 
orgânicos 
libera n CCl al 
ciclo de Calvin. 


CAM 



(a) Separadón espacial de pasos, 

En plantas C 4 , la fijación dei 
carbono y el ciclo de Calvin tienen 
lugar en diferentes tipos de células. 


(b) Separación temporal de pasos, 

En plantas CAM, la fijación dei 
carbono y el ciclo de Calvin tienen 
lugar en las mismas células en 
momentos diferentes. 
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► Fig. 10-21, Un resumen de la fotosínte- 
sis, Este diagrama esquematiza bs principales 
reactivos y productos de las reacdones de la 
fase luminosa y dei ciclo de Calvin a medida 
que tienen lugar en los doroplastos de las célu- 
las vegetales, Todo el fundonamiento ordenado 
depende de la íntegridad estructura! dei doro- 
plasto y de sus membranas. Las enzimas en el 
doroplasto y el citosol convierten el gficeralde- 
hído-3 -fosfato (G3P), el producto directo dei 
eido de Calvin, en muchos otros compuestos 
orgânicos. 



Almidón 

(almacena 

mientoL^ 


Sacarosa (exportación) 


Reaccíones de la fase luminosa 


Ciclo de Calvin 


NADP H 


ADR 


RuBP 


3-Fosfoglicerato 


Fotos istè ma II 
Cadena de 
transporte 
de eledrones 
Fotosistema I 


G3P 


NADPH 


Aminoáddos 
Ácidos g rasos 


Reaccíones de la fase luminosa: 

* Se llevan a cabo por moléculas 
de la membrana tilacoidal 

* Convierten la energia lumínica en la 
energia química dei ATP y el NADPH 

* Escinden el H 2 G y liberan 0 2 a la 
atmósf era 


Reacdones dei ciclo de Calvin: 

* Tienen lugar en el estroma 

* Utilízan ATP and NADPH para 
convertir C0 2 en el azúcar G3P 

* Restituyen ADP, fosfato 
inorgânico y NADF* a las 
reacdones de !a fase luminosa 


rir electrones desde el agua hasta el NÀDP + , El ciclo de Calvin 
utiliza el ATP y el NADPH para producir azúcar a partir de dió- 
xido de carbono, La energia que entra en los doroplastos como 
luz solar se almacena como energia química en compuestos 
orgânicos. Véase en Ia figura 10-21 un resumen de todo el 
proceso. 

^Cuál es el destino de los productos fotosim éticos? El azú- 
car elaborado en los doroplastos abastece la planta entera con 
energia química y esqueletos carbonados para la síntesis de 
todas las principales moléculas orgânicas de las células vegeta- 
les. Cerca dei 50% dd material orgânico sintetizado por ía í&to- 
síntesís se consume como combustible por ia respiradón 
celular en ias mitocondrías de las células vegetales, A veces, 
hay una pérdida de productos fotosinté ticos debida a la Foto- 
rrespiradón. 

Desde el pumo de vista técnico, las células verdes son las úni- 
cas partes autotrõficas de la planta, El resto de la planta depende 
de moléculas orgânicas exportadas desde las hojas via las nerva- 
duras. En la mayoría de las plantas, el hidrato de carbono se trans- 
porta fuera de las hojas en forma de sacarosa, un disacãrido. 
DespuÉs de llegar a células no fotosinté ti cas, la sacarosa propor- 
ciona matéria prima para la respiradón celular y una multitud de 
vias anabõlicas que sinteúian proteínas, lípidos y otros produc- 
tos. Una considerable cantidad de azúcar en forma de glucosa se 
liga entre sí para elaborar el polisacãrido celulosa, especial mente 
en las células vege tales que aún estãn creciendo y madurando, La 


celulosa, el principal ingrediente de las paredes celulares, es la 
molécula orgânica más abundante en la planta y, probablemente, 
en ei planeta. 

La mayoría de las plantas consiguen elaborar más material 
orgânico cada día dei que requieren como combustible respira- 
tório y precursores biosintéticos. Éstas almacenan el azúcar extra 
sintetizando almidón, almacenando algo en los doroplastos y el 
resto en las células de almacenamiento de raíces, tubérculos, 
semillas y frutos. Al dar cuenta dei consumo de moléculas de ali- 
mento producida por la Fotosíntesis no olvidemos que la mayo- 
ría de las plantas pierden hojas, raíces, tallos, frutos y, algunas 
veces, sus cuerpos enteros a causa de los heterótrofos, entre ellos 
los seres humanos. 

A escala global, la fotosíntesis es el proceso que explica la pre- 
sencia de oxigeno en nuestra atmosfera. Adernas, en términos de 
produccíõn de alimento. Ia produetividad eoleetiva de los dimi- 
nutos doroplastos es prodigiosa; se estima que la fotosíntesis ela- 
bora alrededor de 160 mil millones de toneladas métricas de 
hid ratos de carbono por ano (una tonelada métrica equivale a 
1 000 kg). Esto es la matéria orgânica equivalente a una pila 
de alrededor de 60 billones de copias de este libro de texto: 
[17 pilas de libros que se extiendan desde la Tierra hasta el Sol! 
Ningún otro proceso químico sobre el planeta puede igualar el 
rendimiemo de la fotosíntesis. Y ningún proceso es más 
importante que la fotosíntesis para el bienestar de la vida sobre la 
Tierra. 
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RJiSUMEN DE CONCEPTOS 



Las plantas y otros autótrofos son los productores de la biosfera, 

Los fotoautótrofos utilizan la energia de la luz solar para sintetizar 
moléculas orgânicas a partir de CO : , y HO Los heterótrofos consu- 
men moléculas orgânicas de oiros organismos para obtener energia 
v carbono (p. 181), 


Concepio 


Lã loiosíntesis convierte la energia Itiminica en la 
energia química de los alimentos 

Cloraplastos: Los sítios de la fotosíntesis en ias p lamas 
• pp. 182-183). En los eucariontes autotróftcos, la fotosíntesis ocu- 
rre en los cloroplastos, los orgánulos que comienen tilacoides. I^s 
pilas de tilacoides forman los grana, 

Rastreo de átomos a través de 1a fotosíntesis: problema 
iauifico (pp. 183-184). La fotosíntesis se resume corno 

6 CCL+ 12 H,G + energia itiminica QH l2 O f + 6 O, + 6 H 2 0 

Los cloroplastos escmden al agua en hidrógeno y oxigeno, e incor- 
poran los eleç trones dei hidrógeno en moléculas de azücar La foto- 
slntesis es un proceso redox: el Hfi se oxida, el CO.se reduce. 

Las dos etapas de La fotosíntesis: presentación preliminar 
pp. 184-185). Las reacciones de la fase luminosa en los grana 
escínden el agua para liberar 0 2 , producir ATP y formar 
NADPH. El ciclo de Calvin en el estroma forma azúcar a partir 
de CO,, mediante el ATP para energia y NADPH para poder 
redueior. 


Loncepto 


Las reacciones de la fase luminosa convierten 
la energia solar en la energia química 
dei ATP y dei NADPH 

I j n atura lesa de la luz solar (p. 186). La luz es una forma 
de energia electromagnética. Los colores que vemos como luz 
visible induyen los longitudes de onda que impulsan la fotosin- 
Lesís. 

' Pigmentos fotosimé ticos: los receptores de luz (p, 186-188), 

Un pigmento absorbe luz visíble de longitudes de onda especificas. 
La clorofila ü cs el principal pigmento fotosimético de las plantas. 
Otros pigmentos accesorios absorben diferentes longitudes de onda 
de luz y pasan la energia a la clorofila a, 

> Excitacion de La clorofila por la luz (p. 188), Ün pigmento pasa 
desde un estado fundamental hasta un estado excitado cuando un 
íotón impulsa uno de sus electrones bacia un orbital dc mayor 
imergia. Este estado excitado es inestable. Los electrones de pig- 
mentos aislados Liendèn a regresar al estado fundamental, emiLien- 
do calor y/o luz. 

Un fotosistema: un centro de reacción aso ciado con coniple- 
jos captadores de luz (pp. 188-190). Un fotosistema está com- 
puesto de un centro de reacción rodeado por complejos captadores 
de luz que canalizar la energia de los fotones al centro de reacción. 
Cuando una molécula de clorofila a dei centro de reacción absorbe 
energia, uno de sus electrones consigne colisíonar al aceptor primá- 
rio de electrones. Eí fotosistema í condene moléculas de clorofila a 
P700 en el cemro de reacción; el fotosistema II condene moléculas 
P680. 


Flujo electrónico no cíclico (pp. 190-191). El flujo electrónico 
no cíclico produce NADPH, ATP y oxigeno. 

> Flujo cíclico de electrones (pp. 191-192). El flujo electrónico 
cíclico emplea solo el fotosistema I, para producir ATP pero no 
NADPH u O r 

Una comparaeiòrt de la quimiósmosis en cloroplastos y mito- 
condrias (pp. 192-193). En ambos orgánulos, las reacciones redox 
de las cadenas de transporte de electrones generan un gradiente de 
H + a través de una membrana, La ATP sintasa utiliza esta fuçrza 
motriz pro tónica para elaborar ATP 


Concepio 


EI ciclo de Calvin utiliza el ATP y el NADPH para 
eonvertir el C0 2 en azúcar 

El ciclo de Calvin ti ene lugar en el estroma y se co m pene de la fija- 
dón de carbono, redueción y regeneración dei C0 2 aceptor. 
Utilizando los electrones dei NADPH y la energia dei ATP, el ciclo 
sintetiza un azücar de tres carbonos (G3P). La mayoría dei G3P se 
reutiliza en el ciclo, pero algo sale de! cicio y se convierte en gluco- 
sa y otras moléculas orgânicas (pp. 193-195). 


Concepio 


En climas áridos y calurosos han evolucionado 
mecanismos alternativos de fijaeión dei carbono 

Fotorrespiración; ^una relíquia evolutiva? (pp, 195 - 196 ). En 

dias calurosos y secos, las plantas cierran sus esto mas para conser- 
var agua. El oxigeno de las reacciones de ía fase luminosa se acu- 
mula. En la fotorrespiración, et O^susüluye al C0 2 en el sitio activo 
de la rubisco. Este proceso consume combustible orgânico y libera 
C0 2 sin producir ATP o azúcar. 

Plantas C, (p, 196), Las plantas C, minimizan el costo de fotorres- 
piración al incorporar CG, en compuestos de euatro carbonos en 
las células mesofflicas. Estos compuestos se exportan bacia células 
de la vai na fascicular, donde libera n dióxido de carbono para ser 
usado en el ciclo de Calvin. 

Plantas CÁM (pp. 196-197). Las plantas CAM abren sus estornas 
durante la noche e incorporan Cü 2 en ácidos orgânicos, que estãn 
almacenados en las células mesó filas. Durante el día, el estorna se 
cierra y el C0 2 se libera de los ácidos orgânicos para ser usado en el 
ciclo de Calvin, 

importância dc la fotosiulesis: rfóiimoi (pp. 197-198). Los 
compuestos orgânicos pro d uc idos por la fotosíntesis proporcionar 
la energia y el material de construcción para los ecosistemas. 


RESUMEN DE CONCEPTOS 



Autoevaluaçión 

1. Las reacciones de la fase luminosa de Ia fotosíntesis abasteceu el 
ciclo de Calvin con: 

a. Energia lumíníca, d. ATP y NADPH. 

b, CO ; y ATP e. Azücar y 0 2 . 

d, H,Ó y NADPH. 
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2. [Cuàl de las siguientes secuencias representa correaameme el flujo 
de electrones durante la fotosímesis? 

a. NADPH — ¥ O, ■ — y CCh 

b. H 2 G^ NADPH — > ciclo de Calvin 

c. NADPH — ¥ clorofila — > ciclo de Calvin 

d. H 2 Ü— » fotosistema 1 — > fotosistema 13 

e. NADPH — > cadena de transporte de electrones -> 0 2 

3- ^Cuáí de las siguientes conclusiones no se obtiene a partir dei estú- 
dio dei espectro de acción para la clorofila a y dei espectro de 
absorciõn para la fotoslntesis (figs, ! 0-9a y b)? 

a. No todas las longitudes de onda son igual mente efectivas para la 
fotosíntesis, 

b. Debe haber pigmentos accesorios que amplíen el espectro de luz 
que contribuye a la fotoslntesis, 

c. Las áreas azules y rojas de! espectro son más efectivas para con- 
ducir la foLosíntesis. 

d. La clorofila debe su color a la absorciõn de luz verde, 
c La clorofila a tiene dos picos de absorciõn. 

4, La cooperaciõn de âos fotosistemas es necesaria para: 

a. La síntesis de ATP 

b. La teducción de NA DPT 

c. La foLofosforilación cíclica. 

d. La oxidación dei centro de reacción dei fotosistema l. 

e. La generaciõn de una fuerza motriz pro tónica, 

5, Como mecanismo, la foto fosforilación es similar a: 

a La fosforilación a nivel de sustrato en la glucólisis. 
b La fosforilación oxidai iva cn la respiraoón celular, 

c. EI ciclo de Calvin, 
d La fijaciòn dei carbono, 

e. La reducción dei NADPT 

6, ^En qué sentido son similares las adaptaciones foLosintéticas de las 
plantas C 4 y las plantas CAM? 

a. En ambos casos solo se utiliza el fotosistema L 

b. Ambos tipos de plantas elaboran azucar sin el ciclo de Calvin. 

c. En ambos casos, una enzima ademâs de la rubisco Peva a cabo el 
primer paso en la fijaciòn dei carbono, 

d. Ambos tipos de plantas elaboran la mayor parte de sus azúcares 
en la oscuridad, 

e. Ni las plantas C 4 ni las plantas CAM tienen tilacoídes. 

7 , ^Cuál de los siguientes p roces os es conducido más dl recta mente 
por energia lumínica? 

a. Creación de un gradiente de pH mediante bombeo de pro tones a 
través de la membrana dei tüacoide. 

b. Fijaciòn de carbono en el estro ma. 

c. Reducción de moléculas de NADE*. 

d. Extracdón de electrones de moléculas de clorofila, 

e. Síntesis de ATE 

8, iCuái de los siguientes enunciados es una diferencia correcta entre 
d flujo de electrones cíclico y no cíclico? 

a. Solo el flujo electrónico no cíclico produce ATE 

b. Adernas de ATP, el flujo cíclico de electrones también produce Q, 
y NADPH. 

c. Solo el flujo cíclico de electrones utiliza luz a 700 nm. 

d. La quimiõsmosis es exclusiva dei flujo electrónico no cíclico. 


e. Solo el flujo cíclico de electrones puede funcionar en ia ausên- 
cia de fotosistema 11. 

9, ^Guál de los siguientes enunciados es una diferencia correcta entre 
autótrofos y heterótrofos? 

a. Solo los heterótrofos requieren compuesios químicos dei 
ambiente 

b. La respixaoíõn celular es exclusiva de los heterótrofos. 

c. Solo los heterótrofos tienen mitocondrias. 

d. Los autótrofos, pe.ro no los heterótrofos, pueden murirse a sí 
niismos a partir dei C0 2 y otros nutrientes inorgânicos. 

e. Solo bs heterótrofos requieren 0 2 . 

10. De los siguientes procesos, £cuãl no ocurre durante el ciclo de Calvin? 

a. La fijaciòn dei carbono. 

b. La oxidación dei NADPH. 

c. La liberación de oxigeno. 

d. U regeneración dei CO, aceptor. 

e. El consumo de ATE 

Véan&e Ias respuestas en cl Apêndice A. 


Interrelación evolutiva 

La fotorrespiración puede disnünuir de manem sustancial el rendi- 
miento fotosintéiico de la soja alrededor dei 50%, £ Esperaria usted que 
esta cifra sea mayor o menor en partentes silvestres de la soja? ^Por 
qué? 


Problemas científicos 

Ei diagrama de ah ajo representa un experimento con cloroplastos aisla- 
dos, Los cloroplastos fueron primem acidificados embebiéndolos en 
una solución a pH 4. Después de que el espacio tílacoidal alcanzó d 
pl ! 4, los cloroplastos se transfírieron a una solución básica a pH 8. 
Luego los cloroplastos sintetizai on ATP en la oscuridad. Explique este 
resultado. 



Ciência, tecnologia y sociedad 

Ei CO, en la atmosfera a trapa el calor y calienta el .aire, al igual que lo 
hacen los vidrtõs de un invemadero. Existen evidencias cientificas que 
indícan que el C0 2 que se adiciona al aire por la quema de bosques y 
combustibles lósiles está comribuyendo a una elevación en la tempera- 
tura global, Se estima que las selvas tropical es son responsa bl es de más 
dei 20% de la fotoslntesis global. Parece razonable esperar que las sel- 
vas reduzean el ca lenta miento global al consumir grandes c anu d ades 
de C0 2 , pero muchos expertos ahora piensan que las selvas realizan 
poca o ninguna contríbución neta a 3a reducción dei calenta miento 
global, i A qué podria deberse esto? (Sugerencia: iqué le ocurre al ali- 
mento producido por un árboí de la .selva cuando es ingerido por un 
animal o el árbol muere?) 
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▲ Fig* 11-1, Molécula de Víagra (en colores) unida a una enzima 
(violeta) participando de una via de senalización. 


Conceptos clave 


11-1 Las seriales externas se convierten en 
respuestas dentro de Ia célula 

"1-2 Recepción: una molécula serial se une a una 
proteína receptora y Ia induce a cambiar de 
forma, 

Transduecíón: las cascadas de interacciones 
moleculares transmiten seriales desde los 
receptores hacia las moléculas diana en el 
interior de la célula 

1-4 Respuesta: la senalización celular conduce a la 
regulación de las actividades citoplasmáticas o a 
la transcripción 


Panorama general 


Internet celular 

U na excursionista se desliza y cae por una ladera muy pro- 
nunciada; su pierna se dana en la calda, El accideme no 
se eonvierte en una tragédia porque la persona lleva con- 
sigo un telefono móvil y llama para pedir ayuda. Los teléfonos 
moviles, Internet, el correo electrónico, los mensajes instantá- 
: 's ninguna persona negaria la importância de la comunica- 
cion en nuestras vidas, El papel de la comunicación en la vida a 
nível celular es igualmente crítico. La comunicación interceluiar 
es absolutamente esenctal para los organismos mu Iti celulares 
..mo los seres humanos y los robles. Los billones de células en 
nr organismo multicelular deben comunicarse entre si para 
joordmar sus actividades de forma que permitan al organismo 
desarrollarse a partir de un óvulo fecundado, luego sobrevivir y, 
s su vez, reproducirse, La comunicación entre células también es 
importante para muchos organismos unicelulares. Las redes de 
comunicación entre células pueden ser incluso más complicadas 
que la World Wide Web . 


Al estudiar cómo las células se envían senales enire si y la forma 
en que interpretan las senales que redben, los biólogos descubneron 
algunos mecanismos universales de regulación celular, evidendá 
complementaria de la conexión evolutiva de toda ia vida. El mismo 
conjunto pequeno de mecanismos de senalización de una célula apa- 
rece una y otra vez en muchas líneas de investigación biológica, 
desde el desarrollo embrionário hasta la acción hormonal y el câncer. 
Por ejemplo, una via de senalización interceluiar común conduce a 
ta dilatación de los vasos sanguíneos. Una vez que la serial decre- 
ce. Ia respuesta es terminada por la enzima que se muestra en viole- 
ta en la figura 11-1. También se muestra una molécula multicolor 
que bloquea la acción de la enzima y mamiene los vasos sanguíneos 
dilatados. Los compuestos inhibidores enzímáiicos como éste, por lo 
general, se prescriben para el tratamiento de enfermedades. La acción 
dei compuesto representado en colores, conocido como Viagra, se 
comentará más adelante en este capítulo. Las seriales recibidas por las 
células, ya sea originadas por otras células o por câmbios en el 
ambiente fisico, adoptan diversas foonas, induyendo la luz y el tacto. 
Sín embargo, con mayor Erecuencia, las células se comunican entre sí 
mediante seriales químicas. En este capitulo nos centramos en íos 
prineipales mecanismos por los cuales las células redben, procesan y 
responde n a senales químicas enviadas desde otras células. 


Concepto 


Las senales externas se convierten 
en respuestas dentro de la célula 

^Qué le dice una célula "que habla 1 a una célula L 'que escueha 1 
y de qué rnanera responde esta última al mensaje? Abordemos 
estas pregunias observando primero la comunicación entre micro- 
organismos, ya que estos son una ventaria al papel de la serial i- 
zación celular en la evoludón de la vida en la Tierra. 

Evolución de la senalización celular 

Un tema de “conversadón celular es el sexo, al menos, en el 
caso de la levadura Saccharomyces cerevisiae , que las personas han 
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ut i 1 i zado du ran te m i 1 en i os p a ra e Ia b o ra r pa n v vi n o y ce r ve z a . Los 
investigadores han observado que las células de esta levadura 
identificam a sus pare j as mediante la serial ización química. Existe n 
dos sexos, o tipos de apareamiento, denominados a y a (fig. 1 1- 
2» Las células dei tipo de apareamiento a secretan una serial 
denominada factor a, que puede unirse a proteínas receptoras 
específicas en las células a cercanas. Al roismo ti empo, las célu- 
las a secretan el Tacto r oq que se une a los receptores sobre Ias 
células a. Sin entrar realmente en las células, los dos íactores de 
apareamiento determinan que las células crezcan la una bacia la 
otra e induzcan otros câmbios celulares. EI resultado es la fusión, 
o apareamiento, de dos células dei tipo opuesto. La célula a/a 
nueva condene todos Io genes de ambas células originales, una 
combinadón de recursos genéticos que proporcionan ven lajas a 
los descendi entes de las células, que surge n por d i vision es celu- 
lares subsiguientes. 

tCómo es cambiada, o transdurida, la senal de apareamiento 
en la superfície de la célula de levadura en una forma que indu- 
ce la respuesia celular dei apareamiento? El proceso por el cual 
una senal sobre una superfície celular se convierte en una res- 
puesta celular es una serie de pasos denominada ví a de trans- 
ducción de senales, Muchas de estas vias se han estudiado en 
profundidad tanto en las células de levadura como en las animales. 
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A f \g. 11-2. Comuntcación entre dos células de levadura apare- 
ándose. Las células de Saccharomyces cerevisiae utilízan senales quí- 
micas para identificar células de tipo de apareamiento opuesto e iniciar 
el proceso de apareamiento. Los dos tipos de apareamiento y sus sena- 
les químicas correspondientes, o factores de apareamiento, se denomi- 
nan a y oc. 


De manera sorprendeme, los detalles moleculares de la trans- 
ducciòn de senales en la levadura y en los mamíferos son nota- 
blemente similares, a pesar de que el último ancestro común de 
estos dos grupos de organismos vi vi o hace más de mil millones 
de anos, Estas similitudes y otras descubiertas más rerientemen- 
te entre los sistemas de senal ización en las bactérias y las plantas 
sugieren que las versiones primitivas cie los mecanismos de seria- 
[ización celular empleados hoy en dia evolucionaron mucho antes 
de que. las prtmeras criaturas multice lula res apare cie ran en la 
Tierra. Los científicos creen que los mecanismos de serialLzarión 
evolucionaron p ri mero en los procariomes ancestrales y los euca- 
riontes unicelulares y luego Tueron àdoptados para nuevos usos 
por sus descendiemes multicelulares, 

Senalización local y de larga distancia 

Al igual que las células de levadura, las células de un organis- 
mo multicelular se comunicam por lo general, a través de men- 
sajeros químicos dirigidos por células que pueden o no estar 
inme d iat amente adyacentes. Las células son capaces de comuni- 
carse por contacto directo, como vimos en los capítulos 6 y 7. 
Tanto los animales como las plantas tienen uniones celulares que 
conectan directamenie los citoplasmas de células adyacentes (fig. 
11 -3a). En estos casos, las sustancias de senal ización que se 
disolvieron en el citosol pueden pasar libremente entre células 
adyacentes. Adernas, las células animales pueden comunicarse a 
través deí contacto directo entre moléculas de la superfície celu- 
lar {fig. 11-3b) Esta clase de se rial ización, denominada recono- 
dmiento intercelulai, es importante en procesos como el desarrollo 
embrionário y la respuesta inrnune. 

En mochos otros casos, las moléculas mensajems son secreta- 
das por la célula productora de senal, Algunas de ellas recorren 
solamente distancias cortas; estos reguladores locales ínfluyen 


Membranas plasmátícas 



Uniones com unieantes Ptasmodesmas entre 

entre células animales células vegetales 


{a) Uniones celulares. Tanto las células animales como las 

vegetales tienen uniones celulares que permiten a las moléculas 
pasar rápidamente entre células adyacentes sin cruzar las 
membranas plasmátícas. 



(b) fteconodmiento intercelular. Dos células de un animal pueden 
comunicarse mediante la interacción entre moléculas que se 
proyectan desde su superficie. 

a Fig, 11-3, Comunicadón por contacto directo entre células. 
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a) Senalización paracrina. Una célula secre- 
tora actúa sobre células diana cercanas des- 
cargando moléculas de un regulador local 
•por ejemplo, un factor de crecimiento) al liquido 
extraceiular 


(b) Senalización sináptica. Una célula nerviosa 
libera moléculas neurotransmisoras a una 
sinapsisy estimula la célula diana 


Senalización de larga distancia 



(c) Senalización hormonal. Las células endo- 
crinas especializadas secreta n hormonas en los 
líquidos dei cuerpo, con frecuencia en la sangre. 
Las hormonas pueden alcanzar práoti ca mente 
todas las células dei cuerpo. 


a 1 1 Comunicadòn celular loca! y de larga distancia en animales. Tanto en ia senalización local como en la de larga distancia solo las 
:e ulas diana específicas reconocen y responden a una sehai química concreta. 


sobre las células ve c inas, Un tipo de reguladores locales en los 
animales, los facton rs cie crecimiento, son com pu estos que esti- 
mulan a ias células diana cercanas para que crezcan y se mui- 
* tpliquen. Numerosas células pueden recibir y responder 
simultaneamente a Jas moléculas de factores de crecimiento pro- 
zueidos por ima sola célula vecína. Hste Lipo de senalización local 
:t animales se denomina senaliffliáôn paracrina (fig. 11 -4a). 

Ütro lipo más especializado de senalización local, 11 amada 
icfializaáón sinâptica , tiene lugar en el sistema nervioso animal 
_ na senal eléctrica a lo largo de una célula nerviosa desencade- 
ou la secreción de una senal química en forma de moléculas de 
-.eurotransmisorés. Éstas se difunden a través de la sinapsis, el 
espado estrecho entre las células nerviosas y su célula diana (en 
general, o ira célula nerviosa). El neurotransmisor estimula a la 
ceíula diana (fig* 11-4b), 

La senalización local en las plantas no se conoce bien. Debido 
sus paredes celulares, las plantas deben utilizar mecanismos 
zo dilerentes de los que funeionan localmente en los animales. 

Tanto los animales como las plantas uiilizan compuestos 
. ui micos denominados hormonas para la senalización de larga 
distancia. En Ia senalización hormonal en animales, tamblén 
onocida como senalización endocrina, algunas células especiali- 
zadas liberem moléculas de hormona en los vasos dei sistema cir- 
culatório, por los cuales viajan hasta las células diana en otras 
partes dei cuerpo (fig. 11 -4c). Las honnonas de las plantas (a 
menudo denominadas reguladores de crtrimienlo), a veces vtajan 
en vesículas, pero con mayor frecuencia alcanzan sus dianas 
movi én dose a través de las células (véase cap. 39) o por difusiòn 
a través dei aire en forma de gas, Las hormonas varian amplia- 
mente en tanxano y forma molecular, como lo hacen los regula- 
dores locales. Por ejemplo, la hormona vegetal etileno, un gas 


que promueve la maduración de frutas y ayuda a regular el cre- 
ciirüento, es un hidrocarburo de solo seis átomos (CHj que 
puede pasar a través de las paredes celulares, En contraste, la 
hormona de los mamíferos insulina, que regula los niveles de 
aziicar en la sangre, es una proteina con miles de átomos. 

La transmisión de una senal a través dei sistema nervioso lam- 
bién puede considerarse como ejemplo de senalización de larga 
distancia. Una senal eléctrica viaja a través de la longitud de una 
célula nerviosa y luego se reconvierte en una senal química que 
cruza la sinapsis hasta otra célula nerviosa. Aqui se convierte 
nuevameme en una senal eléctrica. De esta forma, una senal ner- 
viosa puede viajar a través de una serie de células nerviosas, 
Puesto que algunas células nerviosas son bastante largas, la senal 
nerviosa puede viajar grandes distancias rapidamente, desde el 
cerebro hasta la punia dei dedo gordo dei pie, por ejemplo, Este 
tipo de senalización de larga distancia se analizará en detalle en 
el capítulo 48. 

^Qué sucede coando una célula encuentra una senal? I ,a senal 
debe ser reco no c ida por una molécula receptora especifica y la 
mformación que lleva debe ser cambiada por otra forma -trans- 
ducida- dentro de la célula antes de que la célula pueda respon- 
der. El resto dei capítulo aborda este proeeso, sobre todo de Ia 
forma en que tiene lugar en las células animales. 

Las tres etapas de la senalización celular: 
presentación preliminar 

Nuestra comprensión actual de como aetúan los mensajes 
químicos a través de vias dc transducciõn de senales tiene su 
origen en el trabajo pionero de Earl W Sutherland, por cuya 
investígaciõn obtuvo el Prêmio Nobel en 1971 . Sutherland y sus 
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► Fig. 11 ‘5- Panorama general de la seria- 
liización celular. Desde la perspectiva de la 
célula que recibe el mensaje, la senalización 
celular puede dividirse en tres etapas: la recep- 
dón de senales, la transducción de senales y !a 
respuesta celular. Cuando la recepción tiene 
lugar en la membrana pl asmática, como se mues- 
tra aquf, la etapa de transducción generalmen- 
te es una via de vários pasos, en la que cada 
molécula en la vía ocasiona un cambio en la 
sjguiente molécula. La última molécula en la 
via desencadena la respuesta celular Las tres 
etapas se explican en el texto. 
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colegas de ta Uníversídad de Vanderbilt estaban investigando el 
modo en que la hormona animal epinefrina estimula la degrada- 
eiõn dei polisaoándo de almacenamienio glucógeno dentro de las 
células dei higado y de las células dei músculo esquelético. La 
degradación dei glucógeno libera el azúcar glucosa 1 -fosfato, que 
la célula convierte en glucosa 6-fosFato. Luego, la célula (una 
célula hepática, por ejemplo) puede utilizar este compuesto, un 
intermediário en ia glucólisis, para la producctón de energia. ?or 
oira parte, el compuesto puede ser despojado dei fosfato y libe- 
rado de la célula hepática a la sangre en forma de glucosa, que 
puede servir como combustíble a las células de todo el cuerpo, 
Así, un efecto de la epinefrina, que se secreta desde la glândula 
suprarrenal durante los momentos de esfuerzo físico o mental, es 
la rnoviUzadón de las reservas de combustíble. 

LI equipo de mvestigación de Suiheríand descubríó que la 
epinefrina estimula la degradación dei glucógeno al activar de 
alguna forma una enzima citosólica, la glucógeno fosforilasa, Sin 
embargo, cuando se anadió la epinefrina a una mezda en un 
tubo de ensayo que contenia la enzima y su susirato, glucógeno, 
no tu vo lugar ta degradación. La epinefrina activo a la glucóge- 
no fosforilasa solam eme cuando la hormona se agregó a una 
soludón que contenia células intactas. Este resultado le indico a 
Sutherland dos cosas. P ri mero, que la epinefrina no tnteractüa 
directamente con la enzima responsable de la degradación dei 
glucógeno; dentro de la célula debe ocurrir un paso o una serie 
de pasos intermedies. Segundo, la membrana plasmar íca está en 
cierta forma implicada en la transmisión de !a senal de ía epine- 
frina. 

El trabajo prévio de Sutherland sugirió que et proceso que 
ocurre en el extremo receptor de una conversación celular puede 
dividirse en tres etapas: recepción, transducción y respuesta 

(fig. 11-5); 

Recepción. La recepción es ta detección de la célula diana 
de una molécula senal proveniente dei exterior de la célu- 
la. Una senal química se “detecta" cuando se une a una pro- 
teína receptora ub içada en la superfície celular o dentro de 
la célula. 

Transducción* La unión de la molécula senal de alguna 
maneia altera la proteína receptora, iniciando el proceso 
de transducción La etapa de transducción convierte la 
senal en una forma que puede ocasionar una respuesta 
celular especifica. En el sistema de Sutherland, ia unión 
de la epinefrina a una proteína receptora en una membra- 


na plasmátíca de una célula hepática conduce a la actlva- 
ción de glucógeno fosforilasa. La transducción a veces 
tiene lugar en un único paso, pero con mayor frecueneia 
requiere una secuenda de câmbios en una serie de molé- 
culas: una vía de transduedón de senales . l.as moléculas de 
la vía a menudo se denominan moléculas transmisoras. 
Respuesta* En ta tercera etapa de la senalización celular, 
la senal transducida final mente desencadena una respues- 
ta celular específica. La respuesta puede ser cast cuaiquier 
actividad celular ímaginable, como la catálisis por una 
enzima (por ejemplo, ia glucógeno fosforilasa), el r e orde- 
na mi en to dei citoesqueleto o Ia activadón de genes espe- 
cíficos en el núcleo* El proceso de senalización celular 
garantiza que las actividades crudales como éstas tengan 
lugar en ias células apropiadas, en el momento apropiado 
y en coordinación con las otras células dei organismo, 
A hora exploraremos el mecanismo de la senalización 
celular con mayor detalle. 


Evaluación de conceptos 


1 „ Explique e] modo en que las células nerviosas 

propordonan ejemplos de senalización tanto local como a 
larga distancia. 

2* Cuando la epinefrina se mezda con glucógeno fosforilasa 
en un tubo de ensayo, [st genera glucosa- 1 -fosfato? 

^Por qué? 

Vêan&c kts respuestets en cl Apêndice A, 


Concepto 


Recepción: una molécula senal se 
une a una proteína receptora y la 
induce a cambiar de forma 

Cuando hab Íamos con alguien, otras personas que estãn 
cerca a veces* pueden escuchar nuestro mensaje, con conse- 


204 


u Ni d ao dos La célula 





..uencias lamentables. 5in embargo, los errores de este tipo 
rara vez suceden entre las células. Las senales emitidas por una 
cvadura a son "oídas 1 solo por sus parejas eventuales,, las célu- 
las a. De forma similar, aunque la epinefrina encuentra muchos 
lipos de células a medida que circulan en La sangre, solameme 
_iertas células diana detectan o reaccionan a la hormona. Una 
' nroteína receptora sobre o en la célula diana permite que ia célu- 
la ‘oíga” la senal y responda a ella. La molécula serial es la 
forma complementaria de un sitio específico sobre ei receptor 
v se adhiere alli, como una llave y una cerradura o un sustra- 

en el sitio catalítico de una enzima, La molécula senal se 
comporta como un ligando, el término para una molécula que 
se une especí ficamente a otra molécula, con Frecuencia una 
más grande. Por lo general, la uniõn dei ligando ocasiona que 
:na proteína receptora sufra un cambio de estructura; es decir, 
que cambie de forma. En e! caso de muchos receptores, este 
cambio de forma activa directamenie ai receptor y le permite 
imeractuar con otras moléculas celulares. En el caso de atros 
tipos dc receptores, el eíecto inmediato de la unión dei ligam 
do es ocasionar la agregaciòn de dos o más moléculas recepto- 
ras, lo que provoca episodios moleculares ulteriores dentro de 
ia célula. 

La mayoría de los receptores de senales son proteínas de la 
membrana plasmática. Otros receptores de senales, sin embar- 
t se ubican dentro de la célula, Analizaremos esto a comi- 
nuaciòn, ames de continuar con los receptores de membrana. 

Receptores intracelulares 

Las proteínas receptoras intracelulares se encuemran en el 
citoplasma o en el núcleo de las células diana. Para alcanzar 
ie receptor, un mensajero químico pasa a través de la mem- 
brana de la célula diana. Numerosas moléculas senal impor- 
tantes pueden efectuar esto debido a que son suficiente mente 
. drófobas o suficientemente pequenas para airavesar el inte- 
rior fosfolipídico de ia membrana. Estos mensajeros químicos 
hidrófobos incluyen ias hormonas esteroideas y las hormonas 
roideas de los animales. Otra senal química con un receptor 
intracelular es el óxido nítrico (NO), un gas; sus moléculas, 
que son muy pequenas, pasan rapidamente entre los fosfoíl- 
p; dos de membrana. 

El comportamiento de la testosterona es representativo de 
ias hormonas esteroideas. Secmada por las células dei testícu- 

la hormona viaja a través de la sangre y entra en las células 
por todo el cuerpo, En el citoplasma de las células diana, las 
i: nicas células que contienen moléculas receptoras para la tes- 
losterona, la hormona se une a la proteína receptora y la 
activa (fig. 11-6). Con la hormona unida, la forma activa de 
ia proteína receptora entra en el núcleo y activa a genes 
. specííicós que controlan las características dei sexo mascu- 
lino* 

iCõmo activa el complejo receptor de hormonas a los genes? 
Recuerde que los genes en el DNA de una célula luneionan al 
ser transcritos y procesados en RN A mensajero (mRNA), el 
,uat abandona el núcleo y es traducido por los ribosomas en 
el citoplasma (fig. 5-25). Las proteínas específicas denomina- 
das jactares dc Lranscripciòn controlan cuáles son los genes que 
se actívan, es decir, qué genes son transcritos a mRNA en una 
célula concreta en un momento particular, Eí receptor de tes- 
tosterona, cuando se activa, actúa como factor de transcrip- 
ción, que activa a los genes específicos. 

A1 actuar como factor de transcripcíón, el receptor de tes- 
tosterona por si mismo lleva a cabo la transducción completa 
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A Fig. 11-6. La hormona esteroidea interactuando con un recep- 
tor intracelular. 


de la senal La mayoría de los oiros receptores intracelulares fun- 
cionan de la misma forma, aunque muchos de ellos ya se encuen- 
tran en el núcleo antes que la molécula senal íos alcance (un 
ejemplo es el receptor de la hormona tiroidea). Es imeresan- 
te ver que muchas de esias proteínas receptoras son similares 
desde el pum o de vista estruaural, lo que sugiere una rela- 
ción evolutiva. Observaremos con mayor dçtalle las hormo- 
nas con receptores intracelulares en el capitulo 45. 

Receptores en la membrana plasmática 

La mayoría de las moléculas seriai solubles en agua se unen 
a sitias específicos sobre proteínas receptoras embebidas en la 
membrana plasmática de las células. Este receptor transmite 
mformación desde el medio extracelular hacía el interior de la 
célula, cambiando de Forma o agregãndose cuando un ligando 
especifico se une a él. Podemos observar cómo trabajan los recep- 
tores de la membrana temendo en cuenta tres tipos principa- 
les: los receptores asociados a la proteína G r los receptores 
ürosincinasa y los receptores asociados a canales iónicos. Estos 
receptores se estudian y se ilustran en la figura 11-7 en las 
tres páginas siguienies; por favor estudie esta figura antes de 
continuar. 
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Figura 11-7 


de los receptores de membrana 


RECEPTORES ASOCIADOS A LA PROTEÍNA G 


bilio de ü r uón de senal Un receptor asociado a protel- 


Um gran família de proLetoas receptora^ eucariontes tienen esta 
estrucLura secundaria, en la que el único polipêptido, representado aqui 


na G es un receptor de la mem- 
brana plasmátíea que funcio- 
na con la aymia de una prote- 
ína denominada proteína G. 
Muchas moléculas serial dife- 
rentes utilizar receptores aco- 
plados a una proteína G, entre 
ellos, los factores de aparea- 
míento de la kvadura, la epíne- 
frina y muchas otras hormonas 
y neurotransmisores. Estos 
receptores várían en cuanto a 
sus sítios de unión para reco- 
nocer moléculas serial y para 
reconocer diferentes proteínas G dentro de la célula. No obstante, iodos los 
receptores asoeiados a proteínas G son notabl emente similares en su estmic- 
tura. Cada uno tiene siete hélices tx atravesando la membrana, como se 
muestra amba. 


como una cinta, tiene siete hélices íx, representadas como cilindros y 
dibujadas en liilera para mayor claridad. Hay asas específicas entre las 
hélices forman sítios de unión para seftales y moléculas de la proteína G. 

Los sistemas receptores asoeiados a una proteína G son extremadamen- 
te comines y diversos en sus funciones, que induyen papeies en el desa- 
rrollo embrionário y la recepdõn sensoriaL F.n los seres humanos, por 
ejemplo, tanto la visión como el olfato dependeu de esas proteínas. Las 
similitudes en la estruetura entre las proteínas G y los receptores asoeiados 
a proteína G de los organismos modernos sugieren que las proteínas G y 
los receptores asoeiados evoludonaron muy tempranamente. 

Los sistemas de proteína G estãn m vo lucra d os en muchas enferme- 
dades humanas, incluídas las inlecdones bactéria nas. Las bactérias cau- 
santes dcl cólera, la tos ferina (tos convulsa) y el botulismo, entre otras, 
enferman a sus vfetunas al producir toxinas que imeríieren con la furt- 
ei ón de la proteína G. los íarmacó lagos a hora saben que el 60% de 
todas las medicinas utilizadas hoy en dia ejercen sus accíones ínfhiyen- 
do en las vias de la proteína G. 



Segmento 


que interaetúa 
con las proteínas G 


Receptores asoeiados a proteínas G 



Proteína G 

CITOPLASMA (inactiva) 


Enzima 

Receptor ^Molécula senal inactiva 



Ugeramente unida al lado citoplasmático de la membrana, la 
proteína G funciona como un interruptor molecular que está 
encendido o apagado, según cual de los dos nudeótidos guanina 
esté adherido, GDP o GTP, de allí e! término proteína G fel GTP, o 
guanosína trifosfato, es similar al ATP)„ Cuando ef GDP esté unido a 
fa proteína G, como se muestra arriba, ésta se encuentra inactiva. El 
receptor y la proteína G trabajan junto a otra proteína, 
generalmente, una enzima. 



Cuando la molécula senal apropiada se une al lado extracelular dei 
receptor, el receptor se activa y cambia de forma. Su lado 
citoplasmático se une a una proteína G inactiva y ocasiona que un 
GTP desplace al GDP. Esto activa a la proteína G. 



Respuesta celular 

La proteína G activada se d i soei a dei receptor y se difunde a lo 
largo de la membrana, luego se une a una enzima y altera su 
actividad. Cuando la enzima está activada puede desencadenar el 
siguiente paso en una via que conduce a una respuesta celular. 


i v % 16 h Br.- *r, -J Mi- . à \ i ü & v £1 * d 

Los câmbios en la enzima y en la proteína G son solo temporales 
debido a que la proteína G también funciona como una enzima 
GTPasa y pronto bidroliza su GTP unido a GDP. Ahora nuevamente 
inactiva, la proteína G deja a la enzima, que regresa a su estado 
original. La proteína G ahora está disponible para ser reutilizada. La 
función GTPasa de la proteina G permite que la vía se apague 
rapidamente cuando la molécula serial deja de estar presente. 
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RECEPTOR TIROSINCINASA 


- receptor tirosincinasa puede desmcadenar más de um vía de trans- 
ducción de seftaies a la vez y ayudar a la célula a regular y coordinar 
~ machos aspectos dei crecimieáto celular y de la reproducción celular. 
Este receptor pertenece a una d ase importante de receptores de la mem- 
r.m;j plasmâtica caracterizados por lener actividad enztmática. Una 
es una enzima que ca ta li za la transferencia de grupos fosfato. La 
pane de la proteína receptora que se extiende bacia el citoplasma fum 
:ona como una enzima, denominada tirosincinasa, que caializa la trans- 
. renda de un grupo fosfato de! ATP al aminoãcido tirosína sobre una 


proteína dei sus trato, Asi t los receptores tirosincinasa son receptores de 
membrana que unen Fosfatos a las lirosinas. 

Un eomplejo receptor tirosincinasa puede activar diez o más vias de 
Lransducción y respuestas celulares diferentes. La capacidad de un solo 
episodio de uniòn dei ligando para desencadenar tantas vias es una dife- 
rencia clave entre los receptores tirosincinasa y los receptores acoplados 
a proteína G. Los receptores tirosincinasa anómalos que se dimerizan 
incluso en ausência de moléculas serial pueden contribuir a ciertos tipos 
de câncer. 



Molécula 
sehaf 


Hélice a en la 
membrana 


Tírosínas 


Sitio de unlón de ta serial 


Proteínas receptoras 
tirosincinasa 

IITOPLASMA (mono meros inaetivos) 



Mochos receptores tirosincinasa tienen la estructura descrita 
esquemática mente aqui. Antes de que la molécula sehal se una r los 
receptores existen como polipéptidos individuales. Nótese que cada 
uno tiene un sitio de uníón para la serial extracelulaq una hélice 
que atravíesa 3a membrana y una cola intracelular que contiene 
multiples tirosinas. 


La unión de una molécula sehal (como un factor de credmiento) 
determina que dos polipéptidos receptores se asocíen 
estrecha mente entre si para formar un dímero (dimerización). 






Regiones tirosincinasa 
activadas (dímero no 
fosforilado) 


Receptor tirosincinasa 
co m pi eta m e n te acti va d o 
(dímero fosforilado) 


La dimerización activa la región tirosincinasa de cada polipéptido; 
cada tirosincinasa agrega un fosfato de una molécula de ATP a la 
tirosína sobre la cola dei otro polipéptido. 



Una vez que la proteína receptora está completamente activada, es 

reconocida por tas proteínas transmisoras específicas dentro de la 

célula. Cada una de estas proteínas se une a una tirosína 

fosforilada específica, para atravesar un cambio estructura! 

resultante que activa la proteína unida, Cada proteína activada 

desencadena una vía de transducción, que conduce a una 

respuesta celular. - . , . 

Cònímua en la próxima pagina 


capítulo 11 Comimicadón celular 207 



Figura 11-7 (contiriuaciòri) 

de los receptores 
de membrana 

RECEPTORES ASOCIADOS A CANALES IÓNICOS 


Un canal iónico regulado por ligando es un tipo de receptor de mem- 
brana, una región que puede actuar como “entrada 11 cuando eí recep- 
tor cambia de forma. Cuando una molécula senal se une como un 
ligando a la proteína receptora, la entrada se abre o se cierra, penni- 
tiendo o bloqueando el Elujo de iones específicos, como Na + o Ca 2 * s a 
través de un canal en el receptor, Al igual que los otros receptores que 
abordamos, estas proteínas unen al ligando en un sitio específico sobre 
su lado extracelular, 

0 Aqui se muestra un 
receptor asodado a 
un canal iónico 
regulado por 
ligando que 
permanece cerrado 
hasta que un 
ligando se une a él. 


© Cuando el ligando 
se une al receptor y 
la entrada se abre, 
iones específicos 
pueden fluir a través 
dei canal y cambiar 
rápida mente la 
concentra ció n de 
ese ion en particular 
dentro de la célula. 
Este cambio puede 
afectar directa mente 
la actividad de la 
célula en cierta 
forma, 

Cuando el ligando 
se d i soei a de este 
receptor, la entrada 
se derra y los iones 
no entran más a la 
célula. 


Los canales iónicos regulados por ligando son muy importantes en el 
sistema nervioso, Por ejemplo, las moléculas neurotransmi soías libe- 
radas en una sinapsis entre dos células nerviosas (íig. 1 1 -4b) se unen 
como ligandos a los canales iónicos sobre la célula receptora y deter- 
mman que los canales se abran. Los iones fiuyen y desencadenan una 
senal eléctrica que se propaga a lo largo de la longitud de la célula 
receptora, Algunos canales iónicos regulados son controlados por 
senal es eléctricas en lugar de Lgandos: estos canales iónicos regulados 
por voltaje también son cruciales para el funcionamiemo dei sistema 
nervioso, como comentaremos en el capitulo 48. 
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por ligando 
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celular 
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Evaliiacion de conceplos 


L El factor de crecímiento nervioso (NGF) es una molé- 
cula senal sóluhle en agua, »Cree que el receptor para 
eí NGF es intracelular o estã en la membrana 
plasmátíca? 

Véafise /as respuesms en eí Apêndice A, 


Concepto 


Transducción: las cascadas de 
hiteracciones moleculares transmiten 
senales desde los receptores hacia 
las moléculas diana en el interior 
de la célula 


Cuando los receptores de senales son proteínas de la mem- 
brana pl asmática, como la mayoría de las que hemos comen- 
tado, la etapa de transducción de la senalízación celular 
generalmente es una vía de múltiples pasos. Un beneficio de 
esta via es la posibilidad de amplificar enormemente una 
senal. Si algunas de las moléculas en una vía transmiten la senal 
a múltiples moléculas dei siguiente componente en la serie, el 
resultado puede ser un enorme número de moléculas activa- 
das al final de ía vía. En otras palabras, un pequeno número 
de moléculas senal extracelulares pueden producir una res- 
puesta celular enorme. Más aurq las vias de múltiples pasos 
propordonan más oportunidades para la coordinación y la 
regulacióu que los sistemas más simples, como trataremos 
más tarde. 


Vias de transducción de senales 

La unión de una molécula senal específica a un receptor en 
la membrana plasmãtica desencadena el primer paso en la 
cadena de imeracciones moleculares -la vía de transducción 
de senales- que conduce a una respuesta particular dentro de 
la célula, Al igual que una serie de fichas de dominó, el recep- 
tor activado por la senal activa a otra proteína, que activa a 
otra molécula y así sucesivamente, hasta que se activa la pro- 
teína que produce la respuesta celular final. Las moléculas que 
transmiten una senal desde el receptor hasta la respuesta, que 
en este libro denominamos moléculas transmisoras, son en su 
mayoría proteínas, La interaedón de proteínas es un tema 
importante de la senalízación celular. De hecho, la interaedón 
proteica es un tema unificador de toda la regulación a nível 
celular, 

Tenga en mente que la molécula senal original no pasa fisi- 
camente a lo largo de una vía de senalízación; en la mayoría de 
los casos, ni siquiera entra jamãs en la célula, Cuando décimos 
que la senal es transmitida a lo largo de una vía queremos 
decír que se pasa cierta información. En cada paso, ia senal es 
transducida a una forma diferente, por lo general un cambio 
de estructura de la proteína, Muy a menudo, el cambio de 
estructura es ocasionado por la fosforilacíón. 
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Fosforiiación y defosforilación proteica 

En los capítulos prévios introdujimos el concepto de aaí- 
vación de una proteína mediante la adiei ón de uno o más 
grupos fosfato a ella (fig. S-l I). En la figura 11-7 vimos el 
modo en que la fosforiiación se ve implicada en la activación 
de los receptores urosincinasa. De hecho, la fosforiiación y ia 
defosforilación de proteínas es un mecanismo celular arnplta- 
mente difundido para regular la actividad proteica. El nom- 
bre general de una enzima que transfiere grupos fos latos 
desde eí AT P a una proteína es proteincinasa. Recuerde que 
los receptores urosincinasa fosforilan oiros monómeros de los 
receptores tirosincinasa- Sin embargo, la mayoría de tas pro- 
".eincinasas citopl asmáticas actüan sobre proteínas diferentes. 
Otra dlstincíón es que la mayoría de las proteincinasas cito- 
T asmáticas fosforilan el aminoácido sehna o treonina, en 
ugar de la ti resina. Estas serin/treomneinasas parti cipan 


ampl iamente en las vias de senalizaeión de animales, plantas 
y hongos. 

Muchas de las moléculas transmisoras en Ias vias de trans^ 
ducción de senales son proteincinasas y con frecuenda actúan 
sobre otras proteincinasas en la via, l.a figura 11-8 ilustra una 
via hipotética que com iene tres proteincinasas diferentes, que 
crean una "cascada de fosforiiación", Esta secuencía es similar a 
muchas vias conocidas, entre ellas* las desencadenadas en la 
kvadura mediante factores de apareamiento y en las células ani- 
males por muehos factores de credmiento. La seíiaí se transmite 
mediante una cascada de fosforilaciones proteicas, cada una de 
las cuales induee un cambio estmctural. Cada cambio estruetu- 
ral es resultado de la interacción de los grupos fosfato recien te- 
mente agregados con aminoácidos carga dos o polares (fig. 5-17). 
El agregado de grupos fosfato a menudo cambia ima proteína de 
una forma inactiva a una forma activa (aunqtie, en otros casos, la 
fosforiiación dísmmuye la actividad de la proteína). 


Molécula serial 






Molécula 


Una molécula transmisora 
activa a !a proteindnasa 1 . 



La proteindnasa 1 activa 
transfiere un fosfata dei AT P 
a una molécula inactiva de 
proteindnasa 2 y así activa 
esta segunda cinasa. 





Las enzimas llamadas 
proteinfosfatasas (PP) 
catalizan la eliminarión 
de grupos fosfato de las 
proteínas, lo que las torna 
ínactivas y dísponibles para 
ser reutilizadas. 



La proteindnasa 2 activa 
luego cataliza Ia fosforiiación 
(y activación) de la 
proteindnasa 3. 


Por último, !a 
proteindnasa 3 activa 
fosforila una proteína 
(rosa) que genera la 
respuesta celular a la sehaL 


Proteína 
activa 


Respuesta 

celular 


4 Fig. n-8. Una cascada de fosforiiación* En una cascada de fosforiiación se fosforilan de una en una diferentes moléculas en una vía, donde 
:aaa molécula agrega un grupo fosfato a la siguiente. Las for mas activa e inactiva de cada proteína eslãn representadas por diferentes formas que 
acuerdan que la activación se asocia, por lo general, con un cambio conformadonal molecular. 
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Las proteíncinasas tienen una importância fundamentai. 
Se cree que alrededor de! 2% de nuestros genes codifican 
proteína nasas, Una sola célula puede tener cientos de dife- 
rentes tipos, cada uno específico de una proteína sustrato 
diferente. Juntas probablemente regulan una gran proporción 
de las miles de proteínas en una célula. Entre estas se encuen- 
tran la mayoría de las proteínas que, a su vez, regulan la repro- 
duccidn celular. La actividad anormal de esta cinasa puede 
ocasionar un credmiento celular anormal y contribuir al 
desarrollo dei câncer. 

Igualmente importantes en la cascada de fosforilación son 3 as 
prole m fosfatasas, enzimas que pueden eliminar rápidamente 
grupos losfatos de las proteínas, en un proceso denominado 
defosforilaciõm Al defosforilar y, por tanto, inactivar las proteínas 
cinasas, las fosfatasas proporcionan el mecanismo para desacLÍvar 
la vía de transducción de sen ales cuando la serial inicial ya no 
está presente. Las fosfatasas también dejan a las proteincina- 
sas disponibles para la reutilización, lo que permite a la célu- 
la responder nuevamente a una serial extracelular. En cualquier 
momento concreto, la actividad de una proteína regulada por 
fosforilación depende dei balance en la célula entre las molécu- 
las cinasas activas y las moléculas fosfatasa activas. El sistema de 
íosforila c lo n/ de fosforil ado n actúa como un interruptor molecu- 
lar en la célula, encendiendo o apagando actividades cuando son 
requeridas. 

Moléculas pequenas e tones como 
segundos mensajeros 

No todos los componentes de las vias de transducción de 
senales son proteínas. Muchas vias de senalízación también 
involucran a pequenas moléculas no proteicas solubles en agua 
o iones denominados segundos mensajeros (la molécula senal 
extracelular que se une al receptor de la membrana es un “pri- 
me r mensajero 1 ' de la via). Debido a que los segundos mensaje- 
ros son pequenos y solubles en agua, pueden esparcirse con 
rapidez a través de toda la célula por difusíón, Por ejemplo, 
como veremos en breve, la molécula que transporta la senal ini- 
ciada por la epinefrina desde la membrana plasmática de una 
célula hepática o muscular bacia el interior de ia célula, donde 
produce ía degradacion dei glucógeno, es un segundo mensaje- 
ro 11 amado AMR Los segundos mensajeros participan en vias 
iniciadas tanto por los receptores acoplados a una proteína G 


como por receptores tirosincinasas. Los dos segundos mensaje- 
ros más ampl iamente utilizados son el AMP cíclico y los iones 
caldo, Ca 2 d Una gran variedad de proteínas transmisoras son 
sensibles a la concentración citosólica de uno u otro de estos 
se gu n d os me n sa j e ros . 

AMP adiço 

Una vez que Earl Sutherland establedó que la epinefrina de 
alguna forma causaba la degradacion dei glucógeno sin pasar a 
través de la membrana plasmática, comenzõ la büsqueda de 
los segundos mensajeros (este investigador acunó el término) 
que transmiten la senal desde la membrana plasmática hasta la 
maquinaria metabólica en el citoplasma. 

Sutherland encontro que la unión de la epinefrina a la mem- 
brana plasmática de una célula hepática eleva la concentración 
citosólica de un compuesto denominado monofosfato cíclico 
de adenosina, abreviado AMP cíclico o cAMP (fig. 11-9) 
Una enzima embebida en la membrana plasmática, ta adenila- 
to ciclasa, convierte el ATP en cAMP en respuesta a una senal 
extracelular, en este caso, la epinefrina. Pero la epinefrina no 
estimula a la adenifato ciclasa direc lamente. Cuando la epine- 
frina I itera de la célula se une a una proteína receptora especí- 
fica, la proteína activa la adenilato ciclasa, que a su vez puede 
catai izar la síntesis de muchas moléculas de cAMP De esta 
forma, la concentración celular normal de cAMP puede 
aumentar veinte veces en cuestión de segundos El cAMP 
transmite la senal al citoplasma. Esta no persiste mueho ti em- 
po en ausência de la hormona, debido a que otra enzima, I la- 
ma d a fosfodi este rasa, convierte el cAMP en AMP Se requiere 
otro incremento súbito de epinefrina para aumentar la con- 
centración citosólica de cAMP de nuevo. 

Investigaciones posteriores revelaron que 3a epinefrina solo 
es una de muchas hormonas y otras moléculas senal que desen- 
eadenan la formadõn de cAME También trajo a la luz a los 
otros componentes de. las vias dei cAMP inclu vendo a las pro- 
teínas G, receptores asoeíados a proteína G y proteíncinasas 
(fíg, n 10) Generalmente, el efecto inmediato dei cAMP es 
la activación de una serin/treonmcmasa denominada proíemà- 
nasci A. Luego, la cinasa activada íosforila a otras proteínas, de 
acuerdo con el tipo celular (la vía completa para la estimula* 
ción de la degradacion dei glucógeno por la epinefrina se 
muestra más adeiante en la figura 11 - 13). 



A Fig* 11-9. AMR cíclico, El segundo mensajero AMP cíclico (cAMP) se elabora a partir de ATP por medio de la adenííato ciclasa, una enzima embe- 
bida en la membrana plasmática. El AMP cíclico se inactiva por la fosfodiesterasa, una enzima que lo convierte en AMR 
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Primer mensajero 

(molécula senal 
como epmefrina) 

Proteína G 


Receptor acoplado 
a proteína G 


▲ Fig. 11-10. cAMP como 
segundo mensajero en una vía 
se senaNzactón de la proteína 

G. El primer mensajero activa a un 
receptor asociado a proteína 6 r la 
que activa a una proteína G espe- 
cifica. A su vez, !a proteína G atti- 
. a : a adenilato dclasa, que cataliza 
ta conversión de ATP en cAMR El 
:AMP activa a otra proteína, gene- 
ral mente, una proterndnasa A. 
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L y^~ X 

Protein- 
d nas a A 


R es pu estas celulares 


Oiros sistemas de la proteína G que mhiben a la adenililci- 
;Iasa proporcionar* regulación adicional dei nietabolismo de 
.3 célula. En estos sistemas, una molécula serial diferente acti- 
3 un receptor diferente, el cual activa a una proteína G ínlií- 
tidora . 

Ahora que conocemos la función dei cAMP en la vía de 
.nauzacion de la proteína G podemos explicar con detalíe 
molecular como ciertos microorganismos causan enfermedad. 
.icnsidérese el cólera, una enfermedad que con frecneticia es 
epidêmica en lugares donde el abaste cimtenro de agua está con- 
taminado con heces humanas. La gente adquiere k bactéria dei 
. . era, Vibno chalerae , al tomar agua contaminada. La bactéria 
coloniza el revesti rniento dei intestino delgado y produce una 
' jxina. La toxina dei cólera es una enzima que modifica qub 
ncamente a una proteína G implicada en ta regulación de la 
- ; v la secrecion de agua. Debido a que la proteína G modifi- 
-3. ia es incapaz de hidrotízar el GTP a GDP, permanece blo- 
queada en su forma activa y estimula de manera continua ia 
dkboración de cAMP por parte de la adenilato ciclasa. Las altas 
c incentradones de cAMP resultantes ocasionan que las células 
intestinales secreten grandes cant idades de agua y sales en los 
ir testinos. Una persona infectada desarrolk en breve una abun- 
zante diarrea y si no se trata puede morir por perdida de agua 
\ sales. 

Nuestra comprensión de las vias de sehalízaciõn que afec- 
al AMP cíclico o a los mensajeros relacionados ha permiti- 
do desarrollar tratam lentos para deitas enfermedades en seres 
humanos. Una de estas vias emplea GMPcídko, o cGMP\ como 
molécula de senalizaciõn; sus efectos incluyen la relajación de 
..if células musculares lisas en las paredes arteriales, Un 
: mpuesto que inhibe la hidrólisis de cGMP a GMP, prolon- 
: ido la senal, fue prescrito al principio para la angina de 
pecho debido a que incrementa el flujo de sangre hacia el mús- 
culo cardíaco. Con nombre comercial de Vi agra (fíg. 11-1), 
esLê compuesto se utiliza ampliamente en la actualidad en el 
iraiamientp. de Ia disfundón eréctil. Viagra provoca la dilata- 
:iõn de 3 os vasos sanguíneos, lo que incrementa el flujo san- 


guíneo hacia d pene y optimiza las condiciones fisiológicas de 
las erecciones. 

Los i oitos oi leio y d inositol íns/os/nfo (IFj 

Muchas moléculas senal de animales, entre dias, los neuro- 
iransmí sores, los íactores de crecimiento y algunas hormonas, 
producen respuestas en sus células diana a través de las vias de 
transducciõn de sehales que incrementan la concentración cito- 
sólica de iones caldo (Ca 2+ ), El cálcio se utiliza incluso más que 
el cAMP corno segundo mensajero. El incremento de la concen- 
tración ciiosólíca de Ca 2+ ocasiona muchas respuestas en las 
células animales, incluídas la contracción de las células muscula- 
res, la secrecion de ciertas sustancias y la división celular. En las 
células vegetal es, un amplio espectro de estímulos hormonales y 
ambientales puede ocasionar breves incrementos en la concen- 
tración citosol íca de Ca 2+ y desencadenar diversas vias de sena- 
lización, como !a via para el floredmiento en respuesta a la luz 
(fig. 39-4), Las células emplean el Ca z+ como segundo mensaje- 
ro tanto en las vias de la proteína G como en las dei receptor tiro- 
sincinasa, 

Aunque las células siempre contienen iones Ca 2+ , este ion 
puede funcionar como un segundo mensajero debido a que su 
concentración en el citosol normalmente es mucho menor que 
la concentración fuera de la célula (fig. 11-11). De hecho, el 
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A Fig. 11-11. Mantenimíento de las concentradones de iones 
cálcio en una célula animal. Por lo general la concentración de Ca 2+ 
en el citosol es mucho menor (azul claro) que en el líquido extraceluiar 
y el RE (azul más oscuro). Las bombas de proteínas en la membrana 
plasmáttca y la membrana dei RE r aedonadas por AIR bombean ei Ca* + 
desde eJ citosol hacia el liquido extraceluiar y la luz dei RE, Las bombas 
mitocondriales, conduddas por quimiósmosis (vêase cap. 9), movilizan 
el Ca z+ hacia dentro de la mitocondria cuando el nive! de caldo en el 
citosol aumenta de manera significativa. 
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► Fig. 11-12, Cálcio e IP 5 en las vias de 
senalización. Los tones cálcio (Ca 2+ ) y el 
inositol trifosfato (IP^) fundonan como segun- 
dos mensajeros en mucbas vias de transduc- 
ción de senales. En esta figura, el proceso 
se inicia por la unión de una molécula senal 
a un receptor acoplado a proteína G. Un 
receptor tirosincjnasa también puede ini- 
ciar esta vía a! activar la fosfolipasa C. 


© Una molécula senal se une a @ La fosfolipasa C escinde un fos- © El DAG funciona 
un receptor, lo que conduce a folípidü de la membrana plasmá- como segundo men- 

3a actívadón de la fosfolipasa C. tica denominado PIP 2 ,en DAG e IP 3 sajero en otras vias. 
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(prímer mensajero) 
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Proteína G 
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Receptor acoplado 
a proteína G 


Fosfolipasa C 


Retículo 

en do plasm ático 
(RE) 


CITOSOL 




nível de en la sangre y en los líqui- 
dos extraeelulares de un animal con ire- 
cuencia excede el dei citosol en más de 
10 000 veces. Los iones cálcio se tians- 
portan act ivamente fuera de la célula y 
se imponan act iva mente desde el rito- 
sol hasta d interior dei retículo endo- 
plasmátíco (y en der tas condiciones s 
a la míiocondria y a los cloroplastos) 
mediante bombas proteicas (fig, 11- 
11). Como resultado, la concentración 
de cálcio en el RH es generalmente mucho 
mayor que la dei citosol. Debído a que 
el nível de cálcio eitosólico es bajo, un 
pequeno cambio en los números abso- 
lutos de iones representa un cambio de 
porcentaje relativamente grande en la 
concentración de cálcio, 

En respuesta a una senal transmitida 
por una ria de transduccion de senales, 
el nivel de cálcio dtosõlico puede de- 
varse, general mente, mediante un meca- 
nismo que libera Ca 2+ a partir dei RE de 

las células. Las rias que producen Liberaciõn de cálcio además 
afectan a otros segundos mensajeros, el inositol trifosfato (IP 3 ) 
y el ctiacilglicerol (DAG). Estos dos mensajeros son producidos 
por escisión de un cierto tipo de fosfòlípido en la membrana 
plasmáüea. i .a figura 11-12 muestra el modo en que esto Liene 
lugar y la manera en que el IP, estimula la liberaciõn de cálcio 
desde el RE. De b ido a que el IP 3 actúa antes que el cálcio en estas 
rias, el cálcio puede considera rse como un Ll te rcer mensajero”, Sin 
embargo, los científicos utilizan el término segundo mensajero 
para todos los componentes no proteicos de las vias de trans- 
ducción de senales. 



(segundo mensajero) 
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regulado por IP 3 
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Ca 2+ 
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Diversas 
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celulares 


0 El 1 P 3 se difunde rapidamen- 
te a través de! citosol y se une a 
un canal de caldo regulado por 
IP 3 en la membrana dei RE; 
ef lo determina que se abra. 


© Los iones cálcio fluyen fue- 
ra dei RE (a favor de su gra- 
diente de concentración) y 
elevan el nivel de Ca 2+ en el 
citosol. 




0 Los iones caldo ac- 
tivan !a siguiente pro- 
teína en una o más 
vias de senalización. 


Concepto 


Respuesta: la senalización celular 
conduce a la regulación de las 
actividades citoplasmáticas 
o a la transcripción 


Evaluación de conceptos 


L íQtté es una proteincinasa y cuãl es su funciõn eu una 
via de Lransducdón de senales? 

2. Guando una via de transduccion de senales afecta una 
cascada de fosforiladõn. |cómo se elimina k respuesta 
de la célula? 

3. Al actívarse la fosfolipasa C por k unión d d ligando a un 
receptor, iquê efecio tiéne el canal de cálcio regulado por 
IP 3 sobre k concentración de Ca 2+ en el citosol? 

Véanse im respuestas en e.I Apêndice A + 


Ahora estudiaremos con mayor profundidad la respuesta pos- 
terior de La célula ante una senal extracclular, lo que algunos 
investigadores llaman la “respuesta de salida”. <jCuál es la na lu- 
rai eza dei paso final en una ria de senalización? 

Respuestas citoplasma tica y nuclear 

En última instancia, una vía de transduccion de senales con- 
duce a la regulación de una o más actividades celulares. La res- 
puesta puede tener lugar en el citoplasma 0 bíen implicar acción 
en el núcleo, 

En el citoplasma, una senal puede ocasionar, por ejemplo, 
la apertura o el cierre de un canal ionico en la membrana 
plasmática o un cambio en d metabolismo celular Como ya 
vimos, la respuesta de las células hepáticas a la senalización 
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por pane de ia hormona epmefnna aynda a regular el metabo- 
lismo de energia celular, El paso final en la via de senalización 
j ciiva la enzima que cataliza la degradación dei glucógeno. La 
figura 1 1-13 muestra la vía completa que conduce a la libe- 
raciõn de glucosa 1 -fosfato a partir dei glucógeno. Nótese que, 
en cada paso, la respuesta se amplifica, como veremos más 
' arde. 

Muchas otras vias de senalización no regulan la activiàad de 
enzimas sino la siníem de enzimas u otras proteínas, por lo 
zeneral, activando o desactivando genes específicos en el núcleo. 
\1 igual que un receptor esteroide activado (fig. 11-6), la molé- 
; ula activada en último lugar en una via de senalización puede 
funcionar como un factor de transcripción. La figura 11-14 
muestra un ejemplo en el cuai una via de senalización activa, 
un factor de transcripción que activa un gen. La respuesta a la 
senal dei factor de crecimiento es la sintesis de mRNA, que se 


traducirá en el citoplasma en una proteína específica. En otros 
casos, el factor de transcripción puede regular el gen apagán- 
dolo, Con frecuencia, un factor de transcripción regula vários 
genes diferentes. 

Todos los tipos diferentes de receptores de senales y molécu- 
las transmisoras pre sentados en este capitulo parti cipan en diver- 
sas vías reguladoras de genes, al igual que en vias que conducen 
a otros tipos de respu estas. Los niensajeros moleculares que pro- 
ducen respuestas de regulación de genes incluyen factores de 
crecimiento y cienas hormonas vegetales y animales. El mal fun- 
cionam iento de ias vías de los factores de crecimiento, como en 
la figura 11-14, puede contribuir al desarrollo de câncer, como 
veremos en el capitulo 19. 

Sintonización fina de Ia respuesta 

^Por qué con frecuencia hay tantos pasos entre un suceso de 
senalización en la superfície celular y la respuesta celular? Como 
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á Fig. 11-13, Respuesta dtoplasmática a una senal: estimulación 
de ia degradación dei glucógeno por [a epinefrina. En este sistema 
:e senalización, la hormona epinefrina actúa a través de un receptor 
asociado a una proteína G para activar una sucesiôn de moléculas 
uansmisoras, entre eilas cAMP y dos proteincínasas (véase también fig. 
' 1-1 G). La proteína final a ser activada es Ja enzima glucógeno fosfori- 
asa r que libera unidades de glucosa- 1 -fosfato dei glucógeno. Esta vía 
a mplifica la senal hormonal debido a que una proteína receptora puede 
activar alrededor de 100 moléculas de proteína G y cada enzima de la 
<ta puede actuar sobre muchas moléculas de su sustrato, la siguiente 
molécula en la cascada. El número de moléculas activadas que se da 
para cada paso es aproximado. 
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A Fig. 11-14. Respuestas nucleares a una senal: actívacíón de 
un gen específico por un factor de crecimiento. Este diagrama es 
una representadón simplificada de una vía de senalización típica que 
conduce a la regulación de la activídad de los genes en el núcleo celu- 
lar, La molécula senal inicial, un regulador local denominado factor de 
crecimiento, desencadena la cascada de fosforíladón (las moléculas 
de ATP que sirven como fuentes de fosfato no se muestran). Una vez 
fosforiladas, la última cinasa en la secuenda entra en et núcleo y alií 
activa a una proteína reguladora de genes, un factor de transcripción., 
Esta proteína estimula un gen específico de forma que se sintetiza un 
mRNA, que luego dirige la síntesis de una proteína particular en el 
citoplasma. 
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se menciona con anterioridad, las vias de senalizaciõn con una 
muhiplicidad de pasos tienen dos benefícios 11t5portant.es: ampli- 
fica n la senal (y por tanto, la respuesta) y coniribuyen a la espe- 
cificidad de respuesta. 


Aiiipii/iracldn íÍc la serio 1 

Las cascadas de enzimas elaboradas amplifican la respues- 
ta de la célula a una senal. En cada paso catalítico de la cas- 
cada, el número de productos activados es tnucho mayor que 
en e! paso precedente. Por ejemplo, en la vía desencadenada 
por epinefrina en la figura 11-13, cada molécula de adenilato 
ciclasa cataliza la formacíón de tnuchas moléculas de cAMP, 
cada molécula de proteincinasa A cataliza la formacíón de 
muchas moléculas de cAMP, cada molécula de proteincinasa A 
fosforila muchas moléculas de la siguiente cinasa y así sucesi- 
vam ente. Eí eíecto de aniplificactón provietie dei hecho de 
que estas proteínas persiste n de forma activa lo suficiente para 
procesar numerosas moléculas de sustrato antes de que se 
vuelvan in activas nuevamente. Como resultado de. la amplifi- 
cación de senales, un pequeno número de moléculas de epi- 
nefrina que se une a los receptores sobre la superfície de una 
célula hepática 0 muscular puede inducir a !.a liberaciõn de 
ciemos de millones de moléculas de glueosa a partir dei glu- 
cógeno. 

La especificidad de la senalizaciõn celular 

Considere dos células diferentes en su cuerpo; una célula 
hepática y una célula muscular cardíaca, por ejemplo. Ambas 
están en contacto con la drculaciõn sanguínea y, por tanto, 
estãn expuestas constantemente a muchas moléculas hormo- 
nales diferentes, al igual que a reguladores iocales secretados 
por células cercanas. Aun así, la célula hepática responde a 
algunas senal es pero ignora otras y lo mismo sucede en el caso 
de la célula cardíaca. Y al.gunos tipos de senales desencadenan 
respuestas en ambas células, si bien respuestas diferentes. Por 
ejemplo, la epinefrina estimula a la célula hepática a que degra- 
de el glucógeno, pero la principal respuesta de la célula car- 
díaca a la epinefrina es la contracción, que ocasiona un 
aumento de la frecuencia cardíaca. ^Cómo se explica esta dife- 
rencia? 

La explicación de la especificidad exhibida en las respuestas 
celulares a las senales es la misma que la explicación básica de 
virtual mente todas las diferencias entre las células. Diferentes 
tipos de células tienen diferentes conjuntos de proteínas (fig. 11- 
15 ) La respuesta de una célula concreta a una senal depende 
de su conjunto particular de proteínas receptoras de senales, 
proteínas transmisoras y proteínas necesarias para í levar a 
cabo la respuesta. Una célula hepática, por ejemplo, está dis- 
puesta a responder de fornia apropíada a Ia epinefrina al con- 
tar con las proteínas recogidas en la figura 11-1.3, al igual que 
las requeridas para fabricar glucógeno. 

De esta forma, dos células que responden de modo diferen- 
te a la. misma senal difieren en una o más de las proteínas que 
manejan y responden a la senal. Nó tese en la figura 11-15 que 
diferentes vias pueden tener algunas moléculas en común. Por 
ejemplo, las células A, B y C utdizan la misma proteína recep- 
tora para ia molécula senal naranja; las diferencias en otras 
proteínas explican sus diferentes respuestas. En la célula D, 
una proteína receptora diferente se utiliza para ta misma molé- 
cula senal y conduce a otra respuesta más. En la célula B, una 
vía desencadenada por un único tipo de seftal diverge para 


producir dos respuestas; con frecuencia, estas vias ramificadas 
involucran receptores tirosincinasa (los cu ales pueden activar 
a varias proteínas transmisoras) o segundos mensajeros (que 
pueden regular numerosas proteínas). En las células C, dos vias 
desencade nadas por senales separadas convergen para modu- 
lar una respuesta única. La ramificación de vias y la “conver- 
sa d ón cruzada” (interacción) entre vias son importantes para 
regular y coordínar una respuesta celular a la in formacíón pro- 
veniente de diferentes fuentes en el cuerpo. Adernas, la utili- 
zaciôn de algunas de las mismas proteínas en más de una vía 
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soras 


Respuesta 1 

Célula A, La vía conduce 
a una única respuesta 



Respuesta 4 

Célula C Las interacción es 
tienen lugar entre dos vias 



Respuesta 2 Respuesta 3 


Célula B, La vía se ramifica, lo 
que conduce a dos respuestas 



Respuesta 5 


Célula D. Receptores 
diferentes conducen a una 
respuesta diferente 


4 Fig. 11-15. Especificidad de la senalización celular. Las proteí- 
nas particulares que posee una célula determinan a qué moléculas senal 
responden y la naturaleza de la respuesta. Las cuatro células en estos 
diagramas responden a la misma molécula senal (naranja) de formas 
diferentes debido a que cada una tiene un conjunto de proteínas dife- 
rente (forma violeta y verde briüante). Sin embargo, observe que los 
mismos tipos de moléculas pueden participar en más de una vía. 
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permite a la célula reducir el número de proteínas diferentes 
que debe elaborar. 

EJtcíeitcttf de la senalización: proteínas de andamiaje 
\ roíiiplejos seital 

La vía de senalización de la figura 11-15 (al igual que alguuas 
de ias otras vias representadas en este capítulo) esta enormemen- 
te simplificada. Los diagramas muestran solo unas pocas moléculas 
de transmisión y para aumentar la claridad despi tegan esas molé- 
culas separadas en el citosol Si esto fuera así en la célula, las vias 
de senalización funcionarían de fornia muy ineficiente, debido a 
que la mayoría de las moléculas transmísoras son proteínas y las 
proteínas son demasiado grandes para diíundirse con suficiente 
velocidad a través dei viscoso citosol. ^Cómo una determinada 
proteincinasa encuentra su sustrato? 

Estúdios re cientes sugieren que la eficiência de la transdut- 
ción de senales puede en muchos casos íncrementarse por la 
presencia de proteínas de andamiaje, grandes proteínas trans- 
misoras a las cuales se unen de manera simultânea muchas otras 
proteínas transmísoras. Por ejemplo, una proteína de andamiaje 
aiskda dei cerebro de ratõn contiene tres proteincinasas y 
transporta estas dnasas consigo cuando se une a un receptor de 
membrana activado; de este modo, facilita una cascada de fosfo- 
rilaeión específica (fig. 11*16). De hecho, los investigadores 
están encontrando proteínas de andamiaje en las células cerebra- 
es que mantienen unidas redes de proteínas de vias de sefialíza- 
ion en las smapsis, Este denso cableado aumenta la velocidad y 
... precisión de la transferencia de senales entre células. 

Cuando las vias de senalización fueron descubienas por pri- 
mem vez se penso que eran vias lineales e independientes, Nuestra 
Lomprensión de los procesos de la comunicación celular ha 
m morado al saberse que las cosas no son tan simples. De hecho, 
- mo se ve en la figura 11*15, algunas proteínas pueden partici- 
par en rnãs de una vía sea en diferentes tipos celulares o en la 
íHisma célula en momentos diferentes o en condiciones diferen- 
tes. Esta visión subestima la importância de los complejos pro- 
teicos permanentes o transi to rios en el funciona miem o de una 
célula. 

La importância de las proteínas transmisoras que sírven 
como puntos de ramificaciõn o intersección en las vias de 
senalización se pone de relieve por los problemas que surgen 
cuando estas proteínas son defectuosas o estãn ausentes. Por 
ejemplo, en un trastorno hereditário II amado síndrome de 
■Viskott-Aldrich (WAS, sigla en inglês), la ausência de una sola 
proteína transmisora conduce a efectos tan diversos como san- 
grado anormal, eccema y predisposiciõn a las infecciones y a 
la leucemia, Se piensa que estos sintomas surgen principal - 
mente de la ausência de la proteína en células dei sistema 
inrmmítario Al estudiar las células normales, los científicos 
encontraron que la proteína WAS se localiza justo debajo de la 
superfície celular. La proteína imeractúa tanto con microfila- 
mentos dei cítoesqueleto como con muchos componentes 
düerentes de las vias de senalización que transmiten informa* 

. ãn de la superfície celular, incluídas las vias que regulan la 
proliferadón de las células inmumtarias. Esta proteína trans- 
misora multifuncional es, por tanto, un punto de ramificaciõn 
zsr como un punto de intersección importante en una red de 
senales de transducción compleja que controla el comporta- 
miento de las células inmunitarias, Cuando la proteína WAS 
está ausente, el cítoesqueleto no está organizado apropiada- 
mente y las vias de senalización se deteríoran, lo que conduce 
a los sintomas de WAS. 



à Fig. 11-16. Una proteína de andamiaje. La proteína de anda* 
miaje que se muestra aqui (rosa) se une simultânea mente a un receptor 
de membrana activado de forma específica y tres proteincinasas dife- 
rentes. Esta configuradón física facilita la transducción de senales por 
estas moléculas. 


Ttrrtfrínacídrt ífe ffl seftal 

Para mantener La claridad de la figura 11-15 no indicamos los 
mecanismos de inacüvaáõn , que son un aspecto esendal de la 
senalización celular. Para que una célula de un organismo mui Li- 
celular permanezca alerta y sea capaz de responder a las senales 
entrantes, cada cambio molecular en sus vias de senalización 
debe durar muy poco tiempo. Como vimos en el ejemplo det 
cólera, si el componente de una via de senalización queda blo- 
queado en un estado, sea activo o inactivo, puede tener conse- 
cuencias nefastas para el organismo. 

Por tanto, una clave de la continua recepdvidad a la regulación 
de una célula es la reversibilidad de los câmbios que producen las 
senales. La uniôn de las moléculas senal a los receptores es rever- 
sible, con el resultado de que mientras más haja sea la concentra- 
dón de las moléculas senal, habrá menos unidas en un momento 
concreto. Cuando las moléculas dejan el receptor, éste se convier* 
te en la forma inactiva. Luego, a través de diversos médios, las 
moléculas transmisoras regresan a sus formas inactivas: la activi- 
dad GTPasa intrínseca de una proteína G hidroliza su GTP unido; 
la enzima fosfodiesterasa convierte el cAMP en AMP; las protem- 
fosfatasas inactivan las dnasas fosforíladas y otras proteínas; y así 
sucesivamente, Como resultado, la célula está rapidamente pre- 
parada para responder a una nueva senal. 

Este capitulo ha pre sentado muchos de los mecanismos gene- 
rales de la comunicación celular, como la uniõn dei ligando, los 
câmbios de estructura, las cascadas de interacciones y la fosfori- 
lación proteica. A medida que usted continue leyendo el texto, 
encontrará numerosos ej em pios de senalización celular. 


Evaluaeión dc conceptos 


1. ^Como puede amplificarse más dc un millón de veces la 
respuesia de una célula diana a una hormona? 

2* Explique còmo podrían compor ta rse de manera diferente 
dos células con diferentes proteínas de andamiaje en 
respuesia a Ia misma molécula senal. 

Vêanse tas respuestas eu ef Apêndice A, 
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Cancepio 


Las senales externas se convierten en respuestas 
dentro de la célula 

Evolucion de la serializaciõn celular (pp, 201-202). La senaliza- 
ción en microorganismos üene mucho en comün con los procesos 
en los organismos mui ti celulares, lo que sugiere un origen tempra- 
lio. 

Senalización local y de larga distancia (pp. 202-203). En la 

senalización local, las células animales pueden comunicarse por 
contacto directo o por la segregación de reguladores locales, como 
los factores de crecimiemo o los neurotransmi sores, Para la seria h- 
zación a distancias largas, tanto los animales como las plantas uiilí- 
zan hormonas; los animales también envian sen ales a través de las 
células nerviosas. 

Las trcs etapas de la senalización celular: prescntación preli- 
minar ( pp . 203-204), Earl Sutherland deseubrió el modo en que la 
hormona epinefrina actúa sobre las células. La molécula senal epine- 
frina se une a los receptores sobre la superfície de una célula (recep- 
ciõn), produdmdo una serie de câmbios en e! receptor y en otras 
moléculas dentro de la célula (transducción) y, por último, activando 
de una enzima que descompone el glucógeno (respuesta)- 


Couce p to 


Recepción: una molécula senal se une a una proteí- 
na receptora y la induce a cambiar de forma 

La unión entre k molécula serial (ligando) y el receptor es altamen- 
Le específica. Con frecueneía, un cambio con Fo nu acionai en un 
receptor es Ia transducdóo inicial de la serial (pp, 204-205). 

Receptores intracelulares (p. 205). Los receptores intracelulares 
son proLeinas cl top 1 asmáticas o nucleares. Las moléculas serial que 
son pequenas o hidrófobas y que pueden atravesar rapidamente la 
membrana plasmática utilizan estos receptores. 

Receptores en la membrana plasmática (pp. 205-208). Un 

receptor asociado a proteína G es un receptor de membrana que 
funciona con la ayuda de una proteína G citoplasma ri ca. La unión 
dei ligando activa el receptor, que luego activa una proteína G espe- 
cífica, la cual activa otra proteína más y propaga así k serial a lo 
largo de una via de transducción de senales. 

Los reee piores Lirosincinasa reaccionan a la unión de moléculas 
serial mediante k formación de df meros y luego agregando grupos 
fosfato a las tirosínas sobre el lado c i to pl asmático de la otra subuni- 
dad dd receptor. Luego, las proteínas Lransmisoras en la célula pue- 
den activarse al unirse a diferentes tiros inas fosfonkdas, lo que 
permite que este receptor desencadene muchas vias simultaneamente. 
Las moléculas senal especíiicas provocan que los canales tónicos 
regulados por ligando en una membrana se abran o se cierren, y 
regulen el finjo de iones específicos. 


Fosftíiilaciõn y desfosforilaciòn proteica (pp. 209-210). 

Muchas vias de transducción de senales incluyen cascadas de fosfo- 
rilación. en tas cuales en una serie de proteinemasas cada una agre- 
ga un grupo fosfato a la siguiente en la línea, y la activa. Las 
enzimas fosfatasa pronto eliminan los fosíatos. 

Moléculas pequenas e iones como segundos mensajeros 
(pp. 210-212)* Los segundos mensajeros, como el AMP cíclico ícAMP) 
y el Ca 2+ , se difunden rãpidamente a través dei dtosol y asi ayudan a 
transmitir senales con rapidez, Muchas proteínas G activan la adenila- 
Lo ciclasa, que elabora cAMP' a panir de ATE l^s células utilizan Ca 2+ 
como segundo mensajero tanto en Ias vias de la proteína G como en 
las de la tirosincinasa. Las vias de lirosincinasa también pueden invo- 
lucrar o tios dos segundos mensajeros, el DAG y el tP v El IP, puede 
desencadenar un incremento cónsíguiente de los niveles de Ca í+ , 


Concepto 


Respuesta; la senalización celular conduce a la 
regula cion de las actívídades cí to pl asmáticas 
o a Ia transcripción 

Respuestas d top I asm ática y nuclear (pp. 212-213). En el dto- 
plasma, las vias de senalización reguian, por ejempío, k acrividad 
enzimática y d reordenam iento dei citoesqueleto. Otras vias regu- 
lan Los genes activando factores de transcripción, proteínas que 
encienden o apaga n genes específicos. 

Sintonizacióu fina dc la respuesta (pp. 213-215). Cada proteí- 
na catalítica de una via de senalización amplifica la serial al activar 
mül tiples copias dei siguiente componente de la vía; para vias lar- 
gas, la amplificación total puede ser un millón de veces superior o 
mayor. La combinacion particular de proteínas en una célula le 
confiere una grau especificidad tanto en las senales que detecta 
como en las respu estas que lleva a cabo. Las proteínas de a rida mi a- 
je pueden incrementar la eficiência de k transducción de seriaies. 
La vía de rarni ficación y la conversâción cruzada ayudan aun más a 
la célula a coordinar las seriaies en trames. La respuesta a la serial 
termina rãpidamente la reversión de Ia unión dei ligando 



Autoevaluación 

L Las cascadas de fosforilación que afectan una serie de protemeina- 
sas son útiles para k transducción de seriaies celulares debrdo a 
que: 

a. Son específicas de cada espede. 

b. Siempre conducen a la mis ma respuesta celular. 

c. Amplifican muchas veces la serial original , 

d. Contra mesta n los efectos dariinos de las fosfatasas. 

e. El número de moléculas utilizadas es pequeno y fijo. 


Conccpto 


Transducción: las cascadas de interacciones 
moleculares transmiten senales desde los receptores 
hacia las moléculas diana en el interior de la célula 

► Vias de transducción de seriaies (p. 208). En cada paso de una 
via, la serial es transducida a una forma diferente, por lo general un 
cambio estmctural en una proteína. 


2. La unión de una molécula serial, ^a qué tipo de receptor conduce 
directa mente a un cambio en la dístribución de aniones y/o cat io- 
nes sobre lados opuestos de la membrana? 

a. Receptor tirosincinasa 

b. Receptor asociado a proteína G 

c. Dimero dei receptor tirosincinasa fosferílado 

d. Canal tónico regulado por ligando 

e. Receptor intracelular 
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3. La activación dei receptor Lirosindnasa está siempre caracterizada 
por: 

a . D i mcrizaci ón y Ibsfo rilac ión . 

b. Unión de IP3. 

c. Una cascada de fosforilación. 

d. Hidrólisís de GTR 

e. Cambio estructural de proteína canal. 

4. De lo siguiente, £qué proporciona la mejor evidencia de que tas vias de 
senalización celular evoludcnaron temprario en Lt historia de la dela? 

a. Se ven en células ‘ primitivas” como la levadura. 

b. Las células de levadura se envíari seriales unas a otras para el 
apare am lento, 

c. Us moléculas de transducción de serial encontradas en organis- 
mos relacionados distanteménte son similares. 

d. Las células pueden enviar seriales a largas distancias. 

e La mayoria de las serial es son recibidas por receptores de superfície. 

õ. ^Qué observaciôn le sugirió a Suther land que había un segundo 
mensajero que participa ba en el efecto de la epinefrina sobre las 
células vivas? 

a. La aciividad enzimálica fue proporcional a la eamidad de cálcio 
adicionado a un extracto libre de célula. 

b. Estúdios dei receptor mdicaron que la epinefrina era un ligando. 

c. La degradado n dei glucógeno se observó solo cuando la epinefri- 
na iue administrada a células intactas. 

d La degradación dei glucógeno Fue observada solo cuando se 
combinaron la epinefrina y la glucógeno fosforilasa 

e. Se sabia que la epinefrina tenía diferentes efectos sobre diferentes 
tipos de células. 

H' 

6. La fosforilación proteica suele participar en todo Io siguiente excep- 
to en la: 

a Regulación de la transe ri pción por moléculas serial ext medulares, 
b Activación enzima ti ca. 

c. Activación de receptores asociadosa proteína G. 

d. Activación de receptor tirosincinasa. 

e. Activación de moléculas proteincinasa, 

7. La amplificación de una serial química ocune cuando: 

a Un receptor de la membrana plasmãtica activa varias moléculas 
de una proteína G mi entras una molécula serial esté unida a éL 

b. Una molécula de cAMP activa a una molécula proteincinasa 
antes de convertírse en AMR 

c. Las actividades fosforilasa y fosfaLasa están equilibradas. 

d. . El receptor tírosindnasa dimeriza al unirse el ligando, 
e Qcurra tanto a como d. 

8. Las moléculas serial solubtes en lipidos, como la lestosterona, atra- 
viesan las membranas de todas las células pero afectan solo a las 
células diana porque: 

a Solo tas células diana retienen los segmentos de DMA apropíados. 
b Los receptores intracelulares están presentes solo en las células 
diana. 

c. La mayoria de las células carecen dei cromosoma Y necesario. 

d. Solo las células diana poseen enzimas citosólicas que transducen 
la testosterona, 

e Solo en las células diana, la testosterona es capaz de iniciar la 
cascada de fosforilación que conduce hasta el factor de transcríp- 
ción activado. 


9. Las vias de transducción de seriales beriefídan a Ias células por 

todas las sigmentes razones excepto : 

a. Ayudan a las células a responder a moléculas serial que son 
demasiado grandes o demasiado polares para atravesar la mem- 
brana plasmãtica. 

b. Capacita n a las células diferentes a responder en forma apropia- 
da a la misma serial. 

c. Ayudan a ias células a consumir el fosfato generado mediante la 
ruptura dei ATP. 

d. Variaciones en las vias de transducción de serial pueden ampli- 
ficar la especifícidad de respuesia, 

10. Considere esta vta: epinefrina *-* receptor asoaado a proteína G 

— * proteína G — > adenilato ciclasa cAMR Identifique el segundo 

mensajero: 

a. cAMP 

b. Proteína G 

c. GTP 

d. Adem lato ciclasa 

e. ReeepLor acoplado a proteína G 

Véanse /as respuesia s en d Apêndice A. 


iBterrelaciõn evolutiva 

Usied ha aprendido en este capitulo que se piensa que la senalización 
irr tercei ular ha surgido temprano en la historia de la vida debido a que 
los mismos mecanismos de senalización se encuentran en organismos 
relacionados de forma remota. Pero, ipor qué no surgen mejores" 
mecanismos? ^Es demasiado difícil que evolueionen mecanismos de 
senalización completamente nuevos, o los mecanismos existentes son 
simplemente adecuados y por tanto mantenidos? Expresado de otra 
manera, £se requiere que evolucionen mecanismos de senalización 
superiores si los mecanismos existentes son adecuados y eficientes? 
^Por qué si o por qué no? 


Problemas científicos 


La epinefrina inicia una via de transducción de serial que implica la 
producción de AMP cíclico (cAMP) y produce la degradación de glu- 
cógeno a glucosa, una fuente de energia primordial para las células. 
Pero la degradación dei glucógeno es de heeho solo una parte de una 
respuêsta de lucha o huida" que la epinefrina ocasiona: el efecto glo- 
bal sobre el cuerpo incluye aceleradón cardíaca y estado de alerta, asi 
como un estallido de energia. 

Temendo en cuenía que la cafeína bloquea la acüvídad de la cAMP fos- 
fodiesterasa, proponga ün mecanismo por el cual la ingestión de calci- 
na conduce a intensificar el estado de alerta y ta falta de suefio. 


Ciência, tecnologia y sociedad 

Se piensa que el proceso de envejecimiento se inicia a nivel celular. 

Los câmbios que pueden ocurrir después de un derio número de di vi- 
siones celulares induyen la perdida de la capacidad de la célula para 
responder a factores de crecimiento y a otras seriales químicas, Muchas 
ínvestigaciones sobre el envejecimiento están dirigidas a entender estas 
perdidas, con el objetivo final de aumentar de manera significativa la 
vida humana. No todos los autores, sin embargo, están de acuerdo con 
que esto sea un logro deseable. Si la expectativa de vida se incrementa- 
se en gran medida, *cuáles podrían ser las consecuendas ecológicas y 
social es? ^Cómo pediríamos enfrentámos a esto? 
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Conceptos clave 


12-1 La división celular produce células hijas 
geneticamente idênticas 

12-2 En el ciclo celular, Ia fase mitótica se alterna 
con la interfase 

12-3 El ciclo celular se regula por un sistema 
de control molecular 


Panorama general 


Las funciones clave de la división 
celular 

L a capacidad de los organismos para peq^etuar su propia 
especíe es la característica que mejor distingue a los seres 
vivos de Ia matéria no viva, Esta capacidad única de pro- 
crear, como iodas ias d em ás funciones biológicas, liene una base 
celular Rudoll Virchow, un físico alemão, lo expresó de lasiguien- 
Le forma en 1855: "Donde existe una célula, debe haber existido 
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A Fig, 12-1. Cromosomas en una célula en proceso de división. 


una célula preexistente, de la misma forma que un animal surge a 
partir de otro animai y una planta solo a partir de otra planta” y 
resumió este concepto con el axioma en latín “omnís cellula e cdlu- 
tá', que significa “toda célula se produce a partir de una célula L La 
cominuidad de la vida se basa en la reproducción de las células, o 
división celular. Las micro fotografias de fluorescência en Ia figu- 
ra 12-1 siguen a los cromosomas de una célula animal, desde la 
parte inferior izquierda hasta Ia parte inferior derecha, a medida 
que una célula se divide. 

La división celular desempena vários papeies importantes en la 
vida de un organismo. Cuando un organismo unicelular, como una 
ameba, se divide y forma su descendenda por duplicado, ta divrí 
sión de una célula reproduce el organismo completo (fig. 12-2a). 
Las di visiones celulares a gran escala puedcn producir la progenie a 
partir de algunos organismos mui ti celulares (como Ias plantas que 
crecen a partir de cortezas). La división celular también permite a 
los organismos que se reproducen de forma sexual desarrollarse a 
partir de una sota célula, el óvulo fertilizado o cigoto (fig. 12-2b). 
Y después de que un organismo crece completamente, la división 
celular continua funcionando en procesos de renovaeíón y repara- 
ción, susti tu vendo las células que mueren por uso y desgaste o por 
accidentes, Por ejemplo, las células en división de la medula ósea 
elaboran continuamente nuevos glóbulos rojos (fig. 12-2c). 


1 00 um. 

I 1 



(a) Reproducción, Una ameba, un eucarionte 
unicelular, se divide en dos células. Cada 
célula nueva será un organismo Individual 
(MO). 


200 um 



(b) Credmiento y desarrollo. Esta microfoto- 
grafía muesíra un embrión de dólar de arena (o 
gaíleta de mar) poco después que ef buevo 
fertilizado se dividió, para formar dos células 
(MO), 


20 um 



Â 


(c) Renovación tisular. Estas células de la 
medula ósea en división (flecha) darán 
orígen a células sanguíneas nuevas (MO). 


Â Fig, 12-2. Funciones de la división celuíar. 
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Hl proceso de di Vision, celular es una pane integral dei ciclo 
celular, que es ia vida dc una célula desde el momento en que 
se forma por prímera vez a partir de una célula progenitora 
hasta su propia divísiõn en dos células. Transmitir un material 
genético idêntico a las células hijas es una íunción crucial de 
división celular. En este capítulo aprenderá la manera en 
- ue la di visión celular distribuye el material genético a las célu- 
as hijas*. Después de estudiar la mecânica celular de la divi- 
- bn celular aprenderá acerca dei sistema de control molecular 
sue regula el pr ogres o a través dei ciclo celular y lo que ocu- 
rre cu and o el sistema de control funciona mal. Debído a que la 
regulación dei ciclo celular, o su ausência, desempena un 
rapei importante en el desarroüo dei câncer, este aspecto de la 
biologia celular es un área de invesügadón activa. 


Concepto 


La división celular produce células 
hijas genéticamente idênticas 

La reproducción de una estructura tan compleja como una 
íeiuia no puede tener lugar por una mera partidón por la mitad; 
una celuia no es como una burbuja de jabón que simplemen- 
se agranda y se divide en dos. Las divisiones conllevan la 
sir ibución de material genético idêntico -DMA- en dos célu- 
,ss hijas. Eo que es más notable acerca de la división celular es 
■ íidetidad con la que el DMA pasa de una generación de célu- 
a la siguiente* Una célula en división duplica su DMA, las 
Los copias se trasladam a tos extremos opuestos de ta célula y 
Eoio entonces se divide en células hijas. 

Qrgãnixaciõn celular dei material genético 

La d o taci ón de DMA de una célula, su ínformación genétL- 
:i se denomina genoma. Aunque con frecuencia un genoma 
rrocarionte es una larga molécula de DNA, los genomas euca- 
entes generalmente se componen de numerosas moléculas de 
L NA. La longitud general dei DMA en una célula eucarionte es 
en nrme. Una célula humana típica, por ejemplo, tiene alrede- 
Lor de 2 m de DMA, una longitud alrededor de 250 000 veces 
mavor que el diâmetro de una célula. Pese a ello, antes de que 
Li célula pueda dividirse, todo este DMA debe ser copiado y 
nego las dos copias deben separarse de forma que cada célula 
ruja tenga un genoma completo. 

La replicación y la distribución de tanto DMA es maneja- 
uí debido a que las moléculas de DNA estãn empaquetadas 
cromosomas, llamados asi debido a que captan ciertos 
.uiorantés utilizados en microscopia (dei griego khróoma 4 
color, y sóoma, cuerpo) (fig, 12-3). Cada especie eucarionte 
uene un número característico de cromosomas en cada 
r.uclço celular. Por ejemplo, el núcleo de las células somáti- 
cas humanas (todas las células dei cuerpo con excepctón de 
5 células reproduc toras) com iene 46 cromosomas que cons- 
utuyen dos juegos de 23, un juego heredado de cada proge- 


Aurique bs términos células htjoí y cramdíiiês hêrruanos (un lêrmino que 
encontrará más adelante en el capítulo) son tradkionalcs y se utilizarán a lo 
Ergo de todo este libro, las est mauras a las que se refieren no lienen género. 
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A Fig. 12-3. Cromosomas eutariontes. Los cromosomas (tenidos de 
na ranja) son visibíes dentro dei núcleo de la célula epitelial de la rata 
canguro en el centro de esta microfoto grafia. La célula se está prepa- 
rando para dividirse (MO). 


nitor. En los seres humanos, las células reproducioras o 
game tos -espermatozóides y óvulos- tienen la mitad de los 
cromosomas que ias células somáticas, es decir, un juego de 
23 cromosomas. 

Los cromosomas eucariontes están constituídos por croma- 
tina, un complejo de DNA y moléculas de proteína asociadas. 
Cada cromosoma con tiene una molécula de DNA lineal muy 
larga, que transporta entre vários ciemos y miles de genes, que 
son las unidades que especifican los rasgos hereditários de un 
organismo. Las proteínas asociadas mantienen la estructura dei 
cromosoma y ayudan a controlar la actividad de los genes. 

Distribución de los cromosomas durante 
la división celular 

Cuando una célula no está en proceso de división, e inclu- 
so cuando duplica su DNA al prepararse para la división celu- 
lar, cada cromosoma se encuentra en forma de una fibra de 
cromatina larga y delgada. Sin embargo, después de Ia duplí- 
cación dei DNA los cromosomas se condensam cada fibra de 
cromatina se enrolla y se pliega densamente, lo que hace que 
los cromosomas sean mucho más cor tos y tan gruesos que pue- 
den verse con un microscopio óptico. 

Cada cromosoma duplicado tiene dos cromãtides her ma- 
nas. Las dos cromãtides, cada una con una molécula de DNA 
idêntica, están inícialmente unidas por proteínas adhesivas a 
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► Rg, 12-4. Duplicadón cromosómica y 
distribudón durante (a división celular. 

Una célula eucarionte se prepara para dlvidir- 
se duplicando cada uno de sus cromosomas. 
La microíotograffa muestra un cromosoma 
humano duplicado (MEB). Luego, las copias 
de cada cromosoma se distríbuyen entre las 
dos células hijas durante la división celular 
(normalmente, los cromosomas solo existen 
en el estado muy condensado que se muestra 
aquí durante el proceso de la división celular; 
los cromosomas en las células de arriba y de 
abajo se muestran en forma condensada solo 
con fines ilustrativos). 


Una célula eucarionte 
tiene múttiples 
cromosomas, uno de 
los cualès está 
representado aquí. 
Antes de la duplkadón P 
cada cromosoma tiene 
una única molécula de 

DMA. 


Una vez duplicado, un 
cromosoma se eompone 
de dos cromátides 
hermanas conectadas 
en el centrómero. Cada 
cromátide contíene una 
copia de la molécula de 

D NA. 


Procesos mecânicos 
separa n las 
cromátides hermanas 
en dos cromosomas y 
los distribuyen en dos 
células hijas. 



0,5 um 




Dupiicación 
cromosómica 
(incluye síntesis 
de D NA) 


Centrómero 












Cromátfdes 

hermanas 


Separa- 1 
ción de 
cromátides 
hermanass 


Cromátides hermanas 


Centro meros 


lo largo de toda su longitud. En su forma condensada, el cro- 
mosoma duplicado tiene una "cintura' 1 angosta en una region 
especializada llamada centrómero, donde las dos cromátides 
están unidas más cercanamente (fig. 12-4). Más adelante en 
el proceso de división celular, las dos cromátides hermanas de 
cada cromosoma duplicado se separan y se mueven hacia los 
dos núcleos nuevos, uno en cada extremo de la célula. Una 
vez que las cromátides hermanas se separan, se consíderan 
cromosomas individuales. Por lo tanto, cada núcleo nu evo 
recibe un grupo de cromosomas idêntico al grupo original en 
la célula progenitora, La mitosis. o división dei núcleo, por lo 
general, va seguida de inmediato de la citocinesis, la división 
dei citoplasma. Donde una vez había una célula, ahora hay 
dos, siendo cada una el equivalente genético de la célula pro- 
genitora. 

^Qué sucede con el número de cromosomas a medida que 
seguimos el ciclo de vida humano a través de las generadones? 
Usted hereda 46 cromosomas, 23 de cada progenitor. Éstos se 
combinaron en el núcleo de una célula cuando un espermato- 
zóide de su padre se unió con un óvulo de su madre y formo 
un óvulo fertilizado o cigoio. La mitosis y la citocinesis produje- 
ron los 200 bíllones de células somáticas que ahora constitu- 
yen su cuerpo, y el mismo proceso continua para generar células 
nuevas para reemplazar las muertas y las danadas. Por otra 
parte, usted produce game tos -óvulos o espermatozóides- 
mediante una variación de ia división celular denominada meio- 
sis, que produce células hijas no idênticas que tienen solo un 
juego de cromosomas, por tanto, la mitad de los cromosomas 
que la célula progenitora. La meíosis tiene lugar en las góna- 


das (ovários o testículos). En cada generaciõn de seres huma- 
nos, la meíosis reduce el número de cromosomas de 46 (dos 
juegos de cromosomas) a 23 (un juego), En la (ecundación se 
fusionan dos gametos entre sí y se restablece el número de cro- 
mosomas en 46, y la mitosis conserva ese número en cada 
núcleo de célula somática dei nuevo indivíduo. En el capitulo 
13 analizaremos con mayor detalle el papel de la meíosis en la 
reproducción y ia herenda. En el resto de este capítulo nos 
centraremos en la mitosis y en el resto dei ciclo celular. 


Evalitaciófi de conceptos 


1. A partir de un óvulo fertilizado (cigoto), ^cuántas 
células tendría un embrión tras una serie de cinco 
divisiones celulares? 

2. ^Cuãntas cromátides hay en un cromosoma 
duplicado? 

3. Una galiina tiene 78 cromosomas en sus células somá- 
ticas; ^cuántos cromosomas heredó lá galiina de cada 
progenitor? -Cuántos cromosomas habrá en cada uno 
de los gametos de la galiina? ^Cuántos cromosomas 
habrá en cada célula somática de la deseendencia de la 
galiina? ^Cuámos cromosomas hay en un lí juego”? 

Véanse las re$$U£$túS en el Apêndice A. 
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Concepto 


En el ciclo celular, la fase mitótica 
se alterna con la interfase 

En LS82, un anatomista alemán í] amado Walther Flemming 
desarroUó tinciones que le permitieron observar, por prime ra 
v ez, el comportam iento de los cromosoraas durante la mitosis y 
la citocínesis (de hecho, Flemming acunõ los términos mitosis 
y trreim^f.rrTa), Durante el período entre una división celular y la 
uguiente a Flemming le pareció que la célula símplemente esta- 
ba creciendo de tamano . Pero ahora sabemos que muchos suce- 
sos críticos tienen lugar durante esta etapa de la vida de una 
célula. 

Fases dei ciclo celular 

La mitosis es solo una parte dei ciclo celular (fig. 12-5). De 
hecho, la fase mitótica (M), que incluye tanto la mitosis como 
Li citocínesis es, por to general, la parte más corta dei ciclo celu- 
lar, La división celular mitótica se alterna con una etapa mucho 
más larga llamada interfase, que con frecuencia abarca cerca dei 
ú0% dei ciclo celular. Durante la interfase la célula crece y copia 
sus cromosomas en preparación para ia división celular. La intcr- 
• cs e puedc dividirse en sub fases; la fase G, (“primer intervalo”), 
‘.a. fase S (“síntesis”) y la fase G 2 ("segundo intervalo”). Durante 
las tres sub fases, la célula crece y produce proteínas y orgãnulos 
citoplasmá ticos como la mitocondria y el retículo endoplasmã ti- 
co. Sin embargo, los cromosomas se dupücan solo durante la fase 
S ..en el capítulo 16 se trata la sintesis dei DNA). Por tanto, una 
célula crece (G L ), continua creciendo a medida que copia sus cro- 
mo somas (S), crece más a medida que completa Ia preparación 
rara la división celular (GJ y se divide (M). Las células hijas 
iuego pueden repelir el ciclo. 



▲ Fig. 12-5. E! ciclo celular. En una célula en proceso de división, la 
'zse mitótica (M) se alterna con fa interfase o período de crecim iento. 
La primera parte de la interfase, llamada G w va seguida de la fase S, 
■jando los cromosomas se duplican; la última parte de la interfase se 
ama G ? . En la fase M, la mitosis divide el núcleo y distribuye sus cro- 
mosomas de manera equilibrada, y la citocinesis divide el citoplasma 
rara producir dos células hijas. 


Una célula humana típica puede dividirse en 24 horas. De 
este ti empo, la fase M ocuparia menos de una hora, mieniras 
que la fase S ocuparia alrededor de 10-12 horas, o aproxima- 
damente la mitacl dei ciclo. El resto dei tiempo se dividiría 
entre las íases G } y G 2 , La fase G 2 , generalmente dura entre 
cLiatro y seis horas; en nuestro ejemplo, G 1 duraria cerca de 
cinco y seis horas. La fase G es la mas variable en duración en' 
diferentes tipos de células. 

Las películas de células vivas en división revelan la dinâmi- 
ca de la mitosis como una secuencia continua de câmbios. Con 
fines descri pti vos, sin embargo, la mitosis se divide en cinco 
etapas: profase, prometafase, meta fase, anafase y teleofase. 
Superponiéndose con Ias últimas etapas de Ia mitosis, la cito- 
cinesis completa la fase mitótica. La figura 12-6 descri be estas 
etapas en una célula animal. Asegürese de estudiar a fondo esta 
figura antes de avartzar a las siguientes dos secciones, en las 
que se analizan la mitosis y la citocínesis en mayor profundi- 
dad. 


El huso mitótico en detalle 

Muchos de los acontecimientos de la mitosis dependen dei 
huso mitótico, que comienza a formarse en el citoplasma duran- 
te la profase. Esta estructura está constituida por libras compuestas 
por microtúbulos y proteínas asoeiadas. Mientras se ensambla el 
huso mitótico, los oiros microtúbulos dei citoesqueleto se desen- 
samblan parcialmente, proporcionando, tal vez, el material utili- 
zado para formar el huso. Los microtúbulos dei huso se a larga n 
por la incorporación de más subunidades de la proteína tubulí- 
na (cu adro 6-1). 

El ensamblaje de los microtúbulos dei huso comienza en el 
cenirosorna, un orgânulo sin membrana que funciona a lo largo 
de todo el ciclo celular para organizar los microtúbulos celulares 
(íambién se le llama centro organizador de micmtühulos). En las 
células ani males, un par de centríolos se localiza en el centro dei 
centrosoma. pero estos no son esendales para Ia división celular. 
De hecho, los centrosomás de ta mayoría de las plantas carece n 
de centríolos, y si los centríolos de una célula animal se destru- 
yen con un microrrayo lãser, se siguc formando un huso duran- 
te la mitosis. 

Durante Ia interfase, el único centrosoma se replica para for- 
mar dos centrosomás, que permaneceu juntos cerca det núcleo 
(fig, 12-6). Los dos centrosomás se separan uno de oiro durante 
la profase y la prometafase de la mitosis, a medida que los 
microtúbulos dei huso crecen a partir de ellos. Al final de la 
prometafase, los dos centrosomás, uno en cada polo dei huso, se 
encuentran en extremos opuestos de la célula. Desde cada cen- 
trosoma se exticnde el áster, una estructura con distríbución 
radial de microtúbulos coitos. El huso incluye los centrosomás, 
los microtúbulos dei huso y los ás teres. 

Cada una de las dos cromãtides hermanas de un cromosoma 
tiene un cinetocoro, una estructura de proteínas asociada con 
secciones específicas dei DNA cromosónuco en el centrómero. 
Los dos cinetocoros det cromosoma se colocan en direcciones 
opuestas. Durante Ia prometafase, algunos de los microtúbulos 
dei huso se adhíeren a los cinetocoros; estos se llaman micro- 
túbulos dei cinetocoro (el número de microtúbulos unidos a un 
cinetocoro varia entre las especies. habiendo desde un micro- 
túbulo en las células de levadura hasta alrededor de 40 en algu- 
nas células de mamíferos). Guando uno de los cinetocoros de 
un cromosoma es "capturado” por los microtúbulos, el cromo- 
soma comienza a moverse hacia d polo desde el cual se extien- 
den esos microtúbulos, Sin embargo, este movimiento se 
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Figura 12-6 

La división mitótica de una célula animal 



G 2 de la interfase profase prometafase 



Centrosomas Cromatina 
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(duplicada) 
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Envoltura 
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Membrana 

plasmátíca 


Huso mitótfco Aster 



Centrómero 


Cromosoma, compuesto 

con sus dos cromátides hermanas 


Fragmentos Cinetocoro 

de la envoltura \ Microtúbulos no 

nuclear \ perteneci entes 



Microtúbulo 
dei cinetocoro 


de la intcrfase 

► Una envoltura nuclear rodea al núcleo. 

► El núcleo condene uno o más nüdéolos 

► Se íorman dos centrosomas por duplicación 
de un solo centrosoma. 

► En las células animales, cada centrosoma 
presenta dos centríolos. 

► Los cromo som as, duplicados durante la lase 
S, no pueden verse individualmente dehido 
a que aún no se han condensado 


Las microfotograftas luminosas muestran 
células pulmonares de un tritón, que tiene 
22 cromosomas en sus células somáticas 
(los cromosomas aparecen en azul, los 
microtübuíos en verde y los filamentos 
intermédios en rojo). Para simplificar, los 
dtbujos sofo muestran cuatro cromosomas 


Profase 

► Las fibras de cromatina se enrollan más y se 
condensan en cromosomas separados obser- 
vables con un microscopio óptico. 

► Nucléoios desapareceu. 

► Cada cromosoma duplicado aparece como 
dos eromátídes hermanas idênticas unidas. 

► El huso mi tótico comienza a formarse. Está 
compuesto por los centrosomas y los micro- 
túbulos que se exrienden desde ellos. Las 
disposiciones radiales de los microtübuíos 
más cortos que se exrienden desde los cen- 
trosomas se denominan ás teres C‘est relias"). 

► Los centrosomas se alejan unos de oiros, 
aparentemente impulsados por d alarga- 
miemo de los microtúbulos entre d los. 


Prometafase 

► La envoltura nuclear se fragmenta. 

► Ahora los microtúbulos dei huso pueden 
invadir d área nuclear e interactuar con los 
cromosomas, que se han condensado aun 
más. 

► Los microtúbulos se exrienden desde cada 
centrosoma bacia el centro de la célula. 

► Cada una de las dos cromãtides de un cro- 
mosoma ahora ti ene un cinetocoro,, una 
estruetura proteica especializada u bicada en 
el centrómero. 

► Algunos microtúbulos se unen a los d neto- 
coros y se convierten en "microtúbulos dei 
cinetocoro". Estos microtúbulos d d cineto- 
coro sacuden los cromosomas ha cia deiante 
y hacia atrás. 

Los microtúbulos no pertenecientes ai dne- 
tocoro interactúan con los dei polo opuesto 
dei huso. 
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META FASE 


ANAFASE 


TELOFASE Y CITOCINESIS 


Placa 

metafásíca 



Huso un polo dei huso 



Surco de Formadón 



envoltura nuclear 


Me ta fase 

► La metafase es la etapa más Larga de la mito- 
sis; dura alrededor de 20 minutos, 

► L )s cemrosomas se encuentran ahora en 
extremos opuestos de la célula, 

► Los cromosornas se çongregan sobre la placa 
metaíásica, un plano imaginário equidistante 
entre los dos polos dei huso Los centróme- 
ros de los cromosornas se ubican sobre la 
placa metaffbica. 

► En cada cromosoma, los dnetocoros de las 
cromátldes hemianas se unen a los microLü- 
bulos dei eme io coro que provienen desde 
polos opuestos 

► Todo el aparato de micro túbul os se denomi- 
na huso debido a su forma. 


A na fase 

► La a na fase es la etapa más corta de la mito- 
sis, ya que dura solo unos pocos minutos. 

► La a na fase comienza coando las dos eromã- 
üdes de cada par subitamente se separam De 
este modo, cada cromãtide se convierte en 
un cromosoma completo. 

► Los dos cromosornas liberados comienzan a 
mo verse hacia los extremos opuestos de la 
célula, a medida que sus microtübulos dei 
cinetocoro se acortan. Debido a que estos 
microtübulos se unen en !a región dei cen- 
trómero, los cromosornas se mueven desde 
el centro mero ía 1 pm/min). 

► La célula se alarga a medida que los micro- 
túbulos no pertenecientes al cinetocoro se 
a larga n. 

► Al final de la anafase, los dos extremos de la 
célula tienen conjuntos equivalentes -y 
completas- de cromosornas. 


Te! o fase 

► Dos núcleos hijos comienzan a formarse en 
la célula 

► Las envolturas nucleares sutgen de los frag- 
mentos de la envoltura nuclear de la célula 
progenitora y otras pordones dei sistema de 
endo membranas, 

► Los cromosornas se vuelven menos conden- 
sados, 

► La miiosis, la división dei núcleo en dos 
núcleos geneticamente idênticos, ahora está 
completa. 

Citocines ís 

► La división dei citoplasma está bastante 
avanzada al final de la te lo fase, por lo que las 
dos células hijas apare cen poco después dei 
final de la miiosis, 

► En las células ani males, la citocinesis implica 
la formadón de un surco de segmentarión, 
que por pinzamiento divide a la célula en dos. 


capEtulo 12 El ciclo celular 223 





detiene cu ando los microtúbulos d d polo opuesto se unen al 
oiro cinetocoro. 

Lo que sucede después es un tira y afloja que termina en 
empate. El crornosoma se mueve pnmero en una dirección, luego 
en la otra, hacia delantè y bacia atrás, para asentarse por último 
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A Fig. 12-7. El huso mitótico en la metafase. Los dnetocoros de las 
dos cromátides hermanas de un crornosoma apuntan en dírecciones 
op nestas. Aquí, cada cinetocoro en realidad está unido a un grupo de 
microtúbulos dei cinetocoro que se extienden desde e! centrosoma más 
cercano. Los microtúbulos no pertenecientes al cinetocoro se superpo- 
nen en la placa metafásica (TEM), 


a mitad de camíno entre los dos extremos de la célula. En la 
metafase, los centrómeros de todos los cromosomas duplicados 
se encuentran en un plano a mitad de camino entre los dos polos 
dei huso Este plano imaginário se denomina placa metafásica 
de la célula (fíg. 12-7), Mientras tanto, los microtúbulos que no 
se unen a los dnetocoros han estado creciendo y por medio de la 
metafase se superponen e interactúan con oiros microtúbulos no 
pertenecientes al cinetocoro dei polo opuesto det huso (estos, a 
veces, se denominan microtúbulos “polares"). Mediante la meta- 
fase. los microtúbulos de los ás teres también crede ron y están en 
contacto con la membrana plasmática, Ahora el huso está com- 
pleto, 

Veamos ahora cómo se correlaciona la estracrura dei huso 
completo con su función durante Ia anafase. La anafase comien- 
za abruptamente cuando se inactivan las proteínas que mantie- 
nen juntas a las cromátides hermanas de cada crornosoma. Una 
vez que las cromátides se separan en cromosomas completos, se 
mueven hacta los extremos opuesios de la célula, ^Cómo funeio- 
nan los microtúbulos d d cinetocoro en este movimiento de los 
cromosomas hacia los polos? Una posibilidad es que los cromo- 
somas sean "tracei onados por los microtúbulos que se están 
aconando en los polos dei huso. Sin embargo, la evidencia expe- 
rimental apoya la hipótesis de que el principal mecanismo de 
movimiento in vo lucra proteínas motoras sobre los cinetocoros 
que “arrástran” a un crornosoma a Io largo de los microtúbulos 
unidos hacia el polo más cercano, Mientras tanto, los microtú- 
bulos se acortan por despoli merización en su extremos dei cine- 
Locoro (fig. 12-8) (para revisar el modo en que las proteínas 
motoras mueven un objeto a lo largo de un microtúbulo véase la 
figura 6-21). 

^Cuãl es la función de los microtúbulos que no pertenecen al 
cinetocoro? En una célula animal en proceso de división, estos 
microtúbulos son responsables de alargar toda la célula durante 
ía anafase. Los microtúbulos que no pertenecen al cinetocoro de 
polos opuesios se superponen entre sí extensameme durante la 
metafase (fig. 12-7), Durante la anafase, la regiõn de super post- 
ei ón sc reduce, a medida que las proteínas motoras adheridas a 
los microtúbulos camínan sobre ellos aleján dolos los unos de los 
oiros, utilizando energia dei ATR A medida que los microtúbulos 
se empujan alejándose mu Luamente, los polos dei huso se sepa- 
ran y alargan la célula. Al mismo tíempo, los microtúbulos se 
alargan un poco por el agregado de subunidades de tubulina a 
sus extremos superpuestos. Como resultado, los microtúbulos 
c on L inúan su pe rp on ién d ose . 

Al final de la anafase, los grupos duplicados de cromosomas 
han llegado a extremos opuesios de la célula progenitora alarga- 
da. El núcleo se vueive a formar durante la telofase. Generalmente, 
la ciLOcinesis comienza durante estas últimas etapas de la mitosis 
y el huso termina por desensamblarse. 

La citocinesis en detalle 

En las células aní males, la citocinesis se produce mediante 
un proceso conocido como segmentación. Ei primer signo de 
segmentaeión es la aparición de un surco de segmentación, 
una hendidura profunda en la superfície celular cerca de la 
anágua placa metafásica (fíg. 12-9a), Sobre el lado cítopl as- 
mático dei surco se encuentra un anillo comrãctil de microfi- 
lamemos de actina asociado con moléculas de la proteína 
miosina (Ia actina y la miosina son las mismas proteínas que 
son responsables de la contraccíón muscular, igual que de 
muchos otros tipos de movimiemos celulares). Los micro fila- 
mentos de actina interactúan con las moléculas de miosina 
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Figura 12-8 

Durante la anafase i los mkrotúbulos 
de los dnetocoros se acortan en los extremos dei 
polo dei huso o en los extremos deK cinetocoro? 

EXPERÍM E N TO 


Los microtúbulos de una célula en anafase temprana se marcaron 
con tinción fluorescente que brüla en el microscopio (amarrllo). 



Se utitizõ un táser para marcar los microtúbulos dei cinetocoro, 
mediante eliminadõn de la fluorescência, en una región entre un 


poio dei huso y los cromosomas, A medida que la anafase pro- 
cedió, los investigadores monitoriza ron los câmbios de ias longi- 
tudes de los microtúbulos a cada lado de la marca. 



nada los polos, los segmentos de microtúbulo dei iado dei cineto- 
cofo marcados con lâser se acortan, mientras que los dei lado dei 
doIo dei huso permanecen con la misma longitud. 



■ase, los microtúbulos dei cinetocoro se acortan en los extremos 
dei cinetocoro, no en los extremos de! poio dei huso. Éste es uno 
de los experimentos que avalan la hípótesis de que durante la ana- 
"ase un cromosoma se mueve a lo largo de un microtúbulo a medi- 
da que el microtúbulo se despolímeriza en el extremo de su 
cinetocoro, liberando unidades de tubulina. 





(a) Segmentadon de una célula animal (MEB) 


Surco de segmentadón 


Anillo contráctil 
de microfilamemos 


Células hijas 




Nueva pared celular 


Vesículas 
que forma n 
placas celulares 


Céluias hijas 


(b) Formadón de ta placa celular en una célula vegetal (MET) 


A Fig> 12-9, La citodnesis en células animales y vegetales. 
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está condensando. £1 
nudêolo comíenza a 
desaparecer, Aunque aün 
no es visible en esta 
microfotog rafía, el huso 
mitótico comíenza a 
formarse 


Prometafase, Ahora 
vemos cromosomas 
separados; cada uno 
secompone de dos 
cromátides hermanas 
idênticas. Avanzada la 
prometafase, la 
envoltura nudearse 
fragmentará. 


Anafase. Las cromátides o Telofase. Los núcleos 
de cada cromosoma se 


o Metafase. El huso está 
completo, y los 
cromosomas, unidos a los 
microtúbulos en sus 
d neta coros, se 
encuentran en la placa 
metafásíca. 


han separado y fos 
cromosomas de las 
futuras dos células hijas se 
mueven a los extremos de 
la célula a medida que los 
cinetocoros de los 
microtúbulos se acortan 


J 'híjos" se están 
formando, Mientras 
tanto, la dfocinesis ya ha 
comenzado. La placa 
celular, que dividirá el 
citoplasma en dos, está 
creciendo en dirección af 
perímetro de la célula 
progenitora. 


▲ Fig. 12-10. Mitosís en una célula vegetal* Estas microfotografías ópticas muestran ta mitosis en las células de una raíz de cebolla 


para hacer que el anillo se comraiga. La contracción dei anillo 
de microfi lamentos de la célula en división es como si se tira- 
se de unos cordeles. Hl surco de segmentaciõo profundiza 
hasta que la célula progenitora se divide en dos por pinza- 
miento y se producen dos células completamente separadas, 
cada una con su propio núcleo y parte dei cilosol y de los orgá- 
nulos. 

La citodnesis en las células vegeta les que tienen paredes 
celulares, es bastante diferente. No hay ningún surco de segmen- 
tación. En su lugar, durante ia te lo fase, ias vesículas derivadas 
dei aparato de Golgi se mueven a lo largo de los microtúbulos 
hasta la mitad de la célula, donde se comhinan, para producir 
una placa celular (fig. 12 -9b). Los materiales de la pared 
celular transportados en las vesículas se congregan en la placa 
celular a medida que crece, La placa celular se agra n da hasta 
que sus membranas circundantes se fusionan con la membrana 
plasmática a lo largo de todo el perímetro de la célula. Como 
resultado se obtienen dos células hijas, cada una con su propia 
membrana plasmática. Mientras tanto, se forma una nueva 
pared celular entre las células hijas, que surge a partir de los 
contenidos de la placa celular. 

La figura 12-10 es una serie de microfotografías de una 
célula vegetal en proceso de división. Ànalizar esta figura le 
ayudará a revisar la mitosis y la citodnesis. 

Fisión binaria 

Los procariontes (bactérias) se reproducen por nn tipo de 
división celular denominada fisión binaria, que significa literal- 
mente “división por la mitad L La mayoria de los genes bac ter ia- 
nos son transportados en un único cromosoma bacteriano que se 
compone de una molécula circular de DNA y proteínas asocia- 
das. Aunque las bactérias son más pequenas y más sendllas que 


las células eucariomes, el problema de replicar sus genomas en 
forma ordenada y distribuir las copias e quitativamente a dos 
células hijas sigue siendo formidable. Ei cromosoma de la bacté- 
ria Esche rí chia coli, por ejemplo, cuando esta completamente esti- 
lado es cerca de 500 veces más largo que la longitud de la célula. 
Clavamente, un cromosoma tan largo debe estar muy enrollado y 
p legado dentro de la célula, y así es. 

En E. coli > el proceso de división celular comíenza cuando el 
DNA dei cromosoma bacteriano comíenza a replicarse en un 
sitio especifico en el cromosoma conocido como el origen de 
replícación, que produce dos orígenes. À medida que el cromo- 
soma continua replicándosé, un origen se mueve rapidamen- 
te bacia el extremo opuesto de la célula (fíg, 12-11), 
Mientras que el cromosoma se está replicando, la célula se esti- 
ra, Cuando la replícación se completa y la bactéria ha alcanzado 
a Ire dedo r dei doble de su tamano inicial, su membrana plasmá- 
tica crece hacía dentro, dividiendo la célula progenitora de E, 
coli en dos células hijas. Cada célula hereda un genoma com- 
pleto. 

Utilizando las técnicas de la tecnologia moderna dei DNA 
para marcar los orígenes de la replícación con moléculas que 
fluorescen de color verde en el microscopio de fluorescência (fig. 
6-3), unos investigadores observarão el movimiento de ios cro- 
mosomas bacterianos dí reclamante. Este movimiento evoca los 
movi mien tos hacia los polos de las regiones dei centrômero de 
cromosomas eucariontes durante la anafase de la mitosis, pero las 
bactérias no tienen husos mitóticos visibles o incluso microtúbu- 
los. En la mayoria de las especies bacterianas estudiadas, los dos 
orígenes de replícación terminan en extremos opuestos de la 
célula o en alguna otra ubicaciõn muy específica, posiblernente, 
anelada allí por una o más proteínas. Se está volviendo más clara 
la forma en que se mueven íos cromosomas bacterianos y cómo 
se estable.ee y se mantiene su ubicaciõn especifica, pero aún no 
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a Fig, 12-11* Dívisión celular bacteriana (fisiórt binaria). El 

- amplo mostrado corresponde a la bactéria E. coli . El único cromo- 
. : ma circular se duplica, y las dos copias se separan por un mecanismo 
: ssconocido, de forma que los dos orígenes (verde) temninan en extre- 
' :s opuestos de la célula. Mientras tanto, la célula se alarga. Cuando 
t duplicación cromosómica está completa, la membrana plasmática 
-'-ce haeia dentro y divide la célula en dos a medida que una nueva 
: s ed celular se deposita entre las células hijas. 


compren.de por completo. Se han identificando varias proteí- 
nas que desempenan papeies importantes. 

La evolución de la mitosis 

■Cómo evoluciono la mitosis? Dado que íos procanontes prece - 
-> 2 Ton a los eucanontes en la Tierra por miles de millones de anos, 
‘ ditamos plantear la hipótesis de que la mitosis tuvo sus orígenes en 
necanismos bacterianos simples de reproducción celular. De hecho, 
i-gnnas de las proteínas implicadas en Ia íisión binaria bacteriana 
relacionadas con las proteínas eucanontes. lo que refuerza ios 
V- mentos a favor de la evolución de la mitosis a partir de la dívisión 
EÃikr bacteriana. Los trabajos recientes ban mostrado de manera 
■ esperada que dos de las proteínas implicadas en la íisión binaria se 
ehtionan con las proteínas túbulina y actina de íos eucanontes. 

A medida que evolucíonaron los eucanontes, junto con sus 
zenomas más grandes y sus envolturas nucleares, el proceso 
ancestral de íisión binaria de alguna forma dio origen a la mito- 
i.; La figura 12-12 traza una hipótesis de ia evolución pro- 



4 Fig. 12-12. Secuencia hipotética de la evolución de la mitosis. 

En los organismos redentes, los investigadores han observado mecanis- 
mos de dívisión celular que parecen ser intermédios entre la fisión bina- 
ria de las bactérias (a) y la mitosis como tiene lugar en la mayoría de los 
eucariontes (d). A excepdón de (a), estos diagramas esquemáticos no 
muestran ias paredes celulares. 
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gresiva de la mitosis. Los posibies pasos intermédios están 
representados por dos tipos imisuales de divisíón nuclear baila- 
dos en ciertos protístas unicelulares modernos. Se piensa que 
estos dos ejemplos de división nuclear son casos en los que los 
mecanismos ancestrales permanecieron relativamente sin 
câmbios a lo largo dei tiempo evolutivo. En ambos tipos, la 
envoltura nuclear permanece intacta, En los dinofiagelados, los 
cromosomas replicados están unidos a la envoltura nuclear y 
se separan a medida que el núcleo se estira antes de la di Vi- 
sion celular, En las dia to meas, un huso dentro dei núcleo 
separa los cromosomas. En la mayoría cie las células euca- 
nomes, la envoltura nuclear se rompe y un huso separa los 
cromosomas, 


Evaluación cie ccmceplos 


L ^Durante que etapas dei ciclo celular el cromosoma se 
compone de dos cromátides idênticas? 

2, i-Cuántos cromosomas se muestran en el diagrama de la 
figura 12-7? iCuámas cromátides se muestran? 

3, Compare la citocinesis en las células animales y en Ias 
células vegetales, 

4. ^Ciiál es la función de los miaotühulos no 
pertenecientes al cinetocdro? 

5. Identifique tres similitudes entre los cromosomas 
bacterianos y los cromosomas eucariontes, considerando 
tanto la estructura como el compòrtamient o durante la 
división celulan 

Véfirtsc íus respuestas en d Apêndice A. 


Concepto 


El ciclo celular se regula por un 
sistema de control molecular 

El tiempo y la velocidad de la división celular en diferentes 
partes de una planta o un animal son crudales para el crecí- 
mientü normal, el desarrollo y el mantenimknto. La frecuencia 
de la división celular varia con el tipo de célula. Por ejemplo, Las 
células de la piei humana se dividen con frecuencia a lo largo de 
la vida, mientras que las células dei hígado mantienen la capaci- 
dad de dividirse pero la conservan hasta que surge una necesidad 
apropiada, por ejemplo, reparar una herida, Algunas de las célu- 
las más especializadas, como las células nemosas y las células mus- 
culares coniplÊtaniente formadas, no se dividen en absoluto en 
un ser humano adulto, Estas diferencias dei ciclo celular son 
resultado de la regulacíón a nivel molecular, Los mecanismos de 
esta regulacíón son de profundo interés, no solo para compren- 
der los ciclos vitales de las células normales, sino también para 
comprender cómo consiguen las células cancerosas escapar a los 
controles normales. 

Evidencias de senales citoplasmáticas 

iQxiê es lo que dirige el ciclo celular? Una hipótesis razonable 
podría ser que cada suceso dei cicio desencadene el síguíeme. De 


acuerdo con esta hipótesis, por ejemplo, la replicación de los cro- 
mosomas en la fase S ocasionaria el crecimiento celular durante 
la fase G 2 que, a su vez, desencadenaria dírectamente el inicio 
de la mitosis. Sin embargo, esta hipótesis aparentemente lógica 
no es correcta. 

A princípios de los anos 1970, vários experimentos sugirie- 
ron una hipótesis alternativa: que el ciclo celular es dirigido 
por senales moleculares especificas presentes en el citoplasma. 
Algunas de las primeras evidencias sobre esta hipótesis provi - 
nieron de experimentos con células de mamíferos cultivadas, 
En estos experimentos, dos células en diferentes fases dei ciclo 
celular se fusionaron para formar una sola célula con dos núcle- 
os. Si una de las células originales se encontraba en la Fase S y 
la otra estaba en la G p el núcleo G , entraba de inmediato en la 
fase 5, como si fuera estimulado por compuestos químicos 
presentes en el citoplasma de la pritnera célula. De manera 
similar, si una célula que sufre la mitosis (fase M) se fusiona 
con otra célula en cuafquier etapa de su ciclo celular, incluso 
G l , el segundo núcleo entra inmediatamente en mitosis, con 
condensación de la cromatma y formación dei huso mitótico 
(fig* 12-13). 


Figura 12-13 

^Existen senales moleculares en el 
citoplasma que regulart el cvclo celular? 


ÊXPERfMEN 


rn 


\J 


En cada experimento, células de mamífero cul- 


tivadas en dos fases diferentes dei ciclo celular fueron inducidas a 
fusíonarse. 


Experimento 1 


Experimento 2 



Guando una célula en la 
fase S se fusiona con 
una célula en G 1h la 
célula en Gj entra 
inmediatamente a 
la fase S: se sintetiza 
el DNA, 


Guando una célula en la 
fase IVI se fusiona con una 
célula en G r , la célula en 
G 1 comienza la mitosis 
inmediatamente: se 
forma un huso y se 
condensa la cromatina, 
pese a que el cromosoma 
no ha sido duplicado. 


CONCLU510N 


Los resultados de fusionar células en dos eta- 


pas diferentes dei ciclo celular sugieren que las moléculas presen- 
tes en el citoplasma de ias células en la fase SoM controlan la 
progresión de las fases. 
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El sistema de control dei ciclo celular 


El experimento de la figura 12-13 y otros revelarem que los 
. onteci miemos se cu en ci ales de! ciclo celular son dirigidos por 
. sistema de control dei ciclo celular distintivo, un conjunto 
de moléculas que funcionan de lorma cíclica en Ia célula que 
cesencadena y coordína los sucesos clave en el ciclo celular. El 
-■ema de control dei ciclo celular se ha comparado con el dis- 
- zsitivo de control de una lavadora automática (fig. 12-14). 
Igual que el dispositivo de tiempo de la lavadora, el sistema de 
. omrol dei ciclo celular actúa por sí solo, impulsado por un reloj 
mtemo. Sin embargo, igual que el ciclo de una lavadora está 
' .10 tanto a un control interno (como el sensor que detecta 
uando el tubo está lleno de agua) como a un ajuste externo 
corno Ia activación dei comienzo dei mecanismo), el ciclo celu- 
zr se regula en ciertos pum os de control mediante controles 
tanto internos como externos, 

Un punto de control en el ciclo celular es un punto de veri- 
imciõn crítico en el que las senales de termmación y continua- 
. n pueden regular el ciclo (las senales se transmiten dentro de 

■ bétula mediante las vias de transducción de senales tratadas 

■ el capítulo li). Por lo general, las células animales tienen 
senales de detendón internas que frenan el ciclo celular en 
r untos de control hasta que son sobrepasadas por senales de 
.ontinuadón. Muchas senales registradas en los puntos de control 

■ .ienen de mecanismos de supervisión dentro de la célula; las 
senales informan sobre si tos procesos celulares importantes 
realizados hasta ese punto han terminado correctamente y, por 
unto. si el ciclo celular debe o no continuar. Los puntos de 
control también registran senales dei exterior de la célula, como 
rataremos más adelante. Hay tres puntos de control importan- 
tes en las fases G p G 2 y M (fig. 12-14). 

En el caso de muchas células, el punto de control Gj -deno- 
minado "punto de rest ri.ee ióri’ en las células de mamüeros- pare- 
. . ser e! más importante. Si una célula recibe una senal de 
^cntinuación en el punto de control G,, por lo general, termina - 





Punto de control G 1 


1 ,nto de control M 

Punto de control G 2 


a Fig. 12-14. Analogia mecânica para el sistema de control dei 
ciclo celular. En este diagrama dei ciclo celular, los "escalones" alrede- 
: : r dei perímetro representan sucesos secuenciales. Al igual que el dis- 
oositivo de control de una lavadora automática, el sistema de control 
de! ciclo celular procede porsí solo, impulsado por un reloj interno. Sin 
embargo, el sistema está sujeto a regulación en diversos puntos de con- 
trol, de los cu ales se muestran tres (rojo). 



Punto de controt G 


(a) Si una célula recibe una senal 
de continuación en el punto 
de control G lf la célula 
continúa el ciclo celular. 


(b) Si una célula no recibe una 
senal de continuación en el 
punto de control G^ la célula 
detiene el ciclo celular y entra 
en G q , un estado de no divlsión. 


▲ Fig. 12-15. El punto de control G r 


rã las fases S, G 2 y M y se dividirá. De manera alternativa, si no 
recibe una senal de continuación en ese punto, abandonará el 
ciclo, para cambiar a un estado de no divlsión denominado fase 
G 0 (fig. 12-15). En realidãd, la mayoría de las células dei cuer- 
po humano se encuentran en la fase G 0 . Como se menciono con 
ante rio ridad, las células nerviosas y musculares completamente 
formadas y maduras nunca se dividen. Otras células,, como las 
células hepáticas, pueden ser 11 1 lama d as de regre so” desde la fase 
G 0 al ciclo celular por indícios internos, como los factores de cre- 
címiento liberados durante las lesiones. 

Para comprender cõmo funcionan los puntos de control dei 
ciclo celular, primero debemos ver qué tipos de moléculas cons- 
Lituyen el sistema de control dei ciclo celular (la base molecular 
dei reloj dei ciclo celular) y el modo en que una célula avanza a 
lo largo dei ciclo. Después, consideraremos las senales de control 
internas y externas que pueden determinar que el reloj se deten- 
ga o continue. 

El reloj dei ciclo celular: 

ciclinas y cinasas dependientes de ciclinas 

Las fluctuaciones rítmicas de la concentraciõn y la actividad 
de las moléculas que controlan el ciclo celular de fine n el ritmo 
de los acontecimentos secuenciales dei ciclo celular. Estas molé- 
culas reguladoras son proteínas de dos tipos principales: cinasas 
y ciclinas. Las proteindnasas son enzimas que activan o inactivan 
otras proteínas al fosíbrilarlas (véase cap. 11). Algunas proteind- 
nasas dan las senales de continuación en los puntos de control C l 

y g z * 

Las cinasas que dirigen el ciclo celular estãn presentes en una 
concentraciõn constante en la célula en credmiento, pero gran 
parte dei tiempo se encuentran en forma inaetiva. Para ser acti- 
vas, estas cinasas deben estar unidas a una ciclina, una proteína 
que debe su nombre a su concentraciõn ciclicamente fluetuante 
en la célula. Debido a este requeriraiento, estas cinasas se llaman 
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cinasas dependíemes de ciclina o Cdk, La actividad de una 
Cdk aumenta o disminuye con los câmbios en la concentración 
de su ciclina correspondiente. 

Li figura 12-1 6a muestra ia actividad fluctuante dei primer 
complejo ciclina- Cdk que íue descubierto, liam ado MPF. Nótese 
que los picos de actividad dei MPF correspondeu a los picos de 
concentración de ciclina. Los niveles de ciclina se elevan duran- 
te las fases S y G 2 , luego decaen abruptamente durante la mitosis 


Las iniciales MPF significan factor promotor de la madura- 
ción", pero podemos pensar en MPF como “factor promotor de 
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(a) Fluctuadón de la actividad de MPF y concentración de ciclina 
durante el eido celular 


Durante Gj, las condiciones en la célula favorecen la 
degradaciõn de ciclina y el componente Cdk de! MPF se recicla. 

' \ — . . 




Ciclina 

degradada 


La ciclina 
se degrada 




Punto de 
control G 2 
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MPF 


Ciclina 


O Durante la anafase, el compo- 
nente de ciclina deí MPF se degra- 
da, y termina la fase M, 

La célula entra en la fase G, 


El MPF promueve la mitosis 
al fosforilar diversas proteínas. 
La actividad dei MPF tiene su 
pico durante la metafase. 


(b) Mecanismos moleculares que ayudan a regular el ciclo celular 

A Fig, 12 - 16 , Control molecular dei ciclo celular en el punto de control G 2 . Los pasos dei ciclo celu- 
lar son cronometrados por fluctuaciones rítmicas en la actividad de las cinasas dependientes de ciclina 
(Cdk). Aqui nos centramos en un complejo ciclina-Cdk llamado MPF, que actúa en el punto de control G, 
como una senal de continuación, desencadenando los aconteci m lentos de !a mitosis. 


la fase W debido a que desencadena ei paso de la célula más allá 
dei punto de control G 2 a la fase M {fig. 12-1 6b) Guando las 
ciclinas que se acumuhron durante G 2 se asocian con las molé- 
culas Cdk, el complejo MPF resultante inicia ia mitosis y fosfo- 
r i la una variedad de proteínas. El MPF actúa directameme como 
una cirtasa e indirectamente, al activar otras cinasas. Por ejemplo, 
el MPF provoca la fosforilación de diversas proteínas de la lâmi- 
na nuclear (fig. 6- 1 0) T que promueve la fragmentación de la envol- 
tura nuclear durante la prometafase de la mitosis. También 
existen evidencias de que el MPF contribuye a funciones mole- 
culares necesarias para la condensación de cramosomas y la for- 
mación dei huso durante ia profase. 

Durante la anafase, el MPF; ayuda a inhibirse a sí mtsmo al ini- 
ciar un proceso que conduce a la destmicción de su propia cicli- 
na. La parte dei MPF que no es la ciclina, la Cdk, persiste en la 
célula en forma inactíva hasta que se asocia con nuevas molécu- 
las de ciclina sintetizadas durame las fases 5 y G 2 de la siguiente 
ronda dei ciclo. 

cQné sabemos sobre el punto de control G , ? Algunas investi- 
gaciones redentes sugieren la particípación de al menos tres pro- 
teínas Cdk y varias ciclinas diferentes en este punto de control 
Las actividades fluetuantes de diferentes eomplejos de ciclinas 
parecen controlar todas las etapas dei ciclo celular. 


Seiittíes de detendón 
y coitrínuacion; 
somles in tonos y extenias 
oi los puntos de contiol 

Los investigadores científicos se 
encuentran en las etapas iniciales de. 
resolver las vias de senalización 
que conectan las cinasas dependien- 
tes de ciclina a otras moléculas y 
acomecimientos dentro y fuera de 
la célula. Por ejemplo, saben que, en 
general Ias Cdk activas funcionan 
fosforilando proteínas dei sustrato 
que afectan a pasos concretos en el 
ciclo celular. Sin embargo, en 
muchos casos. los científicos aún no 
saben quê hacen realmente Ias 
diversas Cdk. Sin embargo, han iden- 
tificado algunos pasos de las vias 
de senalización que transmiten 
infomiación a la maquinaria dei ciclo 
celular. 

Un ejemplo de una senal interna 
tiene lugar en d punto de control de 
la fase M. La anafase, la separación 
de cromátides hermanas, no comien- 
za hasta que todos los cromosomas 
están debídamente adheridos al 
huso en la placa metafásíca. Los 
investigadores aprendíèron que los 
cinetocoros que aún no están uni- 
dos a los microtúbulos dei huso 
envian una senal molecular que deter- 
mina que las cromátides hermanas 
permanezean juntas, lo que retrasa 
la anafase. Solo cuando los cineio- 
coros de todos 


0 La síntesis de deliria 
comienza en la fase S tardia 
y continua a través de G 2 , 
Debido a que la ciclina está 
protegida de la degradarión 
durante esta etapa, ésta 
se acumula. 


0 Las moléculas de ciclina 
acumuladas se combinan 
con las moléculas de Cdk 
recicladas, produdendo 
suficientes moléculas de 
MPF para pasar el punto 
G 2 e iniciar la mitosis 


cromosomas 
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esLàn unidos al huso las cromáúdes hermanas se separarán (debi- 
do a la inactivadón de las proteínas que las maniíenen unidas). 
Este mecanismo asegura que las células hijas no Lerminen con 
menos cromosomas o más. 

Al cultivar células animales, los investigadores íueron capaces 
de identificar muchos factores externos, tanto químicos como 
físicos, que pueden influir en la divisíón celular. Por ejemplo, las 
' células no se dividen si no se agrega un nutriente esencial al medio 
de cultivo (esto es análogo a intentar hacer funcionar una lava- 
dora automática sin ahastecimiento de agua). E incluso si todas 
las demás condiciones son favorables, la mayoría de bs tipos de 
células de los mamíferos se dividen en cultivo solo si el medio 
de cultivo incluye facto res de crecimiento específicos. Como se 
menciono en el capítulo 11, un factor de crecimiento es una 
proteína liberada por ciertas células que estimula a otras células 
a dividirse. Mientras que llamamos al factor de crecimiento asi 
por razones históricas, una proteína que promueve la mito$i$ T a 
veces, se llama acertadamente mitógeno. 

Uno de esos factores de crecimiento es el jactar de crecimiento 
derivado de plaquetas (PD GE), que se sintetiza por las células san- 
guíneas llamadas plaquetas. El experimento ilustrado en la figu- 
ra 12-17 muestra que el PDGF es necesario para la división de 
fibroblastos en cultivo. Los fibrobllstos, un tipo de célula dei teji- 
do conectivo, tienen receptores para PDGF en sus membranas 
, d asmáticas. La unión de moléculas de PDGF a sus receptores 
que son receptores tirosíneinasas; véase capítulo 11) desencade- 
na una via de tiansduccion de senales que permite a las células 
pasar el punto de control G ] y dividirse. El PDGF estimula la 
división de fibroblastos no solo en las condiciones artíficiales dei 
.v.iuvo celular, sino también en el cuerpo dei animal. Cuando se 
produce una lesión, las plaquetas liberan PDGF a su entorno. La 
proliieraciõn de fibroblastos resultante ayuda a curar la herída. 
I ?s investigadores han descubierto al menos 50 factores de ere- 
cimiento diferentes que pueden desencadenar Ia división celu- 
ar Diferentes tipos celulares respondeu de forma específica a un 
cierto factor de crecimiento o combinaciõn de factores de creci- 
miento. 

El efecto de un factor físico externo sobre la división celular 
se ve claramente en la inhibición dependtente de la densi- 
dad. un fenómeno por el cual las células aglomeradas dejan de 
dividirse ifig. 12-1 8a). Como se observo por primera vez hace 
T.iiehos anos, las células cultivadas normalmente se dividen basta 
que forman una sola capa de células sobre la superfície interna 
de recipiente de cultivo en cuyo punto, ias células dejan de 
dividirse. Si se extraen algunas células, las que bordean el espa- 
:lo abierto comíenzan a dividirse nu eva mente y continúan 
hadéndólò hasta que el espacio vacio se llena. En un principio 

penso que el contacto físico de una célula con las células cir- 
cundantes provocaba Ia senal para detener la división. Sin 
embargo, aunque el contacto físico puede tener cierta influem 
cia. la cantídad de factores de crecimiento necesaríos y de 
nutrientes disponibles para cada célula parecen tener un efecto 
más importante: aparentemente, cuando una población celular 
ilcanza una cierta densídad, la disponibílidâd de nutrientes se 
vuelve insuficiente para permitir un crecimiento y una división 
celular continuados. 

La rnayor parte de las células animales también muestran 
dependencia de anclaje (fig 12-iBa j. Para dividirse., deben unir- 
se a un sus trato, como el interior de una placa de cultivo o la 
matriz exttacelular de un tejido. Cienos experimentos sugieren 
que el anclaje es senalizado al sistema de control dei ciclo celu- 
lar a través de vias que involucran proteínas de la membrana 
riasmâtica y elementos dei citoesqueleto unidos a él. 


Figura 12-17 

lE\ factor de crecimiento derivado 
de plaquetas (PDGF) estimula la división 
de fibroblastos humanos en cultivo? 


EXPERIMENTO 


Una muestra de tejido conectivo 
se cortó en secciones pequenas. 



de Petri 


Se utiflzaron enzimas para digerir 
la matriz exttacelular, lo que produjo 
una suspensrón de células de 
fibroblastos libres. 



0 Las células se trasladaron a 
recipientes de cultivo estériles 
con un medio de 
crecimiento básico que 
se compone de glucosa, 
aminoáridos, sales y 
antibióticos (para evitar 
el crecimiento bacteriano). 

Se agrego PDGF 
a la mitad de los recipientes, 
El cultivo se incubó a 37 °C. 


RESULTADOS 


(a) En un medio de crecimiento 
básico sin PDGF (control) 
las células no pudieron 
dividirse. 


I 



Con PDGF 



Sin PDGF 



(b) En un medio de crecimiento 
básico con PDGF, ias células 
p rol i fera ron. La microscopia 
electrónica de barrido muestra 
fibroblastos cultivados. 




- * 




Con PDGF 


CONCLUSIÔN 




10 um 


Este experimento confirmo que el PDGF esti- 


mula ia división de células de fibroblastos humanos en cultivo. 
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La ! nhlbición dependiente de la densidad y la dependencia de 
anclaje parecen funcionar en los te j idos dei cuerpo igual que en 
un cultivo celular, controlando el crecimiento de las células hasta 
cierta densidad y iocalízaciõn óptima. Las células cancerosas, que 
trataremos a continuación, no muestran ni inhíbiciõn depen- 
diente de la densidad ni dependencia de anclaje (fig, 12 - 1 8 b). 


Las células se andan a la 
superfície de la placa y se dividen 
(dependencia de anclaje). 



Guando las células han formado 
una capa completa, dejan de 
dividirse (inhibidón dependiente 
de ta densidad). 



Si se reíiran algunas células, tas 
células remanentes se dividen 
hasta llenar el espacio y luego se 
detienen (inhibición dependiente 
de la densidad). 



I ! 

25 pm 

(a) Células de mamífero normaíes. La disponibilidad de 

nutrientes, factores de crecimiento y un su st rato para adherirse 
limitan la densidad celular a una única capa. 


Las células cancerosas no muestran 
dependencia de anclaje o inhibición. 
dependiente de la densidad 



i 
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(b) Células cancerosas. Por lo general, las cáfulas cancerosas conti- 
núan divídiéndose mucho mãs formando una aglomeradón 
de células superpuestas, 

A Fig. 12-18, Inhibidón dependiente de la densidad y depen- 
dencia de anclaje de la división celular. Las células individuales se 
muestran desproporcionadamente grandes en los dibujos. 


Perdida de los controles dei eido celular 
en células cancerosas 

Las células cancerosas no respondeu norma imente a los meca- 
nismos de control corporal. Se dividen de forma excesiva e 
mvaden otros tejidos, Si no se controlan, pueden matar al orga- 
nismo. 

Aí estudiar células que crecen en un cultivo, los investiga- 
dores observaron que las células cancerosas no respondeu a las 
senales normaíes que regulan el ciclo celular. Por ejemplo, como 
muestra la Hgura 12-18b s las células cancerosas no muestran 
inhibición dependiente de la densidad cuando crecen en cul- 
tivo; no dejan de dividirse cuando los factores de crecimiento 
se agotan. Una hipótesis lógica para explicar este comporta- 
miento es que las células cancerosas no requieren factores de 
crecimiento en su medio de cultivo para crecer y dividirse. 
Pueden elaborar por sí mísmas un factor de crecimiento, o 
bien tener una anormalídad en la via de senalízación que 
transmite la senal dei factor de crecimiento al sistema de con- 
trol dei ciclo celular, incluso en ausência de ese factor. Otra 
posibilidad es un sistema de control dei ciclo celular anormal. 
De hecho, como aprenderá en el capitulo 19, estas son todas 
las condiciones que pueden conducir al câncer. 

Existen otras diferencias importantes entre las células nor- 
mal es y las células cancerosas que refle jan trastornos dei ciclo 
celular. Si dejan de dividirse las células cancerosas lo hacen en 
punios aleatórios dei ciclo en lugar de hacerlo en tos puntos de 
control normaíes. Adernas, en cultivo, las células cancerosas 
pueden seguir divídiéndose de manei a indefinida si se les sumi- 
nistra nutrientes de forma continua; se dice que son “inmorta- 
les\ Un ejemplo impresionante es una línea celular que se ha 
estado reproduciendo desde 1951. Las células de esta línea 
celular se denominan células He La porque su fuente original 
fue un tumor extirpado de una mujer llamada Henrietta Lacks. 
En contraste, casí todas las células de mamíferos normaíes que 
crecen en cultivos se dividen solo alrededor de 20 a 50 veces 
antes de dejar de dividirse, envejecer y morir (veremos una 
posible razón de este fenómeno cuando tratemos la replicación 
cromosómica en el capítulo lô). 

El compor tamiemo anormal de las células cancerosas puede 
ser catastrófico cuando tienen lugar en el cuerpo, El problema 
comienza cuando una sola célula de un tejido sufre una trans- 
formacíón, el proceso que convierte una célula normal en una 
célula cancerosa. El sistema inmune dei cuerpo, normal mente 
reconoce a una célula transformada como extrana y la destra- 
ye. Sin embargo, si la célula evita su destrucción, puede proli- 
ferar y formar un Lumor, una masa de células anormales dentro 
de un tejido que, de otra manera, seria normal. Si las células 
anormales permaneceu en el sitio original. Ia masa se 11a ma 
tumor benigno. La mayoría de los tumores benignos no oca- 
sionan problemas graves y pueden extirparse por completo 
mediante cirugia. Por e! contrario, un tumor maligno se vuel- 
ve suficientemente invasivo como para alterar las funciones de 
uno o más órganos (fig, 12-19), Se dice que un indivíduo con 
un tumor maligno tiene câncer. 

Las células de tumores malignos son anormales en muchas 
formas aparte de su proliferación excesiva. A veces, tienen 
números inusuales de cromosomas (es un tema de debate actual 
si esta es una causa o un efecto de la transformación); en oca- 
siones, su metabolismo se desaetiva y cesan de funcionar de 
forma constructiva, También, debido a los câmbios anormales 
en las superfícies celulares, pierden o destruyen sus uniones 
con células vectnas y con la matriz extracelular y pueden eini- 
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Un tumor crece a partir de una © Las células cancerosas ínvaden 
sola célula cancerosa. los tejidos circundantes 





*v, 


Célula cancerosa 



Tumor 
metastásico 


Vaso 

linfático 


( l Las células cancerosas se 

diseminan a través de los vasos 
sanguíneos y linfáticos hacia 
otras partes dei cuerpo. 


Un pequeno porcentaje de 
células cancerosas pueden 
sobrevivi r y establecer un 
nuevo tumor en otra parte 
dei cuerpo. 


àt Fig. 12-19. Crecimiento y metástasis de un tumor maligno de mama. Las células de los tumores malignos (células cancerosas) crecen de 
-erma descontrolada y pueden propagarse a tejidos circundantes y, a través de los vasos sanguíneos y linfáticos, a otras partes dei cuerpo. La disemi- 
icòn de células cancerosas fuera de sus sitios originales se denomina metástasis 


. ar a tejidos circundantes. Las células cancerosas también pue- 
den secrétar moléculas de senalización que ocasionan que los 
.■sos sanguíneos crezcan hacia d tumor. Puede suceder que 
,.nas pócas células tumorales se separen dei tumor original, 

ren en los vasos sanguíneos y en los vasos linfáticos y via- 
en a otras partes dei cuerpo. Âllí, pueden proliferar y formar 
un nuevo tumor. Esta disemirtaciõn de las células cancerosas a 
ooaUzadones distantes de su sitio original se denomina 
metástasis (fig. 12-19}, 

Un tumor que parece estar localizado puede iratarse con 
rudiadón de alta energia, que aparentemente, dana el DNA de 
as células cancerosas mucho más que el de las células norma- 
ies, debido a que las células cancerosas han perdido la capaci- 
iad de reparar ese dano. Para tratar tumores metastãsicos se 
utiliza quimioterapia, en la cual se suministran fármacos tóxi- 
cos para las células en dívisión activa a través dei sistema cir- 
culatória, Como cabría esperar, los fármacos quimío terá picos 
mteríieren con pasos específicos dei ciclo celular. Porejemplo, 
el taxol paraliza el huso mitótico y evita la despoli merizacíón 
■iei microtúbulo, lo que evita que las células en di Vision acti- 
u pasen de la metafase. Los efectos colate rales de la quimio- 
terapia se deben a los efectos de los fármacos sobre las células 
normales. Por ejemplo, las náuseas se deben a los efectos 
sobre las células ímestinales, la perdida dei cabei lo a los efec- 
' ás sobre las células dei foi í cu lo piloso y la susceptibilidad a 
las infecdones a los efectos sobre las células dei sistema inrau- 
nitario. 

Los investigadores están comenzando a entender ia manera 
en que una célula normal se transforma en una célula cance- 
rosa , Aprendera más acerca de la biologia molecular dei câncer 
en el capítulo 19. Pese a que las causas dei câncer son diver- 
sas, la transformadón celular siempre implica la alieración de 
zenes que, de alguna forma, influyen en el sistema de control 


dei ciclo celular. Sin embargo, nuestro conocimiento de cómo 
los câmbios en el genoma eonducen a las diversas anormalida- 
des de las células cancerosas aün es rudimenta.no. 

Quizás, la razón por la que tenemos tantas pregumas sin 
responder acerca de las células cancerosas es que aim bay 
mucho por aprender sobre cómo luncionan las células norma- 
les. La célula, la umdad básica de estructura y función de la 
vida, aün posee suficientes secretos como para entretener a los 
investigadores por mucho tiempo. 


F vai ua ciou dc couce pios 


1, Uri investigador Lvata a las células con un químico que 
previeiie Ia simesis de DNA. ^En qué parte dei ciclo celu- 
lar este tratamiento atrapa a las células? 

2, En la figura 12-13 ^por qué el núcleo resultante dei 
experimento 2 condene cantidades diferentes de DNA? 

3. ^Cuál es la serial de continuación para que una célula 
pase dei punto de control de la fase G 2 e ingrese a la 
mitosis? (fig. 12-L6.) 

4, ^Qué sucederia si usted realizara d experimeiiLo de la 
figura 12-17 con células cancerosas? 

5. >En qué fase dei ciclo celular se encuemran la mayor 
parte de las células de su cuerpo? 

6. Compare y contraste un tumor benigno y un tumor 
maligno. 

Véonse Jcís respuestas eu d Apêndice A. 
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Los organismos unicelulares se reproducen por división celular 
Los organismos mu Iticelu lares dependen de esta para desarrollarse 
a partir de un óvulo fertilizado, para crecer y para 
repararse (pp. Z 18-2 19), 


Concepto 


La división celular produce células hijas 
genética mente idênticas 

Las células duplican su material genético antes de dividi rse, para 
que cada célula hija reciba una copia exacta dei material genético P 
el DNA (p. 219), 

► Organiza eíõn celular dei material genético (p. 219L El DNA 

está subdividido entre los cromosõmas. Los cromosomas eucarion- 
tes se cornponen de erornatma. un complejo de DNA y proteína 
que se condensa durante la mitosis, En los ani males, los gamelos 
tienen un juego de cromosomas y las células somáticas tienen dos 
juegos. 

Disixibueión de los cromosomas durante la división celular 
(pp. 219-220). En preparadón paia ia división celular, los cromo- 
somas se repiican y, luego, cada tino de ellos se compone de dos 
cromáiides berma nas idênticas. Las cromâtides se separan duram e 
la división celular, convirtiéndose en los cromosomas de Ias nu e vas 
células hijas, La división celular eucarionte se compone de mitosis 
(d t Vision dei núcleo) y dtodnesis (división dei citoplasma). 


Concepto 


En el ciclo celular, la fase initótica se alterna con la 

in ter fase 

f ases dei ciclo celular (p, 221), Entre las di visiones, las células 
se encuentran en la iruerfase: las fases G L , S y G r La célula crece 
durante el transcurso de La interfase, pero el DNA se replica solo 
durante la fase de sintesis (S). La mitosis y la dtodnesis consmu- 
yen la fase mitótica (M) dei ciclo celular. La mitosis es un proceso 
continuo y a menudo se le descnbe como consistente de cinco eta- 
pas: profase, prometafase, meta fase, a na fase y telofase, 

► El huso mitõtico en detallc (pp, 221-224). El huso mitótico es 
un aparato de microtúbulòs que controla d movimento de los cm- 
mosomas durante la mitosis, El huso surge de los centro meros e 
incluye los microtúbulos dei huso y los ãsteres. Algunos microtti- 
bulos dei huso se unen a los dnetocoros de los cromosomas y 
mueven los cromosmas hasta la placa metafásica. En lá anafase, las 
cromátides bermanas se separan y se mueven a lo largo de los 
microtúbulos dei cinetocoro hacia los extremos opuestos de la célu- 
la. Mi entras tanto., los microtúbulos, no pertenedentes al cmetoco- 
ro de polos opuestos se superponen y empujan uno contra el o tro, 
alargando Ia ceiula. En la telofase se forman núcleos hijos genetica- 
mente idênticos en extremos opuestos de la célula. 

La citocinesis en tletalle (pp, 224-226), La mitosis generalmente 
es seguida por la dtodnesis. Las células animales llevan a cabo la 
citocinesis por segmemación y las células vegeta les forman una 
placa celular 

Fisión binaria (pp. 226-227). Durante la fisiõn binaria, d cromo- 
soma bactéria no se replica y los dos cromosomas hijos se separan 
acu vam eme, Las proteínas específicas implicadas en este movim ten- 
lo son objeto de investigactones en curso. 


La evohscíõn de Ia mitosis (pp. 227-228). Puesto que tos proea- 
riontes precedi eron a los eucariorites por mi les de millones de anos 
es probáble que la mitosis evolucionara a partir de ta división celu- 
lar bactéria na, Ciertos protistas exhiben tipos de división celular 
que parecen intermédios entre la fisión bacteriana binaria y el pro- 
ceso de mitosis I levado a cabo por la mayoria de las células euca- 
riomes. 


Cftceptò 


El ciclo celular se regula por un sistema de control 
molecular 

í Evidencias de senales ciloplasmáticas (p, 228). 

Las moléculas presentes en el citoplasma regulan el progreso a tra- 
ves dei ciclo celular. 

El sistema de control dd ciclo celular (pp. 229-232). Los câm- 
bios cíclicos en tas proteínas reguladoras irabajan como un reloj dei 
ciclo celular. El reloj ti ene puntos de control específicos en las que 
e! ciclo celular se de t iene hasta que se recibe una serial de conti- 
nuaciõn Las moléculas clave son las cidinas y las d n asas depen- 
díentes de ctclina (Cdk), EI cultivo celular ha permitido a los 
investigadores estudiar los detalles moleculares de la división celu- 
lar. Tanto las seria les internas como las externas contrclan los pun- 
tos de control dei ciclo celular a través de vias de transducción de 
seriales. La mayoria de las células exhiben inhíbidón dependiente 
de la densidad de la división celular al igual que dependencia de 
anclaje, 

L Perdida de los controles dei ciclo celular en células cancero- 
sas (pp. 232-233). Las células cancerosas evaden la regulación 
normal y se dividen fu era de control, para formar tumores. Los 
tumores malignos invaden los tejidos circundantes y pueden iniciar 
la metástasis, con exportación de células cancerosas a otras partes 
dei cuerpo, donde pueden formar tumores secundários. 



Autoevaiuación 

1 . Los incrementos de la actividad enzimãtica de atgunas proLeincina- 
sas importantes para la regulación dei ciclo celular se deben a: 

a. Sintesis de cinasas por los ribosomas. 

b, Activación de cinasas inactivas por unión a las cidinas. 

c Conversiõn de cidinas inactivas en cinasas activas por medio de 
la fosforilación. 

d. Esctsión de las moléculas inactivas de cinasa por medio de prote- 
asas ciL opl asmáticas. 

e. Descenso de los factores de credmiento extern os a una concen- 
Lraeión por debajo dei umbral mhibUono, 

2. En el microscopio, usted puede ver una placa celular que comienza 
a desarrollarse en la mitad de la célula y el núcleo que se forma a 
ambos lados de la placa celular, La célula es probabl emente: 

a. Una célula animal en proceso de citocinesis. 

b. Una célula vegetal en proceso de citocinesis. 

c. Una célula animal en la fase S dei ciclo celular. 

d. Una célula bacteriana en división. 

e. Una célula vegetal en metafase. 
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3. Vinblastina es un fámiaco quirníoterapéuüco que se utiliza acmal- 
mente para i ratar el câncer. Debido a que imerfiere con ei ensam- 
blaje cie microtúbuíos, su efeciividad debe relacionarse con; 

a. Lniemipeión de la formación dcl huso miiòiico, 

b. [nhíbición de la füsforilaaón de proteínas reguladoras, 
e Supresión de la prodúcrión de deli nas. 

d. Desmturalización de la miosina e tnliibición de la formación dei 
sunco de segntèntadón. 

e lnhibicíón de la síntesis de DNA. 

4. I na célula en particular Líene ta muad dei DNA de algunas de las 
otras células de un te] ido mitóticamente acu vo. La célula en cu es- 
tiou se encuentra con mayor probabítidad en: 

a. G, d, Metafase. 

b. G 2 e. Anaíase. 

c. Profase. 

5. Una diferencia entre una célula cancerosa y una célula normal es que: 
a La célula cancerosa es incapaz de sintetizar el DNA. 

b El ciclo celular de la célula cancerosa está detenido en la fase S. 

c. Las células cancerosas continúan divtdiéndose aún cuando se 
dispongan en un contacto muy es trechos, 
d Las células cancerosas no pueden funcionar en forma apropiada 
debido a que sufren itibibición dependi ente de la denstdad. 

e. Las células cancerosas están siempre en la fase M dei ciclo celular. 

6. i.a disminucíón de la actividad de! MPF al final de la mitosis es 
causada por: 

a. la destrucciõn de una proteineinasa (Cdk) 
b La disminucíón de la sfniesis de ciclina, 

c. La degradación de ciclina. 

d. La síntesis de DN A. 

e. Un incremento de la reladón volumen genoma en las células. 

1\ Un glóbulo rojo tiene un período de vida de 120 dias. Si un adulto 
tiene 4 L de sangre y cada micro li iro (pLl com iene 3 millones de gló- 
bulos rojos, ^cuántas células nuevas deben produdrse cada segundo 
para reemplazar a toda la población de glóbulos rojos (1 pl. = 10" n Ü 

a. 30 000 d. 18 000 

b. 2 400 e T 30 000 000 

c. 2 400 000 

8. El fármaco diocalasina B bloquea ia fundõn de la actina. ^Cuál de 
las si gu lentes aspectos dei ciclo celular seria el más afectado por la 
diocalasina B? 

a La Formación dei huso mitótico 

b. La adhesión dei huso a los cine to coros, 

c La síntesis de DNA. 

cl. E3 alargam leni o celular durante la a na fase. 
e. La formación de im surco de segmemación 

9. En algunos organismos, la mitosis ocurre sin que tenga lugar la 
d to cine sis. Esto dará como resultado: 

a. Células con más de un núcleo. 

b. Células que son in usual mente pequenas. 

c. Células que carece n de núcleo, 

d. Destrucciõn de cromosomas. 

e Ciclos celulares que carecen de una fase S. 

10. ^Cuál de los sigui entes sucesos no tiene lugar durante la mitosis? 
a. Condensadón de los cromosomas. 


b. Replicadõn dei DNA. 

C- Se parati ón de las cromálides hermanas. 

d. Formación dei huso, 

e. Separadón de los cemrosomas. 

11. En la microfoLogralla óptica de abajo de células en división dei extre- 
mo de la raíz de una cebolla, identifique una célula en cada una de las 
sigutenies etapas: Lnterfase, profase, meta fase y anafase. Descri ba los 
prin d pai es aconteci miemos que tienen lugar en cada etapa. 


Véarase las respuestas en el Apêndice A, 


Interrelaciõn evolutiva 

El resultado de la mitosis cs que las células hijas tienen el mismo 
número de cromosomas que la célula madre. Otra forma de mantener 
el número de cromosomas seria tlevar a cabo la división celular pri me- 
ro y luego duplicar los cromosomas en cada célula hija. iCuál seria el 
problema de esta alternativa? >0 piensa que seria una via de organiza - 
ctón dei ciclo celular igualmente buena? 


Problemas científicos 

Los microtúbuíos son esiructuras polares en las cuales un extremo (11a- 
mado extremo +) se polímeriza y se despolimeriza a una velocidad 
macho mayor que el otro extremo (el extremo—), E! experimento que 
se muesira en la figura 12-8 identifica claramente estos dos extremos, 

a. A panir de estos resultados identifique el extremo + y explique 
su razonamiento. 

b. Si el extremo opuesio fuera el exLremo +, ícuáles serian los resul- 
tados? Maga un esquema. 

c. Redisene el modelo en ia conclusión de ia figura 12-8 para refle- 
jar su nueva versión de los resultados. 


Ciência, tecnologia y socieclad 

Cada ano se gastan ciemos de millones de dólares en la büsqueda de 
un trata miem o efectivo para el câncer; se ínvierte mucho menos dinero 
para prevenir el câncer. i?or qué piensa que esto es así? ^Qué tipos de 
câmbios en el estilo de vida podríamos establecer para ay u dar a preve- 
nir el câncer? ^Qué tipos de programas de pre venci ón podrían iniciar- 
se o reforzarse para propiciar estos câmbios? t ;Qué factores podrían 
impedir estos câmbios y programas? 
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ENTREVISTA A 

Eric La n der 

La genómiea, et estúdio de todos los genes 
de un organismo y de cómo fundonan en 
conjunto, es un campo nuevo que está dando 
origem a una revolución en la biologia. El 
doctor Eric Lander es uno de los líderes de 
esta revolución por haber desempenado un 
papel fundamental en e! Proyecto Genoma 
Humano Es el director y fundador dei 
Instituto General deí MIT y Harvard, que utili- 
za la genómiea para desarrollar nuevas herra- 
mientas y enfoques para comprender y tratar 
enfermedades. El instituto incluye al anterior 
Centro Whitehead para la tnvestigadón dei 
Genoma, que desemperio un papel conductor 
en la secuenciación de! genoma humano, 

Tras licendarse en Prínceton, el doctor Lander 
obtuvo su doctorado en matemáticas en la 
Universidad de Oxford, donde fue investiga- 
dor de Rhodes. Luego ensehó economia 
empresarial en la Faculta d de Económicas de 
Harvard hasta que se dedico por completo a 
la biologia en 1990. Entre sus muchos hono- 
res está haber sido m lembro de la Fundación 
MacArthury de la Academia Nacional de 
Ciências de los Estados Unidos, E! doctor 
Lander es profesor de! MIT y de Harvard, 
donde impartíó el curso principal de intro- 
ducción a Ja biologia dei MIT durante diez 
anos. 

^Cómo entro en contacto con Ia 
genética? 

Durante la educadón secundaria estudié 
biologia pero me gustaban bs matemáticas. En 
cl colégio era especialista en matemáticas y 
queria conseguir d doctorado pero decidi no 
ser un matemático puro. Un dia mi berma no 
me sugirio que podría mieresarme la teoria cie 
codificactón dei cerebro y me envio algunos 
artículos sobre neura biologia matemática. 
Comprendí que, para entenderia, tenía que 
estudiar neurobiología celular. Esto me obligó 
a estudiar biologia celular, Luego vi no la biolo- 
gia molecular y, final mente, tu ve que aprender 
genética. De modo que una cosa condujo a la 
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otra y aqui estoy j todavia sigo aprendiendo 
genética! 

^Citál fue el objetivo principal 

dei Proyecto Genoma Humano? 

El objetivo final dei Proyecto fue Icer la 
secuencia completa dei DMA dei ser humano y 
ponerla a disposiciôn de todos. Esta informa- 
ción es fundamental para nuestra biologia. 
Condene la lista de componentes en términos 
cn tos que fimlmente deberán sei - descrias todas 
nuestras estmeturas y procesos biológicos. 

Usted puede estudiar las propiedades deta- 
lladas de genes individuates, como hicieron los 
biólogos antes dei Ffoyecto Genoma Humano 
y todavia lo hacen, o puede estudiar cómo 
interaeiúan todos los componentes dei sistema. 
Se hacen d esc u b ri mi ci t tos i m po n a n t es e n 
ambos niveles, pero existe n cosas que solo se 
ven cuando se vuelve atrás. Imagínése una pin- 
tura puntíllistâ. Desde cerca, los ptmios son 
interesames, pero cuando da un paso atrás, 
puede ver figuras que no fueron evidentes al 
principio. Hasta el Proyecto Genoma Humano 
no habfa sido posíble dar un paso atrás y con- 
templar el gran cuadro dei genoma humano, 

El anãlisis dei genoma está revelando un 
cuadro completo de cómo se “endenden" y 
"apagan" los genes en los diferentes tejidos y 
cn diferentes momentos, dc modo que pode- 
mos observar cómo colabora n en módulos o 
circuitos. Es un cuadro de conjunto que nunca 
habiamos visto. 

iCuáles fueron los principales 
desafios dei Proyecto Genoma 
Humano? 

El mâyor desafio fue la necesidad de mejo- 
rar 10 000 veces nuestros métodos para elabo- 
rar mapas dei DMA y secuendarlo; [este 
proyecto fue mocho más ambicioso que cual- 
quicr otra cosa realizada con ante ri o ri dad! 
Desde un punto de vista realista, la cornunidad 
cientifica no fue sensata al proponerlo;. Pero et 
realismo está muy sobreestimado. Cuando 
reconocimos lo importante que seria la secuen- 
cia para miles de científicos, comenzamos a 
preguntarnos por quê exactamente no pod ría- 
mos efecmarla. Eritonces nos enfrentamos a las 



barretas una a una. Establedmos objetivos 
intermédios, para obtener alguna ínfòrmación 
que pudiese ser útil de forma in medí a ta y para 
demostramos que estâbamos en el caminó 
correcto, Y. una tras la otra, fui mos capaces de 
alcanzar nuestras metas: p ri mero, los mapas 
genéricos que pudimos ernplear para trazar la 
hereiicia de enfermedades, luego los mapas 
físicos dei DNA cromosómico y, final mente, la 
secuencia nucleótido a nueleôtido, de todo et 
genoma. 

Fue una gran experiencia. Todos los que 
participamos en el Proyecto Genoma Humano 
sabíamos que estâbamos trabajando en algo 
que seria fundamental para la dencia, aün den- 
tro de den anos. Creiamos que seria importan- 
te para nuestros nífios porque la medicina de 
los próximos cíncuema anos se basaría en este 
trabajo, Y no era el irabajo de ningún indiví- 
duo, centro o país. En su totalidad colaboraron 
vários miles de personas en veinte centros de 
todo el mundo: los Estados Unidos, el Reino 
Unido, Frauda, Alemania, JapÕn y China, Era 
ciência er: su nível máximo, una colaboración 
internacional de personas trabajando unidas 
para hacer algo superior a ellos mismos, 

Para conseguir nuestros objetivos tuvímos 
que inventar nuevas metodologias y averiguar 
lâ mane r a de automatizar el trabajo lo más 
posible. Luego tu vimos que resolver cómo ana- 
Lizar los datos. En realidad, mi capacítadón en 
matemáticas ter mino siendo útil. 


Las secuencias dei genoma son 
solo eadenas largas de A, C, T 
y G. iCómo sabe qué secciones 
son genes? 

Conocer los tres mil millones de letras dei 
genoma humano no significa saber que dícen. 
No es fácil identificar los genes dentro de una 
secuencia muy larga. Esto es así particular men- 
te en los seres humanos y en oiros eucariüntes 
mui ri celulares que. por lo general, tienen enor- 
mes cant idades de DNA no codifí cante y 
secuencias codifí cantes de genes disgregadas en 
segmentos pequenos (exones) interrumpidos 
por t ramos de DNA no codifí cante (in trones). 
En la mvÊStigáción de los genes humanos bus- 
camos pequenas sen ales en un mar de ruído. 






Los programas de ordenador realízan im 
trabajo aceptable cligiendo secuencias genéti- 
cas. pero solo aceptable. Las secuencias que se 
pueden buscar induyen ATG, que es la secuen- 
cia codificante inicial de todos los genes, pero 
ATG es tan común en el genoma que no sirve 
mu eh o como senal. También se pueden buscar 
lugares donde esa senal de comtenzo está 
seguida por un tramo bastante largo de nucleó- 
. dos ames de que aparezea una de las senales 
ie deteneiún de tres nudeótidos, pero esto 
también puede suceder al azar. Por tanto , la 
isiilización de un ordenador para buscar sena- 
les de este tipo, solameme, significa un trabajo 
bastante ridículo para la idemificadón de 
genes. 

Felizmente tenemos otras cartas en la 
manga. Una manera de idemi ficar genes es 
comparar el genoma con copias de moléculas 
de RN A mensajero de ias células (fig. 5-25). 
diro enfoque eficaz es comparar la secuencia 
humana con Ias especies relacionadas con dia. 
Debido a que muchos genes son crucial es para 
la supervi vencia d d organismo tienden a ser 
conservados (no cambian mucho) durante la 
evolución, De modo que si estudiamos Ias por- 
ciones dei genoma humano que son muy simi- 
lares en otros mamíferos, sueten contener 
genes La tarea de encontrar todos los genes es 
un problema fascinante que afecta a ingenieros 
-fomi áticos, biólogos evo I acionistas, biólogos 
moleculares y otros científicos. 

I C uántos genes humanos existen? 

En la actualidad, estimo que existen de 
20 000 a 25 000 genes codificadores de proteí- 
nas* Uno de los hallazgos más sorpren dentes dei 
F royecto Genoma Humano fue que el recuento 
de genes era mucho menor de lo que la que se 
êsperaba en función de! tamafío total dei geno- 
ma humano; no hace muchos anos, los libros de 
texto presentaban a 100 000 como d número 
i, genes más probable, Guando obm vimos un 
borrador de la secuencia pensamos que podría 


haber alrededor de 40 000 genes, pero pronto 
vímos que muchos de ellos eran en realidad 
pseudogenes, que son copias defectuosas, no 
fundonales, de los genes verdade ros, El 
recuento de genes ha estado cayendo y cayen- 
do. Por supuesto, también están presentes en 
d genoma los genes para las moléculas funcio- 
na les de RNA : como el rRNA, que no se tradu- 
cen en [proteínas, pero no ocupan un gran 
território, probablemente solo unos pocos 
miles de genes, aunque no estamos seguros. 

iCuán cerca estamos cie entender 
el genoma humano? 

La magnitud de mestra ignorância se hizo 
evidente al comparar el genoma humano con 
el det ratún. Guando alineamos los dos encon- 
tramos que cerca dei 5% dei genoma humano 
presentaba una gran similttud con d dei ratón, 
lo que indica ba que existia una conservada n 
evolutiva grande entre el último ancestro 
común dd ratôn y dd hombre. De este modo, 
las secuencias de este DNA debían ser muy 
importantes desde el punto de vista funcional. 
Pero solo un tercio de ese 5% podia atribuir se 
a genes conocidos y secuencias reguladoras y 
quedaba gran parte Importante 1 ’ paia la evolu- 
ciõn de lo que sabemos hasta hoy 

Esto es lo que me gusta de la genómica. 
"Estamos aprendiendo que existen tramos 
inmensos de la biologia que hemos pasado por 
ako Es como si de repente pudiésemos ver La 
Tierra en su totalidad y descubrir que, jpor 
Diosf, existen vários continentes que no cono- 
ciamos. La genómica está descubriendo enor- 
mes territórios para ser explorados por Ia 
próxima generación de científicos, 

^Cómo afecta Ia genómica el 

estúdio de Ia evolución? 

La biologia evolutiva se está transformando 
gracias a los datos genómicos. Ah ora podemos 
observar las secuencias completas de algunos 


“El PtovecEO Genoma Humano... era ciência en síi nível 
mãxutio, una colaboración internacional de personas traba- 
jando unidas para hacer algo superior a ellos mismôs . ” 


organismos y comenzar a reconstruir sus rela- 
ciones e historias evolutivas con mucho deta- 
II e. Podemos observar como actúan las fuerzas 
en los diferentes linajes. Por ejemplo, en los 
seres humanos podemos ver que los genes que 
evolucíonan de forma más activa son los que 
imervienen en Ia reprodiicción y en el sistema 
mmunitario. Desde hace mucho tiempo. los 
científicos pensaban que los genomas conte- 
nian informadón sobre la evolución, pero, 
finalmente logramos veria expuesta con d a ri- 
dad. Po d riamos decir que la evolución es un 
investigador que ha estado realizando experi- 
mentos a lo largo de tres mil quinientos mí llo- 
ries de anos, desde el origen de la vida en la 
Tierra. Y, por Fortuna, los genomas de los orga- 
nismos de hoy reüenen las notas de laboraiorio 
de estos experimentos, de modo que podemos 
volver atrás y reconstruir los acontecimiemos 
que se produjeron hace muhos anos* 

Díganos algo sobre la apHcación 
de la genómica en Ia medicina, 
iQué está pasando en el Instituto 
General? 

Et desafio crucial que tenemos por delante 
es comprender las bases moleculares de enfer- 
medades com unes, como la diabetes, el câncer 
de pulmón, las enfermedades psiquiátricas y 
rnuchas otras. Entender los mecanismos mole- 
culares es la clave para desarrollar tratamien- 
tos. La secuencia dei genoma humano nos ha 
dado un gran fundamento para la comprensión 
sistemática de la enfermedad, pero es solo d 
comtenzo. Ahora necesitamos conocer por 
completo todos los elementos funcionales codi- 
ficados en Ia secuencia dei genoma y e! modo 
en que éstos regulan los genes; todas las 
variantes genéticas comunes en Ia población 
humana y como se correlacionar! con d riesgo 
de enfermedad; los genes y los patrones de 
expresion proteica que reflejan la acüvaciõn de 
las vias celulares y todas las mutae tones genéti- 
cas que subyacen al câncer. Paralelamente, 
debemos desarrollar los médios para emplear 
este cuadro completo e identificar los objetivos 
correctos para et desarrollo de fármacos u otros 
tratamientos, 

La misión dei Instituto General es ayudar a 
impulsar esta etapa siguiente de la biomedid- 
na. El Instituto incluye rnuchas das es de cien- 
tíficos -biólogos, químicos, médicos, 
matemáticos y otros- dei M1T y de Harvard, 
Lnclu vendo los hospital es de Harvard. juntos 
estamos desarro liando nuevas maneras de 
generar intormación biológica y nuevos médios 
de aplicaria en los estúdios médicos. También 
creemos firmemente en hacer dísponibtes al 
público todos los datos, de modo que cual- 
quiera pueda utilizarlos para formular nuevas 
preguntas.. 
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Conceptos clave 


1 3-1 Los hijos adquierext genes de los padres al 
heredar cromosomas 

13 2 La fecundación y la meiosis se alternan en tos 
ciclos de !a vida sexual 

13 3 La meiosis reduce el número de cromosomas 
de diploide a haploide 

13-4 La variacíón genética producida en los ciclos 
de vida sexual contribuye a la evotución 


Panorama general 


Similitud y variación hereditárias 

L os organismos vivos se distinguen por su capacidad para 
perpetuar su propia especie. Solo los robles producen 
robles y solo los elefantes piieden crear más elefantes. 
Adernas, los hijos se parecen más a los padres que oiros indi- 
víduos de la mi sina especie relacionados. La Lransmisión de 
los rasgos de una generación a la siguieme se llama he renda 
(dei latín heres, heredar)- Junto con las similitudes heredadas, 
lambién existe la variación: la descendencia se diferencia en 
alguna medida de sus padres y hermanos. Los granjeros 
explotaron estas observaciones durante mil es de anos, al criar 
plantas y ani males buscando los rasgos deseados. A$í de anti- 
gua es ta curiosidad acerca de las similitudes y las diferencias 
entre las personas, incluídos los miembros de la família (fig, 
13-1) Sin embargo, tos mecanismos de la herencia y la varia- 
ción, eludieron a los biólogos hasta el desarrollo de la genéti- 
ca en el siglo xx. 

La genética es el estúdio científico de la herencia y de la 
variación hereditária. En esta unidad, usted aprenderá genética 
a nível dei organismo, la célula y la molécula. Desde el punto 
de vista práctico, observará como la genética moderna está 
revolucionando ta medicina y la agricultura y considerará algu- 
nas cuestiones sociales y éticas originadas por nuestra capaci- 
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Á Fíy, 13-1. Frands Ford Coppola y su familia. 


dad de manipular el DNA, el material genético. Al final de la 
unidad conocerá las contribuciones de los genetistas para resol- 
ver el mistério de cómo se onginan los ani males y tas plantas 
multiceiu lares a partir de una sola célula, el óvulo fecundado. 
De hecho, los métodos y tos descubrimiemos genéticos están 
ca tal iz ando el progreso en todas las áreas de Ia biologia, desde 
ia biologia celular hasta la fisiologia, la biologia evolutiva, ta 
ecologia e incluso el comportamtento. 

En este capítulo comenzamos nuestro estúdio de la genética 
examinando ta manera en que los cromosomas se transmiren 
desde los padres a los hijos en los organismos que se reprodu- 
een sexual mente. Los procesos de meiosis (un tipo especial de 
di visión celular) y fecundación (ta fusión dei espermatozóide y 
el óvulo), mamienen el número de cromosomas característico 
de Ia especie durante el ciclo de vida sexual. Descri b ire mos la 
mecânica celular de la meiosis y en que difiere este proceso de 
la mitosis, Por último, consideraremos de qué forma tanto la 
meiosis como la fecundación contribuyen a la variación gené- 
tica, como la variación obvia que se observa en la familia Coppola 
(fig. 13-1)* 


Concepto 


Los hijos adquieren genes de los 
padres al heredar cromosomas 

Los amigos de la familia pueden decirle que usted tiene las 
pecas de su madre o los ojos de su padre. Sin embargo, los 
padres no proporcionan, en sentido literal, pecas, ojos, cabei lo o 
cualquier otro rasgo a sus hijos. ;Qué es entonces lo que se he re- 
cta en real i dad? 

Herencia de genes 

Los padres transmiten a su descendencia información 
codificada en forma de unidades hereditárias denominadas 











^enes Las de cenas de miles de genes que heredamos de nues- 
;::ís madres y padres constituyen nuestro genoma. Este víncu- 
lo genético con nuestros padres explica los parecidos 
Lmiliares, como el color de ojos o las pecas. Nuestros genes 
programan los rasgos específicos que emergen a medida que 
5 desarrollamos desde ei óvulo fecundado hasta convertir- 
- nos en adultos, 

Los genes son segmentos de DMA. Usted aprendió en los 
..•nitulos 1 y 5 que el DNA es un polímero de cuatro clases 
iiíerentes de monómeros, llamados nucleótidos. La informa- 
_:on hereditária se transmite en la forma de cada secuencia de 
nucleótidos específica dei gen T como la informacíon im presa se 
. ui única en la forma de secuencias significati vas de letras. El 
nguaje es simbólico. El cerebro traduce las palabras y ora- 
ciones en imágenes mentales e ideas; por ejemplo, el objeto 
- ie imagina cuando lee “manzana” no se parece en nada a la 
palabra en st misma. De manera análoga, la célula traduce las 
o raciones” genéticas en pecas y otras características que no 
nenen ningún parecido con los genes. La mayoría de los genes 
programan células para sintetizar enzimas específicas y otras 
uroteínas cuya aceión acumulatíva produce los rasgos hereda- 
.. os de un organismo. La programación de estos rasgos en ía 
:rma de DNA es uno de los temas unificadores de la biologia. 

La transmision de los rasgos hereditários tiene su base 
molecular en la replicadón exacta dei DNA, que produce copias 
-. genes que pueden transmiti rse desde los padres a ia des- 
vudencia. En los ani males y las plantas, las células reproduc- 
ras llamadas gamelos son los ve hí cu los que transmíten 
genes de una generadõn a la siguiente. Durante la fecunda- 
. n, los gamelos masculino y femenino (espermatozóides y 
idos) se unen, para transmitir de este modo los genes de ambos 
padres a su descendencia. 

Lxcepto por minúsculas cantidades de DNA presentes en 
: mitocondrias y en los doroplastos, el DNA de las células 
a rio m es se subdivide en cromosomas dentro dei núcleo, 
dada especie viviente tiene un número característico de cro- 
t.: somas. Por ejemplo, los seres humanos tienen 46 cromo- 
somas en casi todas sus células. Cada cromo soma es una 
molécula simple y larga de DNA elaboradamente enrollada en 
isoctación con diversas proteínas. Un cromosoma incluye de 
vários ciemos a unos pocos miles de genes, cada uno de los 
des es una secuencia específica de nucleótidos dentro de la 
molécula de DNA, La locaiización específica de un gen a lo 
rgo dei cromosoma se denomina el locus de! gen (en plu- 
raí, (oci), Nuestra dotaciõn genética se compone de los genes 
::sí€ I levamos en los cromosomas que heredamos de nuestros 
padres. 

B 


Comparación entre Ia reproduceión 
sexual y asexual 

Solo los organismos que se reprodueen de forma asexual 
producen una descendencía que es una copia exacta de ellos 
usmos, En la reproduceión asexual, un solo indivíduo es el 
..meo padre y transmite copias de todos sus genes a su des- 
jcndencia. Por ejemplo, los organismos eucariomes unicelu- 
lares pueden reproducirse de forma asexual por división 
celular mitótica, en la que el DNA se copia y se distribuye por 
prutes iguales en las dos células hijas. Los génomas de la des- 
cendência son virtualmente copias exactas clel genoraa de los 
padres. Algunos organismos multi celulares son capaces tam- 
cien de reproducirse de forma asexual. Una hidra, que se rela- 
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<4 Fig. 13-2» La reproduceión 
asexual de una hidra. Este 
animal multicelular relativa- 
mente senciilo se reproduce 
por gemación. la yema, una 
masa localizada de células 
que se dividen por mitosis, 
se desarrolla dando lugar a 
una pequena hidra que se 
desprende de la madre 
(MO). 


ciona con las medusas, se puede reproducir mediante gema- 
ciõn (fig. 13-2). Debido a que las células de una yema cieri- 
van por milosis dei progenitor -de tal paio, tal astilla — , éste es 
por lo general idêntico a su progenitor desde el puni o de vista 
genético. Un indivíduo que se reproduce de manera asexual 
da origen a un clon, un grupo de indivíduos genética me me 
idênticos. En ocasiones apareceu diferencias genéticas en 
organismos que se reprodueen de forma asexual como resul- 
tado de câmbios en el DNA llamados mutaciones, que comen- 
taremos en el capítulo 17, 

En la reproduceión sexual, un padre y una madre dan ori- 
gen a descendencía que tiene combinaciones únicas de genes 
heredados de ambos. En contraste con un clon, la descendên- 
cia de la reproduceión sexual varia genéticamente de sus her- 
manos y de ambos padres; existen va ri aciones sobre un rasgo 
conxún de semejanza familiar, no son réplicas exactas. La 
variación genética, como se muestra en la figura 13-1, es una 
consecuencia importante de la reproduceión sexual» iQ ué 
mecanismos generan esta variación? La clave es el comporta- 
miento de los cromosomas durante el ciclo de vida sexual. 


Evaltiación de conceptos 


1. :Cómo se transmíten los rasgos de los padres (como el 
color dei cabei lo) a su descendencía? 

2. En ausência de mutaciõn, los organismos que se re pro- 
ducen de forma asexual producen descendencía que es 
geneticamente idêntica entre si y a los padres. 

Justifique su respuesta, 

3. En los organismos que se reprodueen sexualmente, ^cuán 
similar es la descendencía a sus padres? 

Justifique su respuesta, 

Véanse las respuestas en d Apêndice A. 
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Concepto 


La fecunda ción y la meiosis se 
alternan en los ciclos de la 
vida sexual 

Un ciclo de vida es la secuencia de etapas de generación en 
generación de la historia reproductiva de un organismo, desde la 
concepción hasta la producción de su propia descendenda. En 
esta secciõn tomamos a los seres humanos como ejemplo para 
rastrear el comportamiento de los cromosomas a través de los 
ciclos de vida sexual Comenzamos por considerar el recuento de 
cromosomas en las células somáticas y en los gamelos humanos; 
luego exploraremos cómo se relaciona el comportamiento de los 
cromosomas con el ciclo de vida humano y con oiros tipos de 
ciclos de vida sexual 

Conjuntos de cromosomas en las 
células humanas 

En los seres humanos, cada célula somática -cualquier célu- 
la distinta de un garneto- ti ene 46 cromosomas. Durante la mito- 
sis, los cromosomas se condensan suficientemente como para ser 
visibles en el microscopio óptico. Debido a que los cromosomas 
difieren en el tamano, en las posiciones de sus centrómeros y en 
el patrón de bandas de color produddas por ciertas tindones, se 
pueden distinguir uno de otro por medio dei examen microscó- 
pico cu ando eslán suficiente mente condensados. 

El examen cuidadoso de una micro foto grafia de los 46 cro- 
mosomas humanos de una célula en mltosis revela que hay dos 
cromosomas de cada tipo. Esto se hace evidente cuando sus ima- 
gines se ordenan por pares comenzando con el más largo de 
ellos. La ordenación resultante se denomina cariotipo (fig. 13- 
3). Los dos cromosomas que componen cada par tienen igual 
longitud, posidón de centrómero y patrón de tinción: se deno- 
minan cromosomas homólogos. Ambos cromosomas de cada 
par llevan genes que comrolan los mismos caracteres hereditá- 
rios. Por ejemplo, si un gen para el color de ojos se sitúa en un 
locus particular sobre derto eromosoma, el homólogo de ese cro- 
mosoma también tendrá un gen que determina el color de ojos 
en el locus equivalente. 

Los dos cromosomas denominados X e Y son una excepdón 
importante dei patrón general de cromosomas homólogos en las 
células somáticas humanas. Las mujeres tienen un par homólogo 
de cromosomas X (XX), pero los hombres tienen un eromosoma 
X y uno Y (XY). Solo pequenas partes de los cromosomas X e Y 
son homólogas. La m ay ona de los genes que se encuentran en el 
eromosoma X no tiene su contrapartida en el Y, y el eromosoma 
Y tiene genes de los que el X carece. Dado que determinan el 
sexo de un indivíduo, los cromosomas X e Y se llanian cromo- 
somas sexual es. Los otrosse denominan autosomas. 

La existência de pares homólogos de cromosomas en cada 
célula somática humana es consecuencia de nuestros orígenes 
sexuales. De cada padre heredamos un eromosoma de cada par. 
De modo que los 46 cromosomas presentes en nuestras células 
somáticas son en realidad dos conjuntos de 21 cromosomas, uno 
materno y otro paterno, El número de cromosomas de un solo 
conjunto se representa con n. Cualquier célula con dos conjun- 
tos se denomina célula diploide y tiene un número diploide de 
cromosomas, abreviado como 2n. En el caso de los seres huma- 
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APOCACiÓN 


Preparador» de uri cariotipo 


Un cariotipo es un despliegue de cromosomas 
condensados dispuestos en pares. El cariotipo se puede emplear 
para investigar números anormales de cromosomas o cromosomas 
defectuGsos a soei a dos con ciertos trastornos congénitos, como el 
síndrome de Down. 


TÉCNICA 


Los cahotipos se preparan a partir de células 
somáticas aisladas, que se tratan con un fármaco para estimular la 
mitosis y luego crecen en cultivo durante vários dias. Se tine una 
placa de células detenidas en metafase y luego se ven con un 
microscopio equipado con una câmara digital. Se introduce una 
fotografia digital de los cromosomas en un ordenador y se reorga- 
nizan electrónicamente en pares de acuerdo con su tamano y 
forma. 




ilvl 


Este cariotipo muestra los cromosomas de un 
varón normal. Los patrones de bandas tenidas ayudan a identificar 
cromosomas específicos y sus partes. Si bten es difícil de discernir 
en eí cariotipo, cada eromosoma en metafase se compone de dos 
cromátides berma nas unidas estrecha mente (véase diagrama). 
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Conjunto materno de 
cromosomas ín = 3} 

Conjunto paterno de 
cromosomas (n = 3) 




D os cromátides 
- o hermanas en 
jn par homólogo 


Dos cromátides 
he mia nas de un 

■ W f-1* I I V ^ 


Par de cromosomas 
homólogos (uno de 
cada conjunto) 


à 13-4. Descri pdórt de los cromosomas. Aqui se muestra una 
célula con un número diploide de 6 (2n - 6) en Q z de la interfase, a 
continuadón de la replicación de los cromosomas (los cromosomas 
:e condensaron de forma artificial). Cada uno de los sets cromoso- 
mas duplicados está compuesto por dos crómatides hermanas úni- 
cas por el centrómero. Cada par homólogo está compuesto por un 
cromosoma dei conjunto materno (rojo) y una dei conjunto paterno 
azul). Cada conjunto consta de tres cromosomas. Las cromátides no 
• ermanas son cualquiera de dos cromátides en un par de cromoso- 
mas homólogos que no son cromátides hermanas. 


: s el número diploide es 46 (2n = 46), que es el número de 
mo somas de mies u as células somáticas. En una célula en la 
cüc se ha producido una síntesis de DNA están duplicados 
dos los cromosomas y, por tanto, cada uno se compone de 
•s cromátides hermanas idênticas. La figura 13-4 ayuda a 
d arar los términos que utilizamos para describir los cromoso- 

■ as duplicados en una célula diploide. Esmdie esta figura para 
. ' m prender las diferencias entre cromosomas homólogos, cro- 

vides hermanas, cromátides no hermanas y conjuntos de 
cromosomas. 

A diferencia de las células somáticas, los gametos (los esper- 
matozoides y los óvulos) contienen un conjunto único. Estas 
células se llaman células haploides y tienen un número haptoi- 
. de cromosomas (n). En el caso de los seres humanos, el mune- 
: : haploide es 23 (n = 23), que es el número de cromosomas que 
s-j encuentran en un gameto. El conjunto de 23 está compuesto 
: r los 22 autosomas más un solo cromosoma sexual. Un ovoci- 
: no fecundado (también llamada óvulo) contiene un cromoso- 
ma X, pero un espermatozóide puede contener un cromosoma X 
o uno Y 

Nótese que cada especie que se reproduce de forma sexual 

■ iene números haploides y dipíoides característicos. Éstos pue- 
áen ser mayores, menores o iguales que los valores de los seres 

manos. Âhora permítanos ampliar el concepto de haploide y 
diploide para comprender el comportamiento de los cromoso- 
mas durante el ciclo de vida humano. 

Comportamiento de los conjuntos 
de cromosomas en el ciclo de vida humana 

El ciclo de vida humano comienza cuando un espermatozói- 
de haploide dei padre se fusiona con un ovulo haploide de la 


madre. Esta unión de gametos, que culmina con la fusíón de sus 
núcleos, se denomina fecundación. El óvulo fecundado resul- 
tante, o cigoto, es diploide porque contiene dos conjuntos de 
cromosomas haploides que llevan genes en los que están repre- 
sentadas las lineas familiares parentales, A medida que un ser 
humano se desarrolk a partir de un cigoto hasta formar un adul- 
to sexual mente maduro, la mitosis genera iodas las células somá- 
ticas dei cuerpo. Ambos conjuntos de cromosomas en el cigoto y 
todos los genes que portan se transmiten con precisíõn a nues- 
tras células somáticas. 

Las únicas células dei cuerpo humano que no se producen por 
mitosis son los gametos, que se desarrollan en las gónadas, ova- 
rios en la mujer y testículos en el varón (fig, 13-5) . Imagine qué 
sucedería si los gametos humanos se originaran por mitosis: seri- 
an dipíoides como las células somáticas. En el siguiente ciclo de 
fecundación, cuando se fusionaran los dos gametos, el número 
de cromosomas normal de 46 se duplicaria a 92 y cada genera- 



Haploide (n) 
Diploide (2n) 


Gametos haploides (n = 23) 

k Óvulo (n) 




Esperma- 
tozóide (n) 




Cigoto diploide 
(2 n = 46) 


Mitosis y desarrollo 


Adultos dipíoides 
multiceMares (2 n = 46) 


4 Fííg. 13-5. El ciclo de vida humano. En cada generación, la dupli- 
cadón dei número de conjuntos de cromosomas que se produce por 
la fecundación se compensa por la reducdún a ia rnitad que proce- 
de de la meiosis. En el caso de los seres humanos, el número de cro- 
mosomas en una célula haploide es 23 P que constituye un conjunto 
(n = 23); el número de cromosomas en el cigoto diploide y todas las 
células somáticas que se originan de él es 46, que constituye dos con- 
juntos (2n = 46). 

Esta figura íntroduce un código de color que se utilizará más ade- 
lante en este libro para ilustrar otros ciclos de vida. Las flechas de 
color verde claro indican los estádios haploides de un eido de vida y 
las de color beige senalan los estádios dipíoides. 
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ciòn subsiguiente volvería a duplicar el número una vez más, 
Esta situación hipotética de incrementar de forma consLante el 
numero de cromosomas en los organismos que se reproducen 
sexualmente se evita por medio dei proceso de meiosis. Este tipo 
de di vtsiõn celular reduce el número de conjuntos de cromoso- 
mas de dos a uno en los gametos ( lo que compensa la duplica- 
ciõn que se produce en la fecundaciõn, En los animales, la 
meiosis se produce solo en los ovários y los testículos, Como 
resultado, cada espermatozóide y óvulo humano es haploide 
(rí = 23). La fecundaciõn restablece la condición diploide al com- 
binar dos conjuntos haploides de cromosomas y el ciclo de vida 
humano se repite, generación tras generación (fig. 13-5). Usteci 
aprenderá más sobre la producción de espermatozóides y óvulos 
en el capitulo 46. 

hn general, los pasos dei ciclo de vida humano son típicos de 
muchos animales. En efecto, los procesos de fecundaciõn y meio- 
sis son marcas registradas únicas de la reproducción sexual. Estos 
procesos se alteman en los ciclos de vida sexual, y equilibran los 
eiectos de uno y otro sobre el número de cromosomas y perpe- 
Lúan de esta manera el recuento de cromosomas de la especie, 

La variedad de los ciclos de vida sexual 

Si bien la altemancia de meiosis y fecundaciõn es común a 
todos los organismos que se reproducen sexual mente , el momen- 
to dei ciclo de vida en el que se producen estos dos sucesos varia 
de acuerdo con la especie. Estas vanaciones se pueden agrupar 
en tres tipos príncipales de ciclos vitales. En el ttpo de ciclo que 
se presenta en los seres humanos y en la m ay o ria de los restantes 
animales, los gamelos son las únicas células haploides. La meio- 
sis se produce durante la producción de game tos, que no sufren 
más di visiones celulares antes de la fecundaciõn, El cigoto diploi- 


de se divide por mitosis y da origen a un organismo multicelular 
que es diploide {fig. 13-Sa). 

Las plantas y algunas especies de algas muestran un segundo 
tipo de ciclo vital denominado alteriiancia de generaciones. 
Este tipo incluye ambas etapas multicelulares haploides y diploi- 
des. La etapa multicelular diploide se denomina esporo fito, La 
meiosis en el esporofito produce células haploides llamadas espo- 
ras. A diferencia de los gametos, una espora da origen a un indi- 
víduo multicelular sin fusionarse con otra célula. Una espora se 
divide por mitosis para generar un estádio haploide multicelular 
llamado gametofito, El gametofito haploide produce gametos 
por mitosis. La fecundaciõn entre los gametos haploides produ- 
ce un d goto diploide, que se desarrolla en la próxima generación 
de esporofitos, Por tanto, en este tipo de ciclo de vida, la genera- 
ción de esporofitos tíene como descendencia a un gametofito y la 
generación de gametofitos produce la próxima generación de 
esporofitos (fig* 13-Gfo). 

Un tercer tipo de ciclo de vida está presente en la mayoria de 
los hongos y de algunos protistas, incluídas algunas algas. Después 
de que se fusionan los gametos y forrnan un cigoto diploide, se 
produce la meiosis sin desarrollar una descendencia diploide. La 
meiosis no da lugar a gametos, sino a células haploides, que 
luego se dividen por mitosis y originan un organismo adulto 
multicelular haploide. A continuación, el organismo haploide 
lleva a cabo la mitosis, y producen células que se transforman en 
gametos. El único estádio diploide en estas especies es el cigoto 
unicelular (fig. 13-6e) (tanto las células haploides como las 
diploides se pueden dividir por mitosis, según d tipo de ciclo 
de vida. Sin embargo, solo las células diploides, pueden sufrir 
meiosis). 

Aunque los tres tipos de ciclos de vida sexual difieren en el 
momento de la meiosis y la fecundaciõn, companen un resulta- 
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4 13-6 Tres tipos de ciclos de vida sexual. La característica común de ios tres ciclos es la altemancia de meiosis y fecundaciõn, aconteci- 

mientos clave que contribuyen a la variadón genética en la descendencia. Los ciclos difieren en el momento en que se producen estos dos aconted- 
mientos clave. 
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do fundamental: cada ciclo de duplicadõn y de reduccióll a la 
mitad de los cromosomas contribuyé a la variacíón genética en la 
descendencia. Una mirada más cercana a la me to sis revelará los 
orígenes de esta variacíón. 


Evahiaciòn de conceptos 


1 . -Hn qué difiere el cariotipo de una inujer dei de on 
hombre? 

2. >Cómo manüene el número normal de cromosomas de 
cada especíe la alternância de meiosis y fecundación en 
los ciclos de vida de los organismos que se reproducen 
sexual mente? 

3. El espermatozóide dei perro contiene 39 cromosomas. 
:Cuál es el número haploide y el diploide de los 
perros? 

4. ^Quê proceso (meiosis o mitosis) está implicado de 
forma más directa en la producdõn de gametos en los 
a ni males? ^En las plantas y en la mayoría de los 
hongos? 

Véãnse las réspuestas en eí Apêndice A, 


Concepto 


La meiosis reduce el número de 
cromosomas de diploide a 
haploide 


Muchos de los pasos de la meiosis se asemejan a los corres- 
: andientes de la mitosis. La meiosis, como la mitosis, es prece- 
■ da por la replicación de los cromosomas. Sin embargo, esta 
. plicación simple va seguida por dos d i vis tones celulares conse- 
as, denominadas meiosis I y meiosis D. Estas divisiones 
ian origen a cuatro células hijas (en lugar de las dos células hijas 
r: la mitosis), cada una con la mitad de los cromosomas de las 
: chilas progenitoras. 


Etapas de la meiosis 

En el esquema general de la meiosis de la figura 13-7 se 
-lestra como se replican ambos miembros de un par de cromo- 
: unas homólogos en una célula diploide y se re parte n en cuatro 
:e lulas hijas haploides. Recue rde que las cromátides hermanas 
s ?n dos copias de un cromosoma, unidas por el centrómero; jun- 
tas componen un cromosoma duplicado (fig. 13-4). En contras- 
_ los dos cromosomas de un par homólogo son cromosomas 
irUmduales que se heredaron de padres diferentes; por lo gene- 
no están conectados entre si. Si bien los homólogos se ven 
parecidos al microscópio, pueden tener versiones diferentes de 
emes en los loa cor respondi entes (por ejemplo, un gen para 
ecas en un cromosoma y un gen para la ausência de pecas en el 
niismo lo cus dei cromosoma homólogo). 

Er, la figura 13-8 se describen con detalle las etapas de las 
los divisiones de la meiosis de una célula animal cuyo número 
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Los cromosomas 
se replican 


Par de cromosomas homólogos replicados 



Cromátides 

hermanas 


Célula diploide 
con cromosomas 
replicados 


Meiosis 1 


Los cromoso- 
mas homólogos 
se separan 




Célula haploide con 
cromosomas replicados 


Meiosis II 


las cromátides her- 
manas se separan 


Células haploides con cromosomas no replicados 


A Fig. 13-7. Esquema general de la meiosis: cómo reduce la 
meiosis el numero de cromosomas. Después de que los cromosomas 
se replican en la interfase, la célula diploide se divide dos veces y da ori- 
gen a cuatro células hijas haploides. Aqui se muestra solo un par de cro- 
mosomas homólogos, que para mayor símpliddad se dibujan siempre 
en estado condensado (normalmente no se encuentran condensados 
durante la interfase). El cromosoma rojo procede de la madre y el azul 
dei padre. 


diploide es 6. La meiosis divide a la mitad el número total de cro- 
mosomas de una manera muy especifica, al reducir el número 
de conjuntos de dos a uno, para que cada célula hija reciba un 
conjunto de cromosomas. Estudie la figura 13-8 de ten idamente 
antes de pasar a la seccion siguiente, 
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Figura 13*8 


La división meiótka de una célula animal 
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MEIOSIS I: Separación de cromosomas homólogos 



METAFASE I 


ANAFASE I 





Centrosomas 

de centríolos) 


Cromátides 

hermanas 


ÊnvoJtura 

nuclear 


Microtúbulo 
adherido ai 
cinetocoro 


Las cromátides hermanas 
permanecera unidas 


Los cromosomas 
homólogos se separan 


Quiasmas 


Centrómero 
(con cinetocoro) 


Los cromosomas se duplicara Par de cromosomas homólogos Tétradas alineadas 

(rojo y azul) e intercâmbio de 
segmentos; 2n ~ 6 en este ejemplo 


Los pares de cromosomas 
homólogos se dividen 


Interfase 

► Los cromosomas se replicara 
durante Ia íase S, pero perma- 
necera sin condensar. 

► Cada cromosoma replicado 
consta de dos cromátides 
hermanas genéticameme 
idênticas conectadas al cen- 
tiómero. 

► El centrosoma se replica y 
forma dos centrosomas. 

Pro fase i 

► Por lo general, esta fase ocupa 
más dei 90% dei tiempo nece- 
sario para la meiosis. 

► Los cromosomas empiezan a 
condensarse, 

► Los cromosomas homólogos se 
aparean hoígadamente en toda 
su longitud, alineados con pre- 
cisión gen por gen. 


► En e! entrecruzamiemo, las 
moléculas de DNA de las 
cromátides no hermanas se 
rompera en lugares correspon- 
dientes y se vuelven a unir era 
el DN A de la otra. 

► En la sinapsis se forma entre 
los homólogos una estmetura 
proteica 31 amada complejo 
sinaptonémico, que los mande- 
ne unidos fuertemente en toda 
su longitud. 

► En 3a profase tardia se deshace 
el complejo sinaptonémico y 
cada par de cromosomas se 
hace visible era el microscopio 
como una té irada, un grupo de 
cuatro cromátides. 

► Cada tétrada tierae uno o más 
quiasmas, regi on es donde se 
hara produddo entre cruza - 

m lentos, que mamieraera los 


homólogos juntos hasta la ana- 
fase I. 

► El movimiento de los centroso- 
mas, formadón de husos con 
mierotúbulos, ruptura de la 
envoltura nuclear y dispersión 
de los nucléolos se produce 
como en !a mitosis. 

► En la profase tardia l (no 
se muestra aqui), los 
cinetpcoTos de cada homólogo 
se adhieren a los microtübulos 
desde un polo u otro. 

Luego los pares de homólogos 
se mueven hacia la placa meta- 
fásiea. 

Metafase I 

► Los pares de cromosomas homó- 
logos, en forma de tétradas, 
ahora se encuemran dispuestos 
sobre k placa metafásica, con un 


cromosoma de cada par dispues- 
to hacia cada polo. 

► Ambas cromátides de un 
homólogo se adhieren a los 
microtübulos dei cinetocoro de 
un polo; y las dei otro homólo- 
go se adhieren a los micotúbu- 

I os dei polo opuesto. 

Anafase l 

► Los cromosomas se mueven 
hacia los polos, guiados por el 
aparato dei huso. 

► Las cromátides hermanas per- 
manece]! adheridas al centrô- 
mero y se mueven como una 
uraídad hacia ei mismo polo. 

► Los cromosomas homólogos, 
compuestos cada uno de ellos 
por dos cromátides hermanas, 
se mueven hacia los polos 
opuestos. 
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MEtOSIS II: Separación de comátides hermanas 
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Sumo de segmentaciôn 



Se separan las 
cromátides hermanas 


Se forma n células 
hijas haploides 


Se forma n dos células 

ha pio ides; los cromosomas Durante otro ciclo de división celular, las cromátides hermanas fmaimente 

todavia son dobles se separan; se oríginan cuatro células hijas haploides, que contienen cromosomas únicos 


Telofase 1 y citocinesis 

► Al comienzo de la telofase I, 
cada mítad de la célula tiene 
m conjunto haploide contple- 
■ 6 de oromosmas, pero cada 
c 'íuosoma está compuesto 
todavia por dos cromátides 
hermanas. 

► La citocinesis (división dd 
citoplasma), por lo general, se 
produce de forma simultânea a 
la telofase l, para formar dos 
células hijas haplòides. 

► En las células animal es se 
forma un surco de segmenta- 
dón (en las células ve ge tales se 
forma una placa celular), 

► En algunas espedes pero no eu 
: Ddas, los cromosomas pierden 
la conde nsación y la envoimra 
nuclear y los nudéolos vudveu 
j formar se. 


No se produce mnguna repli- 
cación cromosõrnica entre el 
final de la meiosis I y el 
comienzo de ta meiosis II debi- 
do a que los cromosomas ya 
estão replicados. 

Pr o fase II 

► Se forma un aparato dei huso. 

► En la profase 1 1 tardia (no se 
muestra aqui), los cromoso- 
mas, cada uno compuesto 
todavia por dos cromátides, se 
múeveu bacia la placa metafá- 
sica 11 , 

Meta fase II 

► Los cromosomas se pósidonan 
sobre la placa metafásica como 
en la mitosis. 

► Debido at entrecruzamiemo en 
la meiosis 1 Jas dos cromátides 


hermanas de cada cromo soma 
no son idênticas desde el punto 
de vista genético, 

► Los dnetücoros de !as cromáti- 
des hermanas estan adheridos 
a los micro túbul os que se 
extienden desde los polos 
opueâtos. 

Ana fase 11 

P Por último, se separan los cen- 
trómeros de cada cromosoma y 
las cromátides hermanas se 
apartan. 

A hora, las cromátides herma- 
nas de cada cromosoma se 
mueven como dos cromosomas 
separados hacta polos opues- 
tos. 


Telofase II y citocinesis 

P Se forma el núcleo, los o ramo- 
so mas eõmienzan a perder su 
conde nsaciõn y se produce la 
citocinesis. 

► La división meio lí ca de una 
célula progenitora produce 
cuatro células hijas, cada una 
con un conjunto haploide (no 
replicado) de cromosomas. 

► Cada una de las cuatro células 
h i j as es gené 1 1 c ame n te d isi i n ta 
de las otras y de la célula pro- 
genitora. 
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Dos r cada una íncluye profase, metafase, anafase 
y telofase 

Se produce durante la profase I, aí formar tétradas (grupos de 
cuatro cromátides); se asocia con el entrecruzamiento entre las 
cromátides no hermanas 


Número de 
células hijas y 
composidón 
genética 

Función en el 
cuerpo dei 
animal 


Dos, cada una diploide (2n) y genéticamente 
idêntica a la célula progenitora 


Permite originar un adulto multicelular a partir 
de un cigoto; produce células para el crecinmen- 
to y la reparación tisular 


Cuatro, donde cada haploide (n), contiene la mitad de los 
cromosomas de la célula progenitora, genética mente diferentes 
de ésta y de las demás células hijas 

Produce gametos; reduce et número de cromosomas a la mitad e 
introduce variación genética entre los gametos 


A Fig. 13-9. Comparadón entre mitosis y meiosis. 
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Comparación entre mitosis y meiosis 


Coneepto 


A hora resumamos las diferencias fúndamen tales entre la meio- 
f :s v la mitosis. La meiosis reduce el número de conjuntos de cro- 

somas de dos (diploíde) a uno (haploide), mi entras que la 
mtosis conserva el número de conjuntos de cromosomas, Por 
. Lo la mitosis produce células hijas que son gert éticamente idén- 
_as a sus células progenitoras y entre si, en tanto que la meiosis 
“gma células que diíieren geneticamente de sus células proge- 
nitoras y entre sí. 

En la figura 13-9 se comparan la mitosis y la meiosis. Hay 
ves aconteci miem os que son exclusivos de ía meiosis y todos 
idos se producen durante Ia meiosis L 

1. Sinapsis y entrecruzamiento. Durante la profase I, los cre- 
moso mas homólogos duplicados se alinean y se conectan 
Fisicamente en toda su longitud mediante una estruetura 
proteica similar a una cremai lera, el complejo sinaptonémi- 
co\ este proceso se denomina sinapsis, La reorganización 
genética de las cromátides no her manas, conocido como 
entrecruzaimento, también se produce durante la profase. 
Después de desmontar el complejo sínaptonémico en la 
profase tardia, las cuatro cromátides de un par homólogo 
se vuelven visibles ai microscopio óptico como una tétra- 
da Cada té Liada com iene normal mente por lo menos una 
region con forma de X 11 amada quiasma, que es la tnani- 
festaciôn física dei entreciuzamiento. La sinapsis y el 
entrecruzamiento normalmente no se producen durante 
la mitosis. 

2. Tétradas sobre la placa metafásica, En la metafase 1 de la 
meiosis, los cromosomas homólogos apare ados (tétradas) 
se suúan en la placa metafásica, en lugar de los cromoso- 
mas individuales replicados como en Ia mitosis. 

3. Separación de los homólogos. En la anafase I de la meio- 
sis, íos cromosomas duplicados de cada par homólogo se 
mueven hacia los polos epuestos, pero las cromátides her- 
manas de cada cromosoma duplicado permaneceu adhe- 
ridas. En la mitosis, las cromátides he imanas se separan. 

>e denomina división reduetora a la meiosis l porque disminu- 
e a la mitad el número de conjuntos de cromosomas por célula, 
na reducciòn de dos conjuntos (estado diploíde) a un conjunto 
ifUido haploide). Las cromátides hennanas luego se separan 
durante la segunda división me i ótica, la meiosis II, para produ- 
■ células hijas haploides. El mecanismo para separar las cromã- 
ies hennanas es virtual mente idêntico en la meiosis II y en la 
mitosis. 


Fvaluación de conceptos 


1 . Usando el coneepto de conjunto de cromosomas expli- 
que brevemente por qué la mitosis conserva el número 
de cromosomas, mientras que k meiosis lo reduce a la 
mitad. 

2. ^Por qué los cromosomas de una célula en k metafase de 
k mitosis son similares y diferentes de los cromosomas 
de una célula en la metafase de k meiosis II? 

VéoJise íos respuêsíos e?t el Apêndice A. 


La varia ción genética producida en 
los eidos de vida sexual contribuye 
a la evolución 

^De qué modo explicamos la variación genética ilustrada en la 
figura 13-1? Como aprenderá en los últimos capítulos, las muta- 
ciones son k fuente original de la diversidad genética. Estos câm- 
bios en el DNA de un organismo crean diferentes versiones de 
genes. Cuando apareceu estas diferencias, la reorganización de 
las versiones durante k reproducción sexual da lugar a la varia- 
ción que hace que cada miembro de una especie tenga una eom- 
binación única de rasgos. 

Orígcnes de la variación genética entre 
ía descendencia 

En las especies que se reprcducen sexual mente, el comporta- 
miento de los Cromosomas durante la meiosis y la fecundación 
explica la mayor pane de la variación que aparece en cada gene- 
ración. Examinemos tres mecanismos que contribuyen a la varia- 
ción genética que se origina a partir de la reproducción sexual: la 
dístribución independiente de los cromosomas, el entrecruza- 
miento y k fecundación aleatória. 

Dístrzbucídti independiente de íos cromosomas 

Un aspecto de la reproducción sexual que genera variación 
genética es la orientadón aleatória de los pares homólogos dc 
cromosomas en la metafase de la meiosis L En la metafase 1, íos 
pares homólogos, que se componen de un cromosoma materno 
y uno paterno, se siiúan sobre la placa metafásica (nótese que los 
términos materno y paterno se reíieren, respectiva mente, a k 
madre y al padre dei indivíduo cuyas células se some te n a meio- 
sis). Cada par se puede orientar sea con su homólogo materno o 
paterno, más cerca de un polo determinado: su orientadón es 
aleatória como el lanzamiento de una moneda. De esta manera, 
existe un 50% de posibilidad de que una determinada célula hija 
de la meiosis l, obtenga el cromosoma materno de un cie r to par 
homólogo y un 50% de que recíba el cromosoma paterno. 

Debído a que cada par homólogo de cromosomas se ubica 
de forma independiente de los otros pares en k metafase 1, la 
primera división meiótica da como resultado que la dístribu- 
ciõn dc los homólogos materno y paterno de cada par en Ias 
células hy as sea independiente de los dernás pares. Esto se 
denomina dístribudorc independiente. Cada célula hija es el resul- 
tado de una de todas las combinaciones poslbles de cromosomas 
maternos y paternos. Como se muestra en la figura 13-10, el 
número de combinaciones posibtes para las células hijas for- 
madas por meiosis de una célula diploide con dos pares homó- 
logos de cromosomas (2n = 4) es cuatro. De la meiosis de una 
sok célula diploíde podrían originarse solo dos de las cuatro 
combinaciones de células hijas presentadas en la figura, debido 
a que una única célula progenitora puede tener una u otra de 
las posibtes disposidones cromosómicas de ia metafase I, pero 
no ambas. 5in embargo, la población resultante de células hijas 
a partir de la meiosis de un gran número de células diploides 
contíene los cuatro tipos en números aproximadamente iguales. 
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En el caso de n = 3 son posibles ocho 
combinadones de cromosomas para las 
células hijas. De modo general, si duran- 
te la meíosis los cromosomas se distribu- 
yen de fonna independiente, el número 
de combinadones posibles es 2 f \ donde n 
representa el número ha pio ide dei orga- 
nismo. 

En el caso de los seres humanos, el 
número hapkude (n) en la fórmula es 23. 
Por tanto, el número de posibles combi- 
nadones de cromosomas maternos y 
paternos en los gamelos resultantes es 
2 n o alrededor de B millones. Cada 
game to que usted produce en su vida 
contiene una de aproximadamente 8 
mil lanes de posibles com bina c tones de 
cromosomas here dados de su madre y su 
padre. 


Entrect itgttm ien to 


Referencias 



Conjunto de cromoso- 
mas matemos posibüidad 1 PosíbtJidad 2 



Conjunto de 
cromosomas 
paternos 


Dos disposiciones 
igualmente probables 
de cromosomas 
en la metafase 1 


Metafase II 


Células 

hijas 


Como consecuencia de la distribución 
independiente de los cromosomas duran- 
te la meíosis, cada uno de nosotros pro- 
duce un grupo de gametos que difíere en ^ 

gran medida en la combinadón de los 
cromosomas que here damos de nuestros 
padres, En la figura 13-10 se sugiere que cada cromo soma pre- 
sente en un gameto es de origen exclusivamente materno o pater- 
no En realidad, éste no es el caso porque el entrecmzamiento 
produce cromosomas recombiaames, que son cromosomas 
individuales C|ue portan genes (DNA) derivados de los dos 
padres (fig. 13-11). 

El entrecruzamiento comtenza en una fase muy temprana de 
la profase 1, a medida que los cromosomas homólogos se apare - 
an sin cohesión en Loda su longimd. Cada gen ubicado en un 
cromosoma se alínea con precisión con el gen correspondiente 
dei homólogo. En un proceso simple de entrecruzamiento, las 
moléculas de DNA de las dos cromâtides no hermanas -una cro- 
mátide materna y otra paterna de un par homólogo- se rompeu 
en el mísmo lugar y luego se vuelven a unir al DNA de la otra. Es 
decir, que desde el punto de ruptura hasta el final, el segmento 
de cada cromátide hérmana se une al resto de la otra eromátide . 
En efecto, los dos segmentos homólogos intercambian lugares o 
se entrecruzan, para produdr cromosomas con combinadones 
nuevas de genes paternos y matemos (fig, 13-1 1). 

En los seres humanos se produce un promedio de uno a tres 
entrecruzamientos por cada par de cromosomas, según el tama- 
del cromosoma y la posición de su centrómero. Algunas 


Combinación 1 Combinadón 2 


Combinadón 3 Combinadón 4 


A Fig. 13-10, Distribución independiente de los cromosomas homólogos en la meiosis. 


no 


ínvesdgaciones rec tentes indican que, en algunas especies, el 
entrecruzamiento es esencial para la sinapsis y la distribución 
adecuada de los cromosomas en la meiosis 1. Sin embargo, ioda- 
da no se conoce por completo la relación exacta entre emrecru- 
zamiento y sinapsis y parece que varia entre las especies. 

En la metafase 11, los cromosomas que contienen una cro- 
mátide recombinante o más de una pueden orientarse de dos 
maneras alternativas, no equivalentes con respecto a los oiros 
cromosomas, porque sus cromãr ides hermanas no son ya geme- 
las. La distribución independiente de estas cromâtides hermanas 
no idênticas durante la meiosis II aumenta aun mas el número de 
Lipos genéticos de células hijas que pueden originarse de la meio- 


En el capítulo 15 podrã aprender mãs sobre el entrecruza- 
miento. Por ahora, el hecho fundamental es que el entrecruzam len- 
to, al combinar el DNA heredado de ambos padres en un único 
cromosoma, es una fuente importante de variadón genética en 
los ciclos de vida sexual. 


rmuiriflcíón aleatória 

La naturaleza aleatória de la fecundación aumenta la variadón 
genética que se origina en la meiosis. En los seres humanos, por 
ejemplo, cada gameto masculino o femenino representa una 
de aproximadamente 8 millones de combinaciones de cromo- 
somas posibles, debido a la distribución independiente 
durante la meiosis. La fusión de un solo gameto masculino 
con un solo gameto femenino durante la fecundación produ- 
drá un cigoto con alguna de los aproximadamente 64 billones 
(8 millones x B millones) de combinadones diploídes (si cal- 
cula 2 - 3 x 2 Z3 con exactitud, encontrará que el total en reali- 
dad supera los 70 billones). Al agregar la variadón obtenida 
por el entrecruzamiento, el número de posibilidades es, ver- 
ti ade r amente, astronómico. No resulta sorprendente que her- 
manos y hermanas puedan ser tan diferentes. Usted 
realmente un ser único. 


es 


sts. 


Importância evolutiva de la variación genética 
en las poblaciones 

Ahora que usted sabe de qué manera se originan nuevas 
combinadones de genes en la desceu dencia en una población 
que se reproduce sexualmente, veamos el modo de que la varia- 
dón genética de una población se relaciona con Ia evoluciôn. 
Darwin reconocio que una población evoluciona a través dei 
êxito reproduetivo de cada uno de sus distintos miembros. En 
promedio, los individuos mejor adaptados al medio local dejan 
mayor descendencia, y asi transmiten sus genes. Esta selecclón 
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Profase ! 
de f a meiosis 


Metafase I 


Tétrada 


romátides 
no hermanas 


Quiasma; 
sitio dei 
entrecm- 
zamiento 


Metafase 


-éfulas 

hijas 


Cromosomas 


rec o mbi na ntes 


a Fíg. 13-11. Resultados dei entreeruzamiento durante la meiosis. 


natural ocasiona la acumulación de las variaciones genéticas 
favorecidas por el ambiente. A medida que éste cambia, la pohla- 
ción logra sobrevmr si, en cada generaciõn, por lo menos algu- 
nos de sus miembros pueden afrontar con e ficada las nuevas 
condiciones. Las nuevas variaciones genéticas pueden funcionar 
mejor que las que prevalecieron antes, En este capitulo hemos 
visto como comribuye la reproducción sexual a la variación 
genética presente en una población, ia que en última instancia 
procede de las mu t aciones. 

Si bien Darwin advir tio que la variación heredable era la 
que hacía posible la evolucíón, no pudo explicar por qué la des- 
cendência se parece -pero no es idêntica- a sus padres. Gregor 
Mendél, un contemporâneo de Darwin, publicó una teoria de 
la herencia que ayudaba a explicar la variación genética pero, 
curiosamente, sus descubrimientos no tuvieron impacto en los 
biólogos hasta 1900, mas de 15 anos después de que Darwin 
(1809-1882) y Mendet (1822-1884) hubieran muerto. En el 
próximo capítulo aprenderá de qué modo descubrió Mendel 
las regias básicas que gobiernan la herencia de los rasgos espe- 
cíficos. 


Evaluactón de conccptos 


1 . La mosca de la fruta tiene un número diploide de 8 y la 
abeja de la miei tiene un número diploide de 32. En e! 
supuesío de que no ha.ya entrecruzainiento, la variadón 
genética entre la descendenda de los mismos dos padres, 
^seria mayor en la mosca de la fruta o en la abeja? 
Justifique su respuesta. 

2.. ^En qué circunstancias el entrecnizamiento durante la 
meiosis no contribuye a la variación genética entre las 
células hijas? 

Véanse las respuestas en eí Apénâke A. 


Rev sión dei capítulo 


RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 

■li g hm - * II NI » ... 


Coíicepto 


Los liijos adquieren genes de los padres a) heredar 
cromosomas 

> Herencia de genes (pp> 238-239), Cada gen en el DNA dei orga- 
nismo tiene un locus específico en un cromosoma determinado. 
Hexedamos un conjunto de cromosomas de nuesira madre y un 
conjunLo de cromosomas de nuestro padre, 

Comparación entre la reproducción sexual y asexual (p, 239) 
En la reproducción asexual,. una célula madre produte descendên- 
cia geneticamente idêntica por medio de la mitosis, La reproduc- 
c ión sexual combina conjuntos de genes a partir de dos padres 
diferentes, para formar una descendencia diversa desde el pimto de 
vista genético. 


Concqito 


La fecundaciòti y la meiosis se alternai* en los cicios 
de la rida sexual 

► Conjuntos de cromosomas en ias células humanas (pp, 240- 
241), Las células somáticas humanas no rm ales tienen 46 cromoso- 
mas compuestos por dos conjuntos, uno de 23 cromosomas 
derivado de cada padre. En las células diploides (2rt = 46), cada 
uno de los 22 autosomas maternos tiene un cromosoma paterno 
homólogo, El par 23, los cromosomas sexuales, determina si la per- 
sona es mujer (XX) u hombre (XY). 

> Comportamicnio de los conjuntos de cromosomas en el ciclo 
dc vida humana (pp. 241-242). Hn la madurez sexual, los ovários 
y los testículos (las gónadas) producen gameios haploides por 
meiosis y cada gamelo condene un solo conjunto de 23 cromoso- 
mas. Durante k fecundación se unen un óvulo y un espermaiozoi- 
de para formar un eigoto unicelular diploide (2 n), que se desarrolla 
formando un organismo multicelular por mitosis. 


capítulo 13 Meiosis y ciclos de vida sexual 249 








La variedad de los ciclos <le vida sexual (pp, 242-243), Los 

eidos de vida sexual difieren en el momento de la meiosis en rela- 
ción con la fecundaciõn. Los organismos multícelulares pueden ser 
dipLoides o haploídes o biert alternar entre gene raciones haploídes 
o diploides. 


Coneepto 


La meiosis reduce el número de eromosomas 
de diploide a haploide 

Etapas dc la meiosis Cpp. 243-245), Las dos di visiones celulares 
de la meiosis producen cuatro células haploídes hijas, El número 
de conjuntos de eromosomas se reduce de diploide a haploide 
durante la meiosis 1 T la división reduetora, 

Comparacírm entre mitosis y meiosis (pp. 246-247). La meiosis 
se distingue de la mitosis por tres acontecímientos de la meiosis l: la 
sínapsis, que se asocia con el entrecruzamienlo; el posícionamíento de 
los eromosomas homólogos apareados (tét radas) sobre la placa meta- 
fásica y el movimiemo de los dos eromosomas de cada par homólogo 
(no las cromã Lides hermanas) hada los polos opuestos durante la ana- 
fase L La meiosis 11 separa las cromãtides hermanas. 


Coneepto 


La variación genética prodttcida en los ciclos de vida 
sexual contribuye a la evolucion 

O rí genes de la variación genética entre la descendência 
(pp. 247-248). Los acontecimientos de la reproduccinn sexual que 
contribuyen a la variación genética en una poblacion son la distri- 
buciòn mdependieme de los eromosomas durante Ia meiosis, el 
entrecruzamiento durante la meiosis l y la fecundaciõn aleatória de 
bs óvulos por los espermatozóides. 

Importância evolutiva de la variación genética en las pobla- 
ciones (pp. 248-249). La variación genética es la matéria prima 
para la evolución por selecciôn natural. Las mutaciones son la Fuen- 
te original de esta variación: la producción de combinaciones nue- 
vas de genes variantes en la reproduccion sexual genera una 
d i ve rs ida d genétíc-a adicional. 


EVALUAC IÕN DE CONOGTMtENTOS 


AuiocvaSuación 

L Una célula humana que contiene 22 autosomas y un eromosoma Y es: 

a. Una célula somática de un hombre. 

b. Un cigoto, 

c. Una célula somática de una mujer, 

d. Un espermatozóide: 

e. Un óvulo. 

2, Los eromosomas homólogos se mueven hacia los polos opuestos de 
una célula en división durante: 

a. La mitosis. d. La fecundación. 

b. La meiosis L e. La fisíón binaria. 

c. La meiosis II. 


4. Si el coíuenido de DNA de una célula diploide en la fase G, dei 
ciclo celular es x, luego el conterüdo de DNA de Ia misma célula 
en la meta fase de la meiosis I será: 

a. 0,2 5x b. L\5x c. x d. 2x e, 4x 

5. Si continuamos siguiendo el linaje celular de la preguma 4, dc$- 

pués et comenido de DNA en la metafase de la meiosis II será: 

a. 0,25 b. ü,5x c. x d . 2x e, 4x 

6. i Cu amas combinaciones diferentes de eromosomas materno y 
paterno se pueden empaquetar en los game los producidos por un 
organismo con un número diploide de 8 (2n = 8)? 

a, 2. b. 4 C- 8 d. 16 e. 32 

7. El produeto inmedtato de la meiosis en una planta es: 

a. Una espora. 

b. Un game to. 

c. Un es por o fito. 

d. Un game to fito. 

e. Un cigoto. 

8. Los organismos haploídes multícelulares: 

a. Por lo general se denomínan esporo fitos. 

b. Producen células nuevas por credmiento por meiosis. 

c. Producen gametos por mitosis. 

d. Se encuemran solo en ambientes acuáticos. 

e. Son resultado directo de la fecundación. 

9. El entrecruzamiento por lo general contribuye a la variación gené- 
tica al intercambiar segmentos cromosómicos entre: 

a. Las cromãtides hermanas de un eromosoma. 

b. Las cromãtides de eromosomas no homólogos. 

c. Las cromãtides no hermanas de eromosomas homólogos. 

d. Los bei no homólogos de! genoma, 

e. Los autosomas y los eromosomas sexuales. 

10, Al comparar los ciclos de vida típicos de las plantas y bs animales, 
una etapa encontrada en las plantas pero no en los animales cs un: 

a. Gameto. c. Diploide multícelular. 

b. Cigoto, d. Haploide multícelular. 

Véanse ías respuestas cn d Apêndice A, 


Iutenelación evolutiva 

Muchas espedes se pueden reproducir por via sexual y asexual. 
Comente el significado evolutivo dei cambio de la reproducción ase- 
xual a la sexual que se produce en algunos organismos cu ando las 
condiciones dei medio se vuelven des favo rabies. 


Problemas científicos 

Al preparar el cariotípo de un animal que está estudiando usted descobre 
que sus células somáticas tienen tres conjuntos de eromosomas homólo- 
gos, una condición II amada triploidfa. ^Quépuede haber sucedido? 


3, La meiosis 11 es similar a la mitosis en que: 

a. Se produce la sínapsis de los eromosomas homólogos. 

b. El DNA se replica antes de la división. 

c. Las células hijasson diploídes. 

d. Las cromãtides hermanas se separan durante la anaüase. 
e El número de eromosomas se reduce. 


Ciência, tecnologia y sòciedad 

A partir de pequenos trozos de hajas de pino de credmiento rápido y 
recto podemos desarrollar miles de ãrboles idênticos desde el punto de 
vista genético que son mejores produetores de madera. ^Cuãles son tas 
ventajas y las desventajas a corto y a largo plazo de este enfoque? 
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Conceptos clave 


14-1 Mendel empleó ei método científico para 
identificar dos leves de la herencia 

14-2 Las leyes de Ia probabilidad rigeti la herencia 
mendelíana 

14-3 Los patrones de Ia herencia suelen ser más 
complejos que lo previsto por la siniple 
genética mendelíana 

14-4 Muchos rasgos humanos siguen los patrones 
mendeltanos de la herencia 


Panorama general 


La “baraja” de los genes 

O j os pardos, azules, verdes o grises; cabe 11 o negro, cas- 
tano, rubi o o pelirrojo: éstos son solo unos pocos 
ejemplos de las vari aciones hereditárias que podemos 
observar entre los indivíduos de una poblactón. iQuè princípios 
itr.encos explican la transmisión de estos rasgos de los padres a 
. descendencia? 

Una explicación posible de la herencia es la hipóiesis de la 
-.ezcla; 1 la idea de que el material genético aportado por los 
-.5 st. mezcla de manera análoga al modo en que las pinturas 
1 y amarilla lo hacen para formar el verde. Esta hipóiesis pre- 
e que después de muchas generaciones, una pobladón que se 
:ea librememe dará origen a una poblaciõn uniforme de 
iodíviduos. Sin embargo, nuestras observaciones cotidianas y los 
'ssu dados de los experimentos de reproducción realizados con 
mmales y plantas contradícen esta predicción. La hipótesís de la 
■ I. a falia también al explicar otros fenómenos de la herencia, 

. m :os rasgos que reapareceu después de “saltarse” una gene- 
raciõn. 


A Fig* 14-1, Gregor Mendel y sus guisantes. 



Una alternativa al modelo de la mezcla es la hipóiesis de la 
herencia “partícula da": el concepto de gen. De acuerdo con este 
modelo, los padres transiu iten unidades heredables discretas 
-genes- que retienen sus identidades separadas en la descen- 
dencia, Una colección de genes de un organismo se parece más 
a una baraja de cartas o a un balde de canicas que a la paleta de 
un pinior. En forma semejanie a las cartas y las canicas, los 
genes se pueden distribuir y transmitir de generaeión en gene- 
ración sin diluir se. 

La genética moderna surgió en el jardin de una abadia, donde 
un monje llamado Gregor Mendel documento un mecanismo en 
partículas de la herencia. La pintura de la figura 14-1 ilustra a 
Mendel trabajando con su organismo experimental, el guisante 
(o arvejilla). Mendel desarrolló su teoria de ía herencia varias 
décadas antes de que fuera observado el comportamiento de los 
cromosomas en el microscopio y entendido su significado. De 
modo que en este capítulo pasaremos desde el estúdio de los cro- 
mospmas a relatar cómo llegó Mendel a su teoria, También 
exploraremos cómo predecir la herencia de cie r tas características 
y considerar patrones hereditários más complejos que los obser- 
vados por Mendel en los guisanies. Por último, veremos la mane- 
ra en que se aplica el modelo mendel iano a la herencia de las 
vari aciones humanas, incluídos los t rasto mos hereditários como 
la anemia drepanocítica. 


Concepto 


dei empleó el m 
i identificar dos lev 



científico 




Mendel descubrio los princípios básicos de la herencia al cul- 
tivar guisantes en el jardin mediante experimentos proyectados 
cuidadosamente. A medida que repasamos su trabajo se ponen 
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en evidencia tos elementos clave dei proceso cientifico que se 
mtrodujeron en el capítulo L 

Enfoque experimental y cuantitativo 
de Mendel 

Mendel creció en una pequena granja de sus padres en una 
regiõn de Áustria que ahora es pane de la República Checa, En 
la escuela de este área agrícola, Mendel y tos demãs alumnos 
recibieron noçiones sobre agricultura junto con la ensenanza 
básica. Más tarde, Mendel debió superar dificultades financie- 
ras y enfermedades para destacarse en el colégio secundário y 
en el Instituto Filosófico Olmutz. 

En I843 s a la edad de 21 anos, ingresó en et monasterio 
augustiniano. Tras no aprobar un examen para converttrse en 
maestro, acudi õ a ta Universidad de Viena donde estudió desde 
1851 hasta 1853, Estos fueron anos muy importantes para el 
desarrollo de Mendel como científico. Dos profesores ejercie- 
ron una influencia especial sobre éL Uno fue el ftsíco Christian 
Doppler, quien estimulo a sus alumnos a aprender ciência a 
través de la experimentaciõn e instruyó a Mendel para usar las 
matemáticas con el propósito de ayudar a explicar los fenóme- 
nos naturales, El segundo fue un botânico llamado Franz 
Unger, quien desperto su ínterés en las causas de la variacíón 
en las plantas. Estas personas iniluyeron en los experimentos 
posteriores de Mendel con guisantes. 

i >espués de estudiar en la universídad, fue seleccionado 
para ensenar en una escuela en la que otros maestros com par- 
tían su entusiasmo en la investigación científica. Además, 
muchos profesores universitários e investigadores vivtan en el 
monasterio con Mendel. Y lo más importante: desde bacia bas- 
tante tiempo, los rrionjes tenían imerés en el cultivo de Ias 
plantas, En 1857, Mendel comeu zó a cultivar guisantes en el 
jardín de la abadia para estudiar la herencia. En sí mismo , esto 
no parece algo extraordinário. Lo que sí fue extraordinário era 
el enfoque nuevo que Mendel le daba a los viejos conceptos 
acerca de la herencia. 

Probabl emente, eligiõ trabajar con guisantes porque habia 
muchas variedades. Por ejemplo, una variedad tema flores 
púrpuras y otra las tenía blancas. Un carácter es una caracte- 
rística heredable. como el color de una flor, que varia entre los 
indivíduos. Cada variante de un carácter, como el color púr- 
pura o el blanco de las flores, se denomina rasgo (algunos 
genetistas errtplean los términos carácter y rasgo como sinóni- 
mos, pero en este libro los diferenciamos). 

Otra ventaja de utilizar guisantes era que Mendel podia 
controlar de manera estricta qué plantas fecundaban a otras, 
Los órganos reproductores de una planta de guisantes están 
en sus dores, y cada una de ellas tiene tanto órganos produe- 
tores de polen (estambres) como un órgano portador de óvu- 
los (carpelo). En la naturaleza, las plantas de guisantes 
generalmente se amofertilizan: los granos de polen liberados 
de los estambres caen sobre el carpelo de la misma dor y el 
esperma dei polen fertiliza los óvulos dei carpelo. Para lograr 
la polinización cruzada (fertilizacíón entre plantas diferen- 
tes), Mendel extirpo los estambres inmaduros de una planta 
antes de que produjeran polen y luego espolvoreó el polen de 
otra planta sobre las flores sin estambre (fíg. 14-2), Cada 
cigoiü resultante se convtnió luego en un embrión encerrado 
en una semílla (guisante). Bien garantizando ia autopoliniza- 
ción o 1 levando a cabo una polinización cruzada artificial, 
Mendel podia siempre estar seguro dei parentesco de las mie- 
vas semi lias. 


Mendel eligiõ rastrear solo los caracteres que variaban 
totalmente, “si o no”, en lugar de parcialmente, “más o menos". 
Por ejemplo, sus plantas tenían flores púrpuras o blancas; no 
habia nada intermédio entre estas dos variedades. En cam- 
bio, si se hubiera dedicado a estudiar los caracteres que varí- 
an de forma continua entre los indivíduas -el peso de las 
semillas, por ejemplo- no habrfa descubíerto la namrale- 
za “particulada" de la herencia (aprenderá por qué más ade- 
lante). 


Figura 14-2 

Cruzamíento de tas 

plantas de guisantes. 

APLICAÜÓN 


Por medío dei cruzamiento (fertilizacíón) de 
dos variedades de tíneas geneticamente puras de un organismo, 
los científicos pueden estudiar los patrones de la herencia. En este 
ejemplo, Mendel cruzó pfantas de guisantes que se diferenciaban 
en et color de las flores. 


TÉCNICA 



© 5e quitan los estambres 
de la flor púrpura 

© Se transfiere el polen que 
con tiene los gametos 
masculinos desde los 
estambres de las flores 
blancas a los carpelos 
que tienen los óvulos 
de flores púrpuras 


Generadón 

parental 

(P) 


© Carpelo polinizado 
madurado en la vaina 



Semillas plantadas 
a partir de la vaina 


RESULTADOS 


Cuando el polen de una flor blanca fertiliza los 
óvulos de una flor púrpura, todos los híbridos de ía primera gene- 
racíón tienen flores púrpuras. El resultado es el mismo para el cru- 
zamiento recíproco, transferencia dei polen de las flores púrpuras a 
las flores blancas. 


Primera 

generadón 

(F t ) 





© Descendencia: 
todas las flores 
— Ho çolor 
purpura 
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Mendel también se aseguró de comenzar sus experimentos 
n líneas geneticamente puras. Guando Ias plantas que son 
de líneas geneticamente puras se auiopolinizan. toda su des- 
endenda es de la raisma variedad. Por ejemplo, una planta 

flores púrpuras es de líneas geneticamente puras si las 
- -. mi lias produeidas por autopolirüzación dan origen a plantas 
iue también tienen flores púrpuras, 

En un experimento típico de reproducción, Mendel poiini- 
: de forma cruzada dos variedades distintas de guísantes de 
ineas geneticamente puras; por ejemplo, plantas con flores 
- . rpuras y plantas con flores blancas (fig 14-2), Esta Fertiliza- 
:n o cruzamíento de dos variedades de líneas genéticamente 
ruras se denomina hibridación. Se conoce como generación 
P generación parental) a los padres de líneas puras y genera- 
ción F i (primera generación filial) a su descendencia híbrida, 
se permite que estos híbridos F 3 se autopolinicen, se produ- 
una generación (segunda generación filial). Por lo gene- 
... Mendel seguia ios rasgos por lo menos de las generaciones 
“ y F 2 . Si se hubiera detenido en Ia generación F p no habría 
e n:ubierto los patrones básicos de la herencia. Fue principal- 
mente por su análisis cuantítativo de las plantas F,, que des- 
-ubrió los dos princípios fundamentales de la herencia que se 
. eiiocen ahora como ley de la segregación y ley de la distribu- 
en independieme. 

Ley de la segregación 

5i el modelo de mezcla de la herencia fuera correcto, tos 
'ridos F, de un cruzamiento entre plantas de guísantes de 
f r res púrpura y las de flores blancas tendrían flores de color 
purpura pálido, intermédio entre las dos variedades de Ia 
: r iracíón P. Fn la figura 14-2 puede ver que el experimento 
rrodujo un resultado muy diferente: toda la descendencia E ; 
flores tan púrpuras como las de los padres, ^Qué pasó 
n la contribuciôn genética de las plantas de flores blancas 
u nsmitida a los híbridos? Si se hubiera perdido, emonces ias 
7 .antas F, podrían producir solo descendencia de flores púr- 
: :as en la generación F r Pero Mendel permitíõ que las plan- 
5 r se autopolinizaran y planto sus semillas: el rasgo de 
res blancas reapareció en la generación F 2 . 
cnlizó rnuchas muestras y llevó un registro exacto de sus 
n-uhados: 705 de las plantas F 2 tenían flores púrpuras y 
11- tenían flores blancas. Estos datos se ajustan a una pro- 
rción de aproximadamente tres flores púrpuras por cada 
■ ’ blanca (3:1) (fig, 14-3) + Mendel coricluyõ que el facto r 
. reditario para las flores blancas no desaparecia en las plan- 
as F,. sino que solo el factor para las flores púrpura estaba 
:ectaodo al color en estos híbridos. En la terminologia de 
tendei, el color púrpura de la flor es un rasgo dominante y el 
:olor blanco es rccesívo. La reaparición de ias plantas con fio- 

■ s blancas en la generación ¥ 2 era una evidencia de que el 
:tor heredable que originaba el rasgo recesivo no se había 

: luido por la coexistência con el factor de flores púrpuras en 
: híbridos F r 

Mendel observò el mismo patrón de herencia en otros seis 
.zracteres, cada uno de ellos representado por dos rasgos 
inerentes (cuadro 14-1). Por ejemplo, las semillas parenta- 
-25 de guisantes eran lisas o rugosas. Guando Mendel cruzó 
: s ios variedades de líneas genéticamente puras, todos los 
r ridos Fj produjeron. semillas lisas; éste es el rasgo domi- 

■ ame. En la generación F 2 , el 75% de las semillas eran lisas y 

25% rugosas, una proporción de 3:1, como en la figura 14- 
" Ahora veamos cómo dedujo Mendel de sus resultados 


experimentales la ley de la segregación. En nuestra explicacíón 
utilizaremos términos modernos en lugar de los empleados 
por Mendel (por ejemplo, usaremos “gen” en lugar de) “factor 
heredable” de Mendel), 

Modefo de Mendel 

Mendel desarrolló una hipõtesis o modelo para explicar el 
patrón de herencia 3; 1 que observo en fornia constante en Ia 
descendencia F-.de sus experimentos con guísantes. Describimos 
cuatro conceptos relacionados integrados por este modelo, de 
ios cuales el euarto es la ley de la segregación. 

Prime ro t ias versiones aí£er?iaíivas de ios genes explican ias 
vanadonts de ios caracteres heredados. El gen para el color de las 
flores en las plantas de guisantes, por ejemplo, existe en dos 
versiones, una para Ias flores púrpuras y otra para las blancas. 
Estas versiones alternativas de un gen ahora se denominan ale- 
los (fig* 14-4). Hoy es posible relacionar este concepto con los 
cro mos ornas y el DNA. Como se menciono en el capítulo 13, 
cada gen reside en un locus específico de un cromosoma espe- 



guisantes de líneas genéticamente puras de flores púrpura y de flo- 


res blancas. Se les permitió a los híbridos F, resultantes autopolini- 
zarse o cruzarse con otros híbridos F r Se observó el color de las 
flores en la generación 


Generación P 

(padres de líneas 
genéticamente puras) 


* 



Rores i Flores 

púrpuras I blancas 


Generación F. 

(híbridos) 



Todas las plantas 
tuvieron flores púrpuras 


Generación F. 


♦ 



RESULTADOS 


En la generación F z aparecieron tanto flores 


púrpuras como blancas. En ei experimento de Mendel, 705 plantas 
tenían flores púrpuras y 224, flores blancas. una proporción de 
alrededor de 3 púrpuras:! blanca. 
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Cusdro Í4-1. Resultados de los cruzamientos F, de Mendel en siete 

caracteres de tas plantas de guisantes 


Rasgo 

Rasgo 

Generación F 2 


Carácter 

dominante 

x recesivo 

Dominante; Recesivo 

Proporción 

Color de 

Púrpura 

x Blanca 

705:224 

3,15:1 

la flor 


k> 




Posíción de Axial 
la Ror 


x Terminal 




Color de Amarilla x Verde 

la semilla 

u 


O 


O 


Longfctud Alto 
deí r ali o 


x Enana 




651:207 


6022:2001 


787:277 


3,14: 1 


3,01: 1 


Textura de 
ta semilla 

Lisa 

á 

x Rugosa 

5474:1850 

2,96: 1 

Forma de 
la vaina 

Sin pliegues 

/ 

x Con pliegues 

/ 

882:299 

2,95:1 

Color de 
3a vaina 

Verde 

/ 

X Amarilla 

s 

428:152 

2,82:1 


2,84:1 


dfico, El DNA de ese locus, sin embargo, puede variar en su 


sécuencia de nucleótidos y T por tanto, en la información que 
contiene. E3 alelo para las flores púrpura y el alelo para las flo- 
res blancas son dos variadones posibles dei DNA en el locus 
dei color de la Ror de uno de los cromosomas de una planta de 
guisames. 

Segundo, para cada carácter , ; un organismo hereda das alei os, 
uno de cada padre. Es noiable que Mendel formulara esta 
deducción sin conocer el papel de los cromosomas. Recue rde 
que en el capítulo 13 dijimos que cada célula somática de un 
organismo diploide tiene dos conjuntos de cromosomas, un con- 
junto heredado de cada padre. De este modo, un locus genéti- 
co en realidad está representado dos veces en una célula 
diploide. Los dos alei os de un locus particular pueden ser 
idênticos, como en las plantas de líneas geneticamente puras 
de ta generaciõn P de Mendel. O pueden diferir, como en los 
híbridos F, (fig. 14-4). 


Tercero, si los tios a leias de un locus 
difieren, entonces uno, el alelo domi- 
nante. determina la apanerma dei orga- 
nismo; el oiro, el alelo recesivo, no 
tiene efecto reconodhle sobre la apa- 
rienda dei organismo. De esta mane- 
ra, las plantas F, de Mendel tenían 
flores púrpuras porque el alelo para 
ese rasgo es dominante y el alelo para 
las flores blancas es recesivo. 

La parte cuarta y última dei mode- 
lo de Mendel, conocida ahora 
como la ley de la segregación, afir- 
ma que los dos aídos para un carác- 
ter heredable se separan (segregan) 
durante la formación de los gametos 
y termimn en gametos diferentes. 
Así, un óvulo o un espermatozóide 
obtienen solo uno de los dos alelos 
que están presentes en las células 
somáticas dei organismo. En térmi- 
nos de cromosomas, esta segrega- 
ción corresponde a la distribución 
de ios cromosomas homólogos en 
la meiosis hacia gametos diferentes 
(fig, 13-7). Téngase en cuenta que 
si un organismo tiene alelos idênti- 
cos para un carácter en particular 
-es decir, el organismo es una 
línea geneticamente pura para ese 
carácter- entonces ese alelo está 
presente en todos los gametos. 
Pero si contiene alelos diferentes, 
como en los híbridos F,, entonces 
el 50% de los gametos recibe el 
alelo dominante y el 50% recibe 
el recesivo. 

Este modelo de segregaciõn de 
Mendel, explica la proporei ón de 
3:1 observada en la generación F 1 
de sus numerosos cruzamientos? 
En el caso dei carácter dei color 
de las flores, el modelo predtce 
que los dos alelos diferentes presen- 
tes en un indivíduo F, se segrega- 
rán en los gametos, de modo que 
la rnitad de estos tendrã el alelo para las Pores púrpuras y la 
otra rnitad el alelo para las flores blancas. Durante la autopo- 
linizaciõn, los gametos de cada elase se unen al azar. Un óvulo 
con un alelo para flores púrpura tiene las mismas posibilida- 
des de ser fertilizado por un espermatozóide con un alelo para 
flores púrpuras o uno para flores blancas, Puesto que lo 
mismo es eierto en ei caso de un óvulo con un alelo para flo- 
res blancas, existe un total de cuatro combinaciones igual- 
mente posibles de. espermatozóides óvulos, La figura 14-5 
ilustra estas combinaciones mediante el cuadrado de 
Punneti. un diagrama manual para predecir la composición 
de los alelos de la descendeu da de un cruzamiento entre indi- 
víduos de composición genética conocida. Adviértase que uti- 
lizamos una letra mayúscula para simbolizar un alelo 
dominante y una letra minúscula para un alelo recesivo. En 
nuestro ejemplo P es el alelo para flores púrpuras y p es el 
alelo para las flores blancas. 
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^Cuãl será el aspecto físico de esta descendencia F,? Una 
cuarta parte de las plantas heredó dos alelos para flores pur- 
pura; si n duda, estas plantas tendrãn flores púrpuras l_a mitad 


Alelo para flores púrpuras 



Locus para el gen dei color de la flor 



> 


cromosomas 

homólogos 


Alelo para flores blancas 


* Fig. 14-4 Alelos, versíones alternativas de un gen. Una célula 
:: -ática tiene dos copias de cada cromosoma (que forman un par 

• enólogo) y, de este modo, dos alelos de cada gen, que pueden ser 
- ticos o diferentes. Esta figura ilustra un híbrido de guisante F, con 

. n alelo para flores púrpuras, heredado de un padre y un alelo para flo- 
-ez o 'ancas heredado dei otro padre. 


de la descendencia P 2 heredó un alelo para flores púrpura y un 
alelo para flores blancas; estas plantas también tendrãn flores 
púrpura, el rasgo dominante . Por último, un c uai to de las 
plantas F., heredó dos alelos para flores blancas y> en efeeto, 
expresarán el rasgo recesivo. Asf, el modelo de Mendel explica 
la proporción de 3:1 de los rasgos que observo en Ia genera- 
ción F 2 . 

Voa * h u la río gen é fico ití i í 

Un organismo que tiene un par de alelos idênticos para un 
carácter se dice que es homocigoto para el gen que controla ese 
carácter. Una planta de guisantes que es una línea genetica- 
mente pura para las flores púrpura (PP) es un ejemplo. Las 
plantas de guisantes con flores blancas son también homocigo- 
ias t pero para el alelo recesivo (pp). Si cruzamos homodgotos 
dominantes con homodgotos recesivos, como en el cruzamien- 
to parental (generación P) de la figura 14-5, cada descendiente 
tendrá dos alelos diferentes: Pp en e] caso de los híbridos F, de 
nuestro experimento dei color de las flores. Un organismo que 
tiene dos alelos diferentes para un gen se dice que es heteroci- 
goto para ese gen, A diferencia de los homodgotos, los hetero- 
ci gotos no son de lineas genéticamente puras porque producen 
gametos con alelos diferentes; por ejemplo, P y p en los híbri- 
dos F de la figura 14-5. En consecuencta, estos híbridos F, 


► Fig, 14-5. Ley de la segregación de 
Mendel, Este diagrama muestra fa composi- 
: - genética de las generadones de la figu- 
? "4-3 ilustra ei modelo de Mendel para la 
vencia de los alelos de un gen único. Cada 
r nenen dos alelos para el gen que con- 
" : a el color de la flor, un afeio heredado de 
padre, Para construir un cuadro de 
- . ■ nett ponga todos los gametos femeninos 
. s b es a un lado dei cuadro y todos los 
; a - atos masculinos posíbles en el lado adya- 
:e~:e. Las cajas representan la descendencia 
e <esuíía de todas fas uniones posíbles de 
: . semetos masculino y femenino. 


Todas las plantas de lineas geneticamente 
puras de 3a generación parental tienen 
alelos idênticos, PP o pp. 

Cada gameto (círculo) contiene solo 
un alelo para el gen de! color de la flor 
En este caso, cada gameto producido 
por un padre tiene el mismo alelo. 



Generación P 


, . . Flores púrpuras 

Apanencia: r 

Constitución genética 


Gametos: 


x 



Flores blancas 
PP 


La unión de los gametos parentales 
produce híbridos F, que tienen una 
combinadón Pp. Debido a que el alelo 
dei color púrpura de la flor es dominante, 
todos estos híbridos tienen flores púrpuras. 

Guando las plantas híbridas producen 
gametos, íos dos alelos se segregan; la 
mitad de los gametos recibe el afeio Py 
la otra mitad el afeio p, 

Este cuadro de Punnett muestra todas las 
combinaciones posíbles de los alelos de la 
descendencia que se produce a partir de 
un cruza miento ^ x F 1 {Pp x Pp). Cada 
cuadrado representa un produeto Fgualmen 
te probable de la fertilizadón. Por ejemplo, 
el cuadrado de abajo a la izquierda muestra 
la combinadón genética resultante de un 
óvulo (p fertilizado por un gameto masculino 

(p). 

La combinadón a! azar de los gametos 
origina una proporción de 3:1 que Mendel 
observó en la generación F 2 , 



Generación F 


Apariencia: 
Constitución genética 

Gametos: 



Flores púrpuras 
Pp 


Generación F- 


Óvulos F. 


3L 

y/p 

) 

0 

r Gameto masculino 

M 

* 

pp 

& 

Pp 


'*i 

pp 

Q> 

pp 
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Fenotipo 


Genotipo 





Púrpura 

< 

Púrpura 


Púrpura 



< 

Btanco 

'L, 





PP 

(homocigoto) 


Pp 

(heterocigoto) 


Pp 

(heterocigoto) 


PP 

(homocigoto) 



Proporción 3:1 


Proporción 1 :2: 1 


Â FSg, 14-6. Fenotipo frente a genotipo. La descendencia F 2 de un 
cruzam iento para el color de la flor de acuerdo con eJ fenotipo da lugar 
a la proporción fenotípka característica 3:1, Si n embargo, en cuanto al 
genotipo, existen en realidad dos categorias de plantas de flores púr- 
puras, las PP (homoci gotas) y las Pp (hete roei gotas), io que da una pro- 
porción genotípica de 1:2:1. 


producen descendencia con flores tanto purpuras como blancas 
cuando se autopolinizan. 

Dados los distintos efectos de los alelos dominante y rece- 
sivo, no siempre los rasgos de Un organismo revelan su com- 
posiciõn genética. Por tanto, distinguimos entre los rasgos de 
un organismo, a los que nos referimos como su fenotipo, y su 
eomposición genética; es decir, su genotipo. En el caso dei 
color de las flores en las plantas de gms antes, las plantas PP y 
Pp tienen el mismo fenotipo (púrpura) pero genotipos diferen- 
tes. En la finura 14-6 se muestran estos términos. Nótese que 
el fenotipo se refiere a los rasgos fisiológicos como también a 
los rasgos relacionados directamente con la aparienda. Por 
ejemplo, existe una variedad de guisante que carece dei rasgo 
normal de poder autopolinizarse. Esta vanación fisiológica es 
un fenotipo. 


tni^mnícnío de prueba 

Suponga que te nem os una planta de guisante que Li ene flo- 
res púrpura. No podemos decir a partir dei color de la flor si 
la planta es h amo d gota o heterocigota porque los genotipos 
PP y Pp dan como resultado el mismo fenotipo. Pero si cruza- 
mos esta planta con una que lenga flores blancas, el aspecto 
de la descendencia revelará el genotipo de sus padres de flo- 
res púrpuras (fíg. 14-7) Debido a que las flores blancas 
represeman un rasgo recesivo, los padres con flores blancas 
deben ser homodgotos (pp). Si toda la descendencia dei cru- 
zamiento tiene Rores púrpuras, el otro padre debe ser homo- 
cigoto para el alei o dominante porque un cruzam iento entre 
PP x pp produce una progenie Pp. Pero si ambos fenotipos 
apareceu entre los descendi emes, los padres de flores rojas 




Figura 14-7 


APUCACIÓN 


Cruzamíento de prueba 


Un organismo que exhibe un rasgo dominan- 
te, como las flores púrpuras en las plantas de guisantes, puede ser 
homocigoto para el a leio dominante o heterocigoto. Para determi- 
nar el genotipo de un organismo, los genetistas pueden realizar un 
cruzamíento de prueba. 


TÉCNICA 


En un cruzamíento de prueba se cruza el indi- 
víduo con el genotipo desconocído con un indivíduo homocigoto 
que expresa el rasgo recesivo (flores blancas en este ejemplo). Por 
medio de la observación de los fenotipos cie la descendencia que 
se produce de este cruzamíento podemos dedutir e! genotipo dei 
padre de flores púrpuras. 



Fenotipo dominante, 
genotipo desconocído: 
iPP o Pp? 


RESULTADOS 


7 


Si es PP, 

toda la descendenda 
será púrpura: 



Fenotipo recesivo, 
genotipo conocido: 
pp 


7 


Si es Pp, 
fa mitad de la 
descendencia será púrpura 
y la mitad blanca: 


KPJ 




PP 

áü? 

Pp 

4L 

pp 

7 

Pp 



deben ser heterocigotos. La descendenda dei cruzamíento de 
Pp x pp tendrã una proporción fenotípica de 1:1. La repro- 
dueción de un homocigoto recesivo con un organismo de 
fenotipo dominante, pero de genotipo desconocído, se deno- 
mina cruzamienio de prueba. És ta fue ideada por Mendel y 
continua siendo una herramienta importante para los gene- 
tistas, 

Ley de la dístribucion independiente 

Mendel dedujo la ley de la segregación realizando experimen- 
tos de reproduceión en los que controlo un solo carácter, como 
el color de 3a Ror. Toda la progenie F, producida en sus cruza- 
mientos de padres de lineas genéticamente puras fueron 
mo no híbridos, lo que significa que eran heterocigotos para un 
carácter, Nos referiremos a un cruzamíento entre estos heteroci- 
gotos como cruzamientos monohibndos . 

Mendel identificó su segunda ley de la berencia siguiendo 
dos caracLeres al mismo tiempo. Por ejemplo, dos de los síete 
caracteres que estudió Mendel eran el color de la setnilla y su 
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extura. Las semillas pueden ser amarillas o verdes, Tambíén 
rueden ser lisas o rugosas. A partir de los cruzamientos de un 
carácter único descubrió que el alelo para las semillas amarillas 
. s dominante (Y) y que d alelo para las verdes es recesivo (y). 
' 3 ra el carácter de la textura de la semilla, el alelo para las lisas 
rs dominante (R) y el alelo para Ias rugosas es recesivo (r). 

imagine cruzar dos variedades de líneas genéticamente 
r aras de guísantes que difieren en ambos caracteres — un cru- 
: imiento parental entre una planta con semillas amarillas-lisas 
:1M) y una planta con semillas ve rd es -rugosas (yy rr)— . Las 
riantas F serãn dihíbridos, heterocigo- 
rs para ambos caracteres (Yyfir). Pero, 
jzsios caracteres, el color y la textura de 
: semilla, se transmiten como un paque- 
. desde los padres a la descendencia? 

_ duo de otro modo, ^se mantienen 

■ empre unidos los alei os Yy R, genera- 

u tras generación? la textura y el 
r de la semilla se heredan de forma 
r dependiente uno de otro? La figura 
'4-8 ilustra el modo en que un cruza - 
"Utito dihíbndõ t es decir, un cruzamiento 
tr.tre díhíbridos F h puede determinar 
«L de estas hipótesis es correcta. 

Las plantas F p de genotipo YyRr, exhi- 
r ambos fenotipos dominantes, semi- 
-us amarillas y lisas, mdependie ntemente 
qué hipótesis se a la correcta, El paso 
ave dei experimento es comprobar qué 
:ede cuando Ias plantas F 1 se auiopoli- 
J uan y producen una descendencia F r 
os híbridos deben transmitir sus ale- 
en las mismas combinaciones en las 
: se heredaron de la generación LJ 
a solo dos clases de game tos: Y R e 
Esta hipótesis predice que la propor- 
n ienotipica de la generación F 2 será 
qual que en un cruzamiento mono- 
:rido (fig. 14-8). 

La hipótesis alternativa es que los dos 
rires de ale los se segrega n de forma 
ziiependiente uno de otro. En otras pala- 
i los genes son empaqueiados en los 
_ me tos en todas las combinaciones 
? s bles de alei os, siempre y cuando 
ui gamem Lenga un alelo de cada gen, 

..estro ejemplo, una planta F, pro- 
ria cuatro clases de game tos en can- 
is ;:es iguales: YR t Yr f yR e yr Si 
rs meios masculinos de las cuatro clases 
í m. ezclan con óvulos de las cuatro cia- 
rs habrá 16 (4 x 4) maneras igualmen- 
probables en Ias que se pueden 
m binar íos gamelos en la generación 
“ como se muestra en el cuadro de 
nett a la derecha de la figura 14-8. 

Isvis combinaciones componen cuatro 
li rias fenotípicas con una propor- 
T- ie 9:3: 3:1 (nueve amarillas-lisas a 

■ r verdes-lisas a tres amarillas-rugosas 
una verde -rugosa). Cuando Mendel 

el experimento y “anoto" (clasificó) 
descedencía F 2J sus resultados fueron 


cercanos a la proporción fenotípica predicha de 9:3:3: 1, en que 
avaló la hipótesis de que cada carácter -el color o la forma de 
la semilla- se hereda de forma independiente dei otro carácter. 

Mendel probo sus síete caracteres de los guisantes en varias 
combinaciones de díhíbridos y siempre observo una propor- 
ciòn fenotípica de 9:3:3: 1 en la generación F r Observe en la 
figura 14-8, sin embargo, que, si se consíderan los dos caracte- 
res por separado, existe una proporción fenotípica de 3:1 para 
cada uno: ires amarillos a uno verde; tres lisos a uno rugoso. En 
lo que respecta a un solo carácter, los alelos se segregan corno 






Figura 14-8 

<Llos alelos para el color y la forma de la semilla se 
distribuyen en los gamefos de forma dependiente (juntos) 
o independiente? 


EXPERIMENTO 


5e cruza ron dos plantas de guisantes de líneas genéticamente puras -una 
con semillas lisas amarillas y la otra con semillas rugosas verdes- y se origlnaron plantas dihi- 
bridas F v La autopolinización de los díhíbridos F Tr que son heterodgotos para ambos caracte- 
res, produjü la generación F ? . Las dos hipótesis predicen las diferentes proporciones 
fenotípicas. El color amariilo (V) y la textura lisa (R) son dominantes. 


Generación P 


Generación 



yyrr 


Hipótesis de 
la distribución 
dependiente 


YyRr 

Hipótesis de 
la distribución 
independiente 


Generación F 2 

{descendencia 

predicha) 



Gametos masculinos 
'U @ %(yt) ’/ (yR) 


Óvulos 


y, 

Proporción fenotípica 3:1 


YYRR 

9 

YYRr 

9 

YyRR 

o 

YyRr 

YYRr 

m 

YYrr 

9 

YyRr 


9 

YyRR 

9 

YyRr 

9 

yyRR 

9 

yyRr 

9 

YyRr 

■ i 

Yyrr 

9 

yyRr 

m 

yyrr 


Ví e Vi6 Vi e Vl6 

Proporción fenotípica 9:3:3: 1 


RESULTADOS 


315 ^ 108 ^ 101 ^ 32 0 Proporción fenotípica aproximada 9 : 3 : 3 : 1 


conclusióm 


Los resultados sustentan la hipótesis de la distribución independiente, Los 
alelos para ei color de la semilla y los de su forma se distribuyen en los gametos de forma inde- 
pendiente uno de otro. 
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si fuera un cruzamiento monohíbrido. Los resultados de los 
experimentos d i híbridos de Mendel eonsiiiuyen las bases de 
lo que ahora llamamos la ley de la distribuciõn indepen- 
diente, que afirma que cada par de alelos se segrega de manem 
independiente de los oiros pares de alelos durante lajormación de 
un gamela. 

Hablando en sentido estricto, esta ley se aplica solo a los 
genes (pares de alelos) localizados en cromosomas diferentes; 
esto es, en cromosomas que no son homólogos. Los genes 
localizados cerca unos de otros en el mismo cromo soma tien- 
den a heredarse juntos y tienen pa trones de herencia más com - 
plejos que los predichos por la ley de la distribudón 
independiente. Describiremos estos patrones en el capitulo 15. 
iodas las características de los guisantes esmdiadas por Mendel 
fueron controladas por genes en cromosomas diferentes (o que 
se comportaron conto si lo estuvieran); esta situación fortuita 
simplifico en gran medida la ínterpretadón de sus cruzam ien- 
tos de caracteres múltiples de los guisantes. Todos los ejemplos 
que analizamos en el resto de este capítulo com prende n genes 
localizados en cromosomas diferentes. 


Evaiuaciòn de concepíos 


L Descrifaa brevemente de qué manera los resultados que 
se niuestran en la figura 14-3 sustentam la hipótesis de la 
herencia "pariiculada” de Mendel 
2, Si se permite la autopolinización de plantas de guisantes 
heterodgotas para la posidõn de la flor y la longitud dei 
tallo (ÂaTf) y se plantan 400 de las semiílas resultantes 
^cuántas plantas descendient.es serán enanas con 11 ores 
terminal es? (véase cl cuadro 14-1.) 

Veanse las rcspu estas cn el Ápiwdice A. 


Concepto 


Las ley es de la probabilidad rigen 
la herencia mendeliana 

Las ley es de la segregación y de la distribudón indepen- 
diente de Mendel reflejan tas mismas regias de probabilidad 
que se apíican al tirar una moneda al aire, hacer rodar los dados 
o extraer cartas de la baraja. La escala de probabilidad varia dei 
0 al L Un acontedmiento que se va a producir con seguridad 
tiene una probabilidad de 1 , en tanto que uno que segura men- 
te no se va a producir tiene una probabilidad de 0. Con una 
moneda que tiene caras en ambos lados, la probabilidad de que 
salga cara es de 1 y la de que salga cruz es de 0. Con una mone- 
da normal, La probabilidad de que salga cara es de V 2 y la de 
que salga cruz también. La probabilidad de extraer un as de espa- 
das de una baraja de 52 canas es de 7.- z , Las probabilidades de 
todos «os resultados posibles para un acontedmiento deben 
sumar 1 Con una baraja, la probabilidad de sacar una carta 
distinta dei as de espadas es de 51 / 52 , 

Tirar una moneda ai aire nos ofrece una lección importante 
sobre probabilidad. Por cada lanzamiento, la probabilidad de 


cara es de V r El resultado de cualquier lanzamiento no se ve 
afee ta do por lo que sucedtó en los anteriores. Nos referímos a 
los fenómenos como lanzar una moneda al aire como sucesos 
independientes. Cada lanzamiento de una moneda T de forma 
sucesiva o con varias monedas simultaneamente, es indepen- 
diente de cualquier otro. Y como dos lanzamientos de monedas 
separados, los alelos de un gen se se grega n en game tos de 
forma independiente de los alelos de otro gen (ley de la distri- 
bución independiente). Dos regias básicas pueden ayudarnos a 
predecir el resultado de la Íusíón de estos gametos en cruza - 
miemos monohíbridos simples y en cruzamientos más compli- 
cados. 

Regias de multiplica ciou y suma aplicadas 
a los cruzamientos monohíbridos 

;De qué manera podemos determinar la probabilidad de 
que imo o más acontecimientos independientes se produzean 
juntos en alguna combinación específica? Por ejemplo, ^cuál 
es ía probabilidad de que dos monedas lanzadas simultânea- 
mente al aire caigan con la cara bacia arriba? La regia de la 
muiíípltcacídn afirma que para determinar esta probabilidad 
multiplicamos la probabilidad de un acontedmiento (una 
moneda que cae por el lado de la cara) por la probabilidad dei 
otro acontedmiento (la otra moneda que cae también por el 
lado de la cara). Por la regia de la mulLlplícación, entonces, la 
probabilidad de que ambas monedas caigan mostrando la cara 
es de V 2 x V 2 = V 4 , 

Podemos aplicar el mismo razonamiento a un cruzamien- 
lo monohíbrido F 1 (fig. '-i4-9). Con la forma de la semilla en 
la planta de guisantes como el carácter heiedable, el genoti- 
po de las plantas F, es Rr. La segregadón en una planta hete- 
rocigota es como una moneda lanzada al aire; cada óvulo 
produeido tiene una probabilidad de V, de tener un aleto 
dominante (R) y l / 2 de portar un a leio recesivo (r). Las mis- 
mas probabilidades se aplican a cada game to masculino pro- 
ducido. Para que una planta F 2 tenga semiílas rugosas, el 
rasgo recesivo, tanto el óvulo como el game to masculino 
deben tener el alelo r. La probabilidad de que los dos alelos 
r estên presentes en los gametos en el momento de la fértil i- 
zación es de '/, (la probabilidad de que un óvulo tenga un r) 
x ] / 2 (la probabilidad de que un game to masculino tenga un 
r). Âsí , la regia de la multiplicación nos dice que la probabi- 
lidad de que una planta F, tenga semiílas rugosas (rr) es de 
l /, (véase el cuadro de Punneti en la figura 14-9). Del mismo 
modo, la probabilidad de. que una planta V 2 sea portadora de 
ambos alelos dominantes para la rugosidad de la semilla (RR) 
es de l / 4 . 

Para calcular la probabilidad de que una planta F 2 de un 
cruzamiento monohíbrido sea heterocigota en vez de homoci- 
gota necesítamos apelar a una segunda regia. Observe que en 
la figura 14-9 d alelo dominante puede provenir de! óvulo y el 
alelo recesivo dei espermatozóide o vice versa. Esto es, los 
gametos F 1 pueden combinarse para producir descendencia Rr 
de dos maneras independientes que se excluyen rau tuamente; 
para cualquier planta F en particular el alelo dominante 
puede provenir dei óvulo o de game to masculino, pero no de 
ambos. De acuerdo con la regia cie la suma , la probabilidad 
de que se produzean uno de dos o más acontecimientos mutua- 
mente excluyentes se calcula sumando sus probabilidades 
individuales. Como acabamos de ver, la regia de la multiplica- 
ción nos indica las probabilidades individuales para que las 
sumemos. 
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Rr 


Rr 


j^gregadón de los 
a elos en los óvulos 


Segregación de los alelos 
en los gamelos masculinos 



* Fiy. 14-9. Segregación de alelos y fertillzadón como aconteci- 
mentos probables. Cuando un heterodgoto (Rr) forma gamelos, la 
-wgación de alelos es como lanzar una moneda al a ire. Podemos 
rermínar la probabilidad de cualquíer genotipo en la descendencia de 
: : : heterocigotos multiplicando las probabilidades indtviduales de que 
, " : .'ulo y un gameto masculino tengan un alelo concreto (R o r en este 
s emplo). 


La posíbilidad de obtener ima F, heterocigota de una forma 
'.elo dominante dei óvulo y alelo recesivo dei gameto mascu- 
lino- es de V 4 , La posibilidãd de obtenerla de la otra forma 

- elo dominante dei gameto masculino y alelo recesivo dei 
vulo- es también 1/4 (lí g., 14-9)- Empleando la regia de Ia 

suma, emonces, podemos calcular que la probabilidad de una 

- neterodgotâ es de V 4 + L / 4 = L /,, 

Resolnciôn de problemas genéticos complejos 
con las regias de probabilidad 

También podemos aplicar las regias de probabilidad para 
predecir los resultados de los cruzamientos que aiectan a 
:arac Leres múltiples, Recuerde que cada par de alelos se segre- 
;; de forma independiente durante la formación de los game- 
- vley de la dístríbucion independiente). De este modo, un 
.. híbrido u otro cruzanüento con caracteres múltiples es equi- 
lente a dos o más cruzamientos monohíbridos independien- 
que se producen de forma simultânea. Al aplicar lo que 
l prendi mos sobre los cruzamientos monohlbridps, podemos 
ae terminar ia probabilidad de los genotipos específicos de ia 
generación F n sin tener que construir cuadros de Punnett 
rrnanejables. 

Considere el cruzam ien to dí híbrido entre los heterocigotos 
: .Jírque se muestran en la figura 14-8, Nos centraremos pri- 
ve ro en el carácter dei color de la semilla, Para un cruza- 
zvento monohíbrido de plantas Yy , las probabilidades de los 
genotipos de k descendencia son de 7, para el YY, V 2 para el 


Yy y V 4 para el yy. Las mismas probabilidades se aplican para 
los genotipos de la descendencia en rekeión con la forma de 
la semilla; 'A el RR, 7, el Rr y s / 4 el rr. Conociendo estas pro- 
babilidades, si mpl emente podemos utilizar k regia de la mui- 
liplicación para determinar la probabilidad de cada genotipo 
en la generación F,. Por ejemplo, Ia probabilidad de que una 
planta F, tenga el genotipo YYRR es de '/ 4 x l / 4 = 7 lt . Esto 
corresponde al cuadrado superior izquierdo dei cuadro de 
Punnett que se encu entra en la figura 14-8, Para dar otro 
ejemplo , la probabilidad de una planta F 2 con el genotipo 
YyRR es de 7, (Yy) x 7 4 (RR) - V B , Si examina de cerca el cua- 
drado de Punnett de k figura 14-8 verá que 2 de los 16 cua- 
drados ( 1 / e ) correspondeu al genotipo YyRR. 

Al tora ve amos como podemos combinar las regias de la 
multiplicación y de la suma para resolver problemas aun más 
complejos de la. genética mendeliana. Por ejemplo, imagine 
un cruzamiento de dos variedades de guisames en los que 
rastreamos k herencia de tres caracteres. Suponga que cruza- 
mos un trihfbrido con flores púrpura y semillas amarillas, 
lisas (heterocigotas para los tres genes) con una planta con 
flores púrpuras y semilks verdes y rugosas (heterocigota para 
el color de la flor pero homocigota recesiva para los oiros dos 
caracteres). Con los símbolos de Mendel, nuestro cmzamien- 
Lo es PpYyRr x Ppyyrr iQuê fracción de la descendencia de 
este cruzamiento puede predecirse que exhiba los fenotipos 
recesivos de T por lo menos , dos de los ires caracteres? 

Para responder a esta pregunta podemos cotÉenzar por enu- 
merar todos los genotipos que cumplen esta condición: ppyyRr, 
ppYyrr , ; Ppyyni PPyvrr y ppyyrr (como la condición es, por lo 
menos dos rasgos recesivos, el último genotipo, que produce los 
tres fenotipos recesivos, también cuenta). Luego, calculamos k 
probabilidad para cada uno de los genotipos resultantes dc nues- 
tro cruzamiento PpYyRr x Ppyyrr x multiplicando las probabili- 
dades individuales para los pares de alelos. como hicimos en 
nuestro ejemplo de! dihíbrido. Obsérvese que en un cruzamien- 
to que afecta pares de alelos heterocigotos y homocigotos (por 
ejemplo, Yy x yy), la probabilidad de descendencia heterocigota 
es de V, y la de homocigota es de l / r Por último, empleamos k 
regia de la suma para calcular las probabilidades de todos los 
genotipos diferentes que satisfacen la condición de por lo menos 
dos rasgos recesivos, como se muestra abajo. 


ppyyRr 

'A i probabilidad dc pp : x 

: Vi (yy) x '/> (Rr) = Vit 

ppYyrr 

Vt x 'Á X V: 

” Vlfi 

Ppyyrr 

V; X V í X Vt 

= 

PPyyrr 

V, X Vi X V: 

- ‘Aí 

ppyyrr 

'A X Vi x Ví 

= Vié 


Probabilidad de por fo menos dos rasgos recesivos = %■ o Va 


Con Ia práctica, podrá ser capaz de resolver más rápido pro- 
blemas genéticos utilizando las regias de probabilidades en vez 
de realizar cuadros de Punnett, 

No podemos predecir con certeza los numeros exactos de k 
progenie de los diferentes genotipos que resultan de un cruza- 
miento genético. Pero Ias regias de probabilidades nos indican 
k chance de íos diversos resultados. Por lo general, cuanto más 
grande se a el t ama no de la muestra, mãs se aproximan los 
resultados a nuestras predicciones. La razón por la que Mendel 
contabilizo tantos descendiemes de sus cruzamientos es por- 
que comprendfa k naturaleza estadística de k herencia y 
conocia las regias de las probabilidades. 
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Evalitación de eonceptos 


1 . Para cualquier gen con un a leio dominante C y un 
ale[o recesivo c, ^qué proporciòn de descendi entes de 
un cruzamlemo CC x Cc espera que sean homocigotos 
dominantes, homocigoios recesivos y heterocigotos? 

2. Un organismo con el genotipo BbDD se aparea con 
uno que tíene el genotipo BBDd. Supõniendo la distri- 
bución independiente de estos dos genes, escriba los 
gen o Cp os de todos los descendiemes posibles de este 
çruzamiento y calcule la probabílidad de la presenta- 
etõn de cada genotipo, empleando las regias de proba- 
bilidades, 

3. ^Cuàl es la probabílidad de que un descendieiite dei 
çruzamiento de 3a preguma 2 exhiba cualquiera de los 
rasgos recesivos codificados por los alelos b y d ? 
Justifique su respuesía. 

Véanse lãs respuestãs en ei Apêndice A, 


Concepto 


Los patrones de la herencia suelen 
ser más complejos que lo previsto 
por La simple genética mendeliana 


hn el siglo xx, los genetistas extendieron la aplicación de los 
princípios mendelíanos no solo a los diversos organismos, sino 
también a los patrones de la herencia más complejos que los 
que Mendel describió, Fue brillante (y afortunado) que Mendel 
eligiera los caracteres de la planta de guisamos, que rcsultaron 
tenei una base genética relativamente simple: cada carácter que 
estudíó está determinado por un gen, para el cual existen solo 
dos alelos, uno completamente dominante sobre el otro.* Pero 
estas condiciones no se cumplen en Lodos los caracteres here- 
dables, iii en los guisantes. La relación entre genotipo y fenoti- 
po rara vez es tan simple. Sín embargo, esto no disrrtinuye la 
utilidad de la genética mendeliana (también llamada mendel is- 
mo), debido a que los principios de segregacicm y distribución 
independientes se aplican incluso a patrones de la herencia más 
complejos. En esta sección extenderemos la genéLica mendelia- 
na a los patrones de la herencia que no fueron descritos por 
Mendel, 


Extensión de la genética mendeliana 
a un gen individual 

La herencia de los caracteres determinados por un gen indivi- 
dual se desvia de los patrones mendelíanos simples cuando los 
alelos no son completamente dominantes o recesivos, cuando un 


"Hxiste tina excepdOn: los genetistas encontraron que el carácter de la posidón 
tie la flor de Mendel en realidad está determinado por dos genes. 


gen en particular ti ene más de dos alelos o cuando un solo gen 
produce fenotipos múltiplos. En esta sección describiremos ejem- 
plos de cada una de estas situadones, 

El espectro de ía dominância 

Los alelos pueden mostrar grados diferentes de dominância 
y recesividad en relación con los otros, Nos referimos a este 
rango como el espectro dc la dom inundei. Un extremo de este 
espectro se observa en la descendencia F È de los cruzamiemos 
clásicos de los guisantes de Mendel. Estas plantas F, siempre 
eran como una de las dos variedades parentales debido a la 
domtnaneia completa de un alelo sobre el otro,. En esta situa- 
ción, los ienotipos dei heterocigoto y dei homocigoto domi- 
nante son indistmguibles. 

En el otro extremo está la codominancia de ambos alelos; 
esto es, los dos alelos alectan el fenotipo de manera separada 
y dístinguible. Por ejemplo. el grupo sanguíneo humano MN 
está determinado por alelos codominantes para dos moléculas 
especificas localizadas en la superfície de los glóbulos rojos, las 
moléculas M y N. Un locus único para el gen, en el que son 
posibles dos variadones alélicas, determina el fenotipo de este 
grupo sanguíneo. Los indivíduos homocigotos para el alelo M 
(MM) tienen glóbulos rojos solameme con moléculas M; los 
indivíduos homocigotos para el alelo N (NN) tienen glóbulos 
rojos so lamente con moléculas N. Pero ambas moléculas, M y 
N, están presentes en los glóbulos rojos de los indivíduos hete- 
rocigotos para los alelos M y N (MN). Observe que el fenotipo 
MN no es un intermédio entre los fenotipos M y N, En cambio, 
ambos fenotipos M y N se exhiben en los heterocigotos, ya que 
ambas moléculas están presentes. 

Los alelos para algunos caracteres caen en el medio dei 
espectro de dominância. En este caso, los híbridos F, tienen 
un fenotipo que se encuentra en algún lugar entre los fenoti- 
pos de las dos variedades parentales. Este fenómeno, denomi- 
nado dominância incompleta de un alelo, se observa cuando 
las plantas 1L boca de dragõn” rojas se cruzan con las blancas; 
todos los híbridos F x tienen flores rosas (fig. 14-10). Este ter- 
cer fenotipo resulta de las flores de los heterocigotos que tie- 
nen menos pigmento rojo que los homocigotos rojos (a 
diferencia de la situación de Ias plantas de guisante de Mendel, 
en las que los heterocigotos Pp producen suficiente pigmento 
para que las flores sean de un color púrpura indistinguible dei 
de Ias plantas PP). 

A primera vista, la dominância incompleta de un alelo 
parece proporcionar evidencia para la hipõtesis de la mezda 
de la herencia, que predeciría que el rasgo rojo o el blanco no 
podrfan recupera rse nunca de los híbridos rosas. En realidad, 
el çruzamiento de híbridos ¥ l produce descendencia F^con 
una proporciòn fenotípica de un rojo a dos rosas a un blan- 
co (debido a que tos heterocigotos tienen un fenotipo sepa- 
rado, las proporciones genodpicas y fenotípicas para la 
generación F 2 son Ias mismas, 1:2:1), La segregación de los 
alelos para las flores rojas y para las blancas en los gametos 
producidos por las plantas de flores rosas confirma que los 
alelos para el color de la flor son facto res hereditários que 
man tienen su identidad en los híbridos; esto es, la herencia 
es “particuladaC 

Relación entre dominanda y fenotipo. Hemos visto ahora 
que los efectos relativos de los dos alelos varían desde la domi- 
nância completa de uno de ellos, a través de la dominância 
incompleta de un alelo, hasta la codominancia de ambos. Es 
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a F ig. 14-10, Dominância incompleta en el color de las flores de 
s boca de dragón. Guando las flores rojas se cruzan con las blancas, 
:s híbridos F, tienen flores rosas. La segregadón de los alelos en los 
;ametos de las plantas F 1 produce una generación F 2 con una propor- 
: on de 1:2:1 tanto para el genotipo como para el fenotipo. Los supe- 
• oices indícan !os alelos para el color de la flor: C rT para el rojo y C w 
rara el blanco. 


nportante comprender que un alelo no se denomina domi- 
me porque someie de alguna manera ai recesívo. Recuerde 
:e tos alelos son simples variadones en la secuencia de 
ueleó tidos de un gen. Guando un alelo dominante coexiste 
:: un recesivo en un heterocigoto, en realidad, no imeractú- 
. n para nada. Es en la via que va desde el genotipo hasta el 
enotipo cuando la dominância y la recesividad entran en 
nego. 

Para ilustrar la relaciõn entre dominância y fenotipo pode- 
í utilizar uno de los caracteres de Mendel: la forma lisa de 
íemilla de guisante Frente a la rugosa. El alelo dominante 
sc codifica la si n te sis de una enzima que en la semilla ayuda 
. :onvertir el azúcar en almidón. El alelo recesivo (rugoso) 

. 01 fica una forma defectuosa de esta enzima. De este modo, 
: " un homodgoto recesivo, el azúcar se acumula en la semilla 
que no se convierte en almidón. A medida que se desarro- 
:a T las concent raciones elevadas de azúcar provocan la capta- 
zion osmótica de agua y se hincha. Luego, cuando Ia semilla 
madura se seca, aparecen ar rugas. En contraste, si hay un alelo 
. minante, el azúcar se convierte en almidón, la semilla no 
incorpora agua en exceso y por tanto, no se arruga cuando se 


seca. Un alelo dominante produce suficiente enzima como 
para converti r el azúcar en almidón, y así los homodgotos 
dominantes y los heterocigotos tienen el mismo fenotipo: 
semillas lisas. 

Una mirada atenta a la relaciõn entre dominância y fenotipo 
revela un hecho intrigante: en el caso de cualquier carácter, la 
relaciõn observada de d ominanc ia/ re cesi vidad de los alelos 
depende dei nivel en el que se examina el fenotipo. La enfer- 
medad de Tay-Sachs, un trastorno hereditário de los seres 
humanos, proporciona un ejemplo. Las células cereb rales de un 
nino con esta enfermedad son incapaces de metabolizar ciertos 
lipidos debido a que una enzima crucial no funciona correcta- 
mente. A causa de la acumulaciõn de esLOS lipidos en las célu- 
las cereb rales, el lactante comienza a sufrir convulsiones, 
ceguera y alteración dei rendimiento motor y mental. Los ninos 
afectados mueren al cabo de unos poços anos. 

Solo los ninos que heredan dos copias dei alelo de Tay- 
Sachs (homodgotos) padecen la enfermedad. De este modo, a 
nivel dei organismo, el alelo de Tay-Sachs es recesivo. Sin 
embargo, el nivel de acti vidad de la enzima que metaboliza los 
lipidos en los heterocigotos es intermédio entre los indivíduos 
homodgotos para el alelo normal y aquellos con la enferme- 
dad de Tay-Sachs, El fenotipo intermedie observado a nivel 
bioquímico es característico de la domtnanda incompleta de 
cualquiera de los dos alelos. Por fortuna, la condicíón hetero- 
cigota no produce los sintomas de la enfermedad, aparente- 
mente, porque la mitad de la actividad enzimática es suficiente 
para prevenir la acumuladón de lipidos en el cerebro. Si 
extendemos nuesiro anãlisis a otro nivel, encontramos que los 
indivíduos heterocigotos produeen Igual número de moléculas 
enzim áticas no r males y disfuncionales. Así, a nivel molecular, 
el alelo normal y el de Tay-Sachs son codominantes. Como se 
puede ver, si los alelos aparentan ser dominantes completos, 
incompletos o co dominantes entre sí depende de qué rasgo 
fenotípico se considere. 

Frecueneia de alelos dominantes. Aunque se podría supo- 
ner qne seria más común en una población el alelo dominante 
para un caracter en particular que el recesivo para ese carácter, 
eso no siempre es así. Por ejemplo, en los Estados Unidos, alre- 
dedor de un nino de cada 400 nace con dedos de la mano o de 
los pies supern um erários, una condicíón conocida como poli- 
dactilla. El alelo de el rasgo infiecuente de la polidactilia es 
dominante sobre el alelo dei rasgo más común de cinco dígitos 
por extremidad. En otras palabras, 399 de cada 400 personas 
son homocigotas recesivas para este carácter; en la población el 
alelo recesivo es bastante más pre valente que el dominante. En 
el capítulo 23 aprenderá de qué manera se ven afectadas por la 
selecciôn natural en una población las frecuencías relativas de 
los alelos. 


Alelos miiltíplÈS 

Aunque en los caracteres dei guisante que estúdio Mendel 
solo había dos alelos, la mayoría de los genes existen en las 
poblaciones en más de dos formas alélícas. El grupo sanguíneo 
ABO en los seres humanos, por ejemplo, está determinado por 
alelos niúltiples de un gen único. Existen cuatro lenotipos posi- 
bles para esLe carácter: cl grupo sanguíneo de una persona puede 
ser A, B, AB o 0. Estas letras se refieren a dos hidra tos de carbo- 
no -A y B- que es posible bailar en la superfície de los glóbulos 
rojos. Las células sanguíneas de una persona pueden tener el 
hidrato de carbono À (tipo de sangre A), el B (tipo B), ambos 
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(Lipo AB) o rnngii.no (tipo 0), como se muestra en forma esque- 
mática en el cuadro 14-2. 

Los cuatro grupos sanguíneos se origínan a partir de diver- 
sas combin aciones de tres ale! os diferentes para la enzima (1) 
que adiciona el hidrato de carbono A o el B a los glóbulos 
rojos. La enzima codificada por el ale lo P adiciona el hidrato 
de carbono A, mieniras que ia enzima codificada por el F agre- 
ga el hidrato de carbono B (el superíndice indica el hidrato de 
carbono). La enzima codificada por el alelo i no adiciona ni d 
A ni el B. Debido a que cada persona porta dos alei os. son 
posibles seis genotipos, que dan origen a cuatro fenotipos 
(yéase el cuadro 14-2). Tanto el alelo F como el F son domi- 
nantes con respecto a! L A si; los indivíduos l A l A y los Pí tienen 
sangre de tipo A y los individuos FF y los Fi tienen sangre de 
tipo B. Los homocígotos recesivos, ii, tienen sangre de lipo 0, 
debido a que sus glóbulos rojos no tienen ni el hidrato de car- 
bono A ni el B, Los alelos I a e F son codominanies; ambos se 
expresan en el feno Lipo de los heterodgotos PP, que tienen 
sangre de tipo AB. 

Es fundamental compatibilizar los grupos sanguíneos para 
lograr t rans fusiones seguras. Por ejemplo, si una persona de 
tipo A recibe sangre de un donante de tipo B o AB, el sistema 
inmune dei receptor reconoce la sustancia B como "exirana" en 
las células sanguíneas de! donante y las ataca. Esta respuesta 
determina que las células sanguíneas dei donante se a monto- 
nen y potencialmente provoquen la muerte dei receptor (véase 
el capítulo 43). 


Píeioíropm 

Hasta aqui hemos tratado a la herenda mendeiiana como si 
cada gen afectase a un solo carácter feno típico. La mayoría de los 
genes, sin embargo, tienen éfectos feno típicos múltiples, una 
propiedad denominada pleiotropía (dei gríego pleion, más). Por 
ejemplo, los alelos pleiotrópicos son responsables de los sinto- 
mas múltiples asociados con cierias enfennedades hereditárias 
en los seres humanos, como la fibrosts quistica y la anemia 
drepanodtica, que se comentará despues en este capítulo. Al 
considerar las intrincadas ínteracciones moleculares y celulares 
responsables dei desarrollo y la fisiologia de un organismo no es 
sorprendente que un solo gen pueda afectar numerosas caracte- 
rísticas de un organismo, 

Extensióti de la genética mendeiiana 
a dos o mas genes 

Las relaciones de dominância, los alelos múltiples y el 
pleíotropismo se relacionan con los efectos de los alelos de un 
gen único. Ahora consideraremos dos situaciones en Las que 
dos genes o más pamcipan en la determinación de un feno ti- 
po en particular. 


E/nsídSÍs 

En la epistasis (en gríego “detencióir), un gen de un locus 
altera la expresión fenotípica de otro gen en un segundo 
locus. Un ejemplo ayudarã a aclarar este concepto. En los 
raiones y en rnuchos otros mamíferos, el pelaje negro es 
dominante con respecto al marrom Designemos £ y b a los 
dos alelos para este carácter. Para que un ratón tenga un pela- 
je marrón, su ge no tipo debe ser bb . Pero hay más. Un segun- 
do gen determina si el pigmento debe depositarse o no en el 
pelo. El alelo dominante, simbolizado por C (para el color) es 


Cicodro :4 Determinación dei grupo 

sanguíneo ABO por alelos 
múltiples 

Genotipo 

Fenotipo 

(grupo sanguíneo) 

Glóbulos rojos 

m o h 

A 

♦ 

m s o m 

B 

cAo 

i a p 

AB 

♦ 

ii 

0 

• 


responsable de depositar el pigmento negro o marrón, de 
acuerdo a! genotipo dei prime r locus. Pero si e! ratón es homo- 
cigoto recesivo para el segundo locus (ec), entonces el pelaje 
es blanco (albino), sin importar el genotipo dei locus 
negro/marrón. EI gen encargado dei depósito dei pigmento se 
denomina epistásico dei gen que codifica el pigmento negro o 
marrón. 

■ Qué sucede si cruzamos raiones negros que son hetero- 
cigotos para ambos genes (BbCc)? Aunque los dos genes afee- 
Lan el mis mo caracter fenotípico (el color dei pelaje), sigueti 
la ley de la distribucíón índependiente, Ásí. nuestro experi- 
mento constituye un cruzam ien to díhíbrido F p como los que 
produclan una proporciõn de 9:3:3: l en los experimentos de 
Mendel. Podemos utilizar el cuadro de Punnett para repre- 
sentar los genotipos de la descendencia F 2 (fig. 14-11), 
Como resultado de la epistasis, la proporciõn fenotípica de la 
descendencia F, es 9 negros a 3 marrones a 4 blancos (3 + 
0, Otros tipos de ínteracciones epistásicas producen pro- 
porciones diferentes, pero todas son versiones modificadas 
de 9:3:3: L 

Hcreii ri a po í igén i ca 

Mendel estúdio los caracteres que se podían dasificar como 
il uno u otro A como el color purpura frente al color blanco de una 
flor. Pero, para rnuchos caracteres, como el color de Ia piei huma- 
na o Ia altura, una clasificacíón de "uno u otro" es imposible por- 
que estos caracteres varian de manem continua en la pohlación 
(gradualmente). Estos se llaman caracteres cuantitativos, En gene- 
ral, tas variaciones cuanütatívas indican herencias poligénicas, 
un efecto aditivo de dos o más genes sobre un carácter feno típi- 
co único (a la inversa de 3a pleiotropía, en la que un solo gen 
afecta diversos caracteres fenotípicos), 

Existen evidencias, por ejemplo, de que la pigmentación de la 
piei en los seres humanos está controlada, por al menos tres 
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genes he rodados en forma separada (probablemente más, pero lo 
simplificaremos). Consideremos ires genes, con un alelo de piei 
osLTira para cada gen (A, B o C) que eontribuye con una “unidad” 
de oscuridad para el fenotipo y que ejerce una dominância 
incompleta dei otro alelo (a, b o c). Una persona AABBCC lendría 
una piei muy oscura, en tanto que un indivíduo aahbcc la ten- 
d ria muy clara. Una persona AaBhCc presentaria una piei de 
oscuridad intermedia. Debido a que los alelos tienen un efecto 
aeumulativo, los genotipos AaBfrCc y AABbcc realizarian la misma 
: ontribución genética (tres unidades) a la oscuridad de la piei. La 
figura 14-12 muestra de quê modo esta herenda poligérüca 
rodría dar una curva en forma de campana, llamada de distribiu 
. õn normal, para la oscuridad de la piei en la progenie de cru- 
ramientos hipotéticos entre indivíduos heterocigotos para los 
res genes (probablemente, ustecl está familiarizado con el con- 
.coto de distribuctón normal de las curvas de los resultados de 
:os exámenes de la d ase). Los facto res ambientales, como la 
ixposidõn al sol, también afectan el fenotipo dei color de la piei 
hacen dei gráfico una curva suave en lugar de un histograma 
:po escale ra. 

Natnraleza y crianza: 

el impacto ambiental sobre el fenotipo 

Aparece otra desviación de la genética mendelíana simple 
jundo el Fenotipo de un carácter depende dei ambiente y tam- 
■ en dei genotipo. Un único árbol, encerrado en su genotipo 
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A Fig. 14-11. Un ejemplo de epistasis. El cuadro de Punnett ilustra 
os genotipos y los fenotipos predichos para la descendência de los apa- 
eamientos entre dos ratones negros de genotipo BbCc. El gen C/c, que 
es epistásico dei gen B/b t controla si se depositará o no algún pigmen- 
: : de cualquier color en el pelo. 


heredado, tiene hojas que varian en tamano, forma y verdor, de 
acue rd o con su exposidõn al viento y al sol. Con respeclo a los 
seres humanos, la nutridón influye en la altura, el ejercício alte- 
ra la constiludõn, el bronceado solar oscurece la piei y la expe- 
riência me | ora el rendimiento en las pruebas de inteligência. Aun 
los gemelos idênticos, que son iguales en su constiiudón genéti- 
ca, acumulan diferencias fenotípicas como resultado de sus expe- 
riências únicas. 

Si las características humanas se ven más influídas por los 
genes o por el médio -naturaleza o crianza- constimye un 
debate antiguo y muy controvertido que no intentaremos resol- 
ver aqui. Podemos afirmar, sin embargo, que por lo general un 
genotipo no se asocia con un fenotipo definido de manera rígi- 
da, sino más bien con un abanico de posibil idades fenotípicas 
de b idas a las influencias dei ambiente, Este abanico fenotípico 
para un genotipo se denomina norma de reacción (fig. 14- 
13), En el caso de algunos caracteres, como el grupo sanguíneo 
ABO, la norma de reacción no tiene extensión alguna; esto es, 
un genotipo determinado obliga a un fenotipo muy especifico. 
En contraste, el recuemo de glóbulos rojos y leucocnos de una 
persona varia bastante, de acuerdo con íactores como la altítud, 
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A Fig 14-12. Modelo simplificado para la herencia poligénica 
dei color de la piei. De acuerdo con este modelo, tres genes afectan 
de forma separada a\ color de la piei. Los indivíduos heterocigotos 
(AaBbCc), representados por los dos rectángulos de la parte superior de 
esta figura, son portadores de tres alelos de piei oscura (círculos negros) 
y tres de piei dara (círculos claros). Por encima dei gráfico se muestran 
las variaciones en el genotipo y ei color de la piei que se pueden pre- 
sentar en la descendencia de un gran número de aparemientos hipoté- 
ticos entre estos heterocigotos. El eje y representa la fracción de la 
progenie con cada color de piei. los factores ambientales que afectan 
el color de La piei nivelan el histograma resultante que es una curva con 
forma de campana. 
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Á Fig. 14-13. Efecto dei medio sobre el fenotipo. El resultado de 
un genotipo radica en su norma de reaccion, un espectro fenotípico 
que depende dei medio ambiente en el que se expresa. Por ejemplo, las 
flores de la hortênsia de la rnísma variedad genética exhiben una gama 
de colores que va desde el azul violeta hasta el rosa, en función de ia 
acidez dei suelo. 


el nível de actividad física habitual y la presencia de agentes 
infecciosos. 

En general, las normas de reacción son más amplias para ios 
caracteres poligénicos. El medio contribuye a la naturaleza euan- 
litativa de estos caracteres, como vimos en la variación continua 
dei color de la piei. Los geneüstas se refle ren a estos caracteres 
como muliifactoriales, lo que significa que muchos factores, 
tanto genéticos como ambientates, míluyen sobre el fenotipo de 
forma colectiva. 

Integración de una visitm mendeliana de la 
hereneia y la variación 

En las últimas páginas hemos ampliado nuestra visiõn de ia 
hereneia mendeliana al explorar el espectro de la dominância y 
tambtén los alelos múltíples, la pldotropía, la epistasís, la 
hereneia poligénica y el impacto fenotípico clel medio ambien- 
te. ^Cómo podemos integrar estos perfeccionamientos en una 
teoria completa de la genética mendeliana? La clave es recorrer 
la transiciõn desde el énfasis reduccíonista de los genes simples 
y los caracteres ienotipicos hasta las propiedades emergentes 
dei organismo como una totalidad, uno de los objetivos de este 
libro. 

El término fenotipo se puede referir no solo a los caracteres 
específicos, como el color de la flor o el grupo sanguíneo, sino 
también a un organismo en su total idad: todos los aspectos de 
su apariencia física, su anatomia interna, fisiologia y compor- 
tamiento. Del mismo modo, el término genotipo se puede refe- 
rir a la constitución genética completa de un organismo, no 
solo a sus alelos para un único locus genético, En la mayoría 
de los casos, el impacto de un gen sobre el fenotipo se ve afec- 
tado por oiros genes y por el ambiente, En esta vísión integra- 
dora de la hereneia y la variación, el fenotipo de un organismo 
refleja su genotipo completo y sus antecedentes ambiental es 
únicos. 

A la vista de todo lo que puede ocurrir en el camino desde 
el genotipo hasta el fenotipo, es realmente sorprendente que 
Mendel pudiera descubrir los princípios fundamemales que rigen 
la transmisión de genes individuales de los padres a la descen- 
dência Las dos leyes de Mendel, la segregaeiõn y la dístríbu- 
ción independiente, explican las variaciones heredables en 


términos de formas alternativas de genes (“partículas” heredi- 
tárias) que se transmiten de generación en generación, de 
acuerdo con regias simples de probabílidad. Esta teoria de la 
hereneia es igualmente válida para los guisantes, las moscas, los 
peces, las aves y los seres humanos, Ademãs, al extender los 
princípios de la segregación y de la distribución independiente 
para ayudar a explicar patrones hereditários como Ia epistasis y 
los caracteres cuantítativos comenzamos a visualizar la ampli- 
tud de aphcación dei raendelísmo. Desde e! jardín de la aba- 
dia de Mendel previno una teoria de la hereneia particulada 
que sustenta a la genética moderna. En la ultima seccíón de este 
capítulo aplicaremos la genética mendeliana a la hereneia huma- 
na, con hincapié en la transmisión de las enfermedades heredi- 
tárias. 


Evahiacióit dc conccptos 


1 , Un gallo con plumas grises se aparea con una gallina con 
el mismo fenotipo. Entre los descendentes, 15 pollitos 
son grises, 6 son negros y 8 son blancos. ^Cuáí es la 
expliearión más sendlla para la hereneia de estos colores 
en las gallinas? =Qué Fenotipos esperaria encontrar en los 
descendientes de un cruzamiento entre un gallo gris y 
una gallina negra? 

2. En los seres humanos, los padres altos tienden a tener 
hijos altos y los padres bajos tienden a tener hijos bajos. 
Las al Luras en los adultos, sín embargo, varían en un 
intervalo amplio, sígmendo una curva en forma de cam- 
pana normal. Explique estas observadones. 

Véàhse las respiiesfas en d Apêndice A, 


Concepto 


Muchos rasgos humanos siguen 
los patrones mendelianos 
de la hereneia 

Aunque los guisantes son un material conveniente para ía 
investigación genética, los seres humanos no. Cada generación 
humana dura aproximadamente veinte anos, y los padres huma- 
nos producen una descendenda relativamente escasa en compa- 
ración con los guisantes y la mayoría de las demás espeeíes. 
Además, los experimentos de cruzamiento como los que realizo 
Mendel son inaceptables con los seres humanos. Pese a estas difi- 
cultades, el estúdio de ta genética humana continua avanzando, 
impulsado por el deseo de entendei nuestra propia hereneia. Las 
nuevas técnicas de biologia molecular condujeron a muchos des- 
cubrimientos importantes, como veremos en el capítulo 20, pero 
el mendel ismo básico perdura como el fundamento de la genéti- 
ca humana 

Análisis de pedigrí 

Incapaces de manipular los patrones de imión sexual de las 
personas, los geneüstas deben analizar los resultados de las unio- 
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nes que ya se han producido. Lo hacen recolectando informa- 
;ión acerca de los antecedentes familiares de un. rasgo en par- 
ticular y reuniendo esta informacion en un árbol familiar que 
iescríbe las interrel aciones de los padres y los híjos a través de 
ias generaciones: el pedigri familiar. 

La figura 14- 14a muestra un pedigri de tres generaciones 
:.ne rasirea la aparieión dei contorno en forma de punta de la 
Linea capilar en la frente. Este rasgo, llamado pico de viuda, 
. de he a un alelo dominante W r Debido a que el alelo dei 
7 . co de viuda es dominante, todos los individuos que carecen 
ie este rasgo deben ser homocigotos recesivos (ww). Los dos 
^uelos con picos de viuda deben tener un genotipo Ww, ya 
que algunos de sus descendientes son homocigotos recesivos. 
Lc descendencia de la segunda generación que si tiene picos 
áe viuda debe ser también heterocigota debido a que son pro- 
fucto de la unión de Ww x ww. La tercera generación en este 
pedigri se compone de dos hermanas. La que tiene el pico de 
Muda puede ser homocigota (WW) o heterocigota (Ww), de acuer- 
d : con lo que conocemos de los genoLipos de sus padres 
ambos Ww). 

La figura 14-1 4b es un pedigri de la misma família, pero 
esta vez nos concentramos en un rasgo reeesivo, los lóbulos 
. cu lares pegados. Utilizamos j para el alelo reeesi vo y F para 
dominante, que produce lóbulos auriculares libres, A medi- 
da que progresa a través dei pedigri, es posible que usted note 
ena vez mas que puede aplicar lo que aprendió acerca de la 
e renda mende liana para completar los geno tipos de la mayo- 
r.a de los individuos. 


Una aplicación importante dei pedigri es ay u d ar a predecir 
el futuro. Suponga que la pareja representada en la segunda 
generación de la figura 14-14 decide tener un tujo mas. ^Cuál 
es la probabilidad de que tenga pico de viuda? Esto es equiva- 
lente al cruzamento mendeliano monohíbrido F, (Ww x Ww) 
y así la probabilidad de que un hijo herede un alelo dominan- 
te y tenga el pico de viuda es de V 4 (V 4 WW + V 2 Ww). ^Cuãl 
es la probabilidad de que el nino tenga los lóbulos auriculares 
pegados? Otra vez, podemos tratar esto como un cruzamiento 
monohíbrido (Ff x Ff), pero esta vez deseamos saber cuál es la 
probabilidad de que la descendencia sea homocigota recesiva 
(jfjO, Esta probabilidad es de 1/4. Final mente, £cuãl es la probabi- 
lidad de que el nino tenga pico de viuda y lóbulos auriculares 
pegados? En el supuesto de que los genes de estos caracteres 
se encuemren en cromosomas diferentes, los dos pares de ale- 
los se distribuirán en forma independiente en este cruzamien- 
to dihibrido (Ww Ff x WwFfh De este modo. podemos emplear 
la regia de la mulüplicación: 3 / 4 (probabilidad dei pico de 
viuda) x V 4 (probabilidad de lóbulos auriculares pegados) = 
V |r (probabilidad de pico de viuda y de lóbulos auriculares 
pegados). 

Los pedigrís son un asumo mãs serio citando los alelos en 
cuesüón producen enfermedades hereditárias discapacitames 
o mortales en lugar de variaciones humanas inócuas como la 
configura d ón de la linea capilar o dei lóbulo auricular. Sin 
embargo, para los trastornos hereditários se aplican las mismas 
técnicas de anãlisis de pedigri que si fuesen rasgos mendelia- 
nos simples. 


Ww 


ò 


rO 



-o 

Primera generación 


— o 


WW 

ww 

Ww 

(abuelos) 

Ff 

Ff 

ff 



Q 


Ww ww ww Ww 


O 

ww 

O 

Ww 


Pico de viuda 


õ 

ww 


■o ô 

Ww ww 


Segunda generación 
(padres y tios) 



Tercera 
generación 
(dos hermanas) 


ó 



Sin pico de viuda 


FF or Ff ff ff Ff 


ô 

ff 


Lóbulo auricular pegado 


FF 

or 

Ff 


O 

Ff 


Q Ó 


Ff ff 



Lóbulo auricular libre 


a) Rasgo dominante (pico de viuda). Este pedigri rastrea el rasgo 
denominado pico de viuda a través de ias generaciones de una família. 
Observe que en la tercera generación la segunda hija no presenta el 
-asgo r si bien ambos padres lotenían. Semejante patrón de herencia 
sustenta la hipótesis de que el rasgo se debe a un alelo dominante. 

Si se debiera a un alelo reeesivo y ambos padres tenían et fenotipo 
reeesivo, toda la descendencia también habría tenido el 
fenotipo reeesivo. 


(b) Rasgo reeesivo (lóbulo auricular pegado). Ésta es la misma 
famiiia, pero en este caso investigamos la herenda de un rasgo reeesivo, 
los lóbulos auriculares pegados. Observe que la primera hija de la tercera 
generación tiene lóbulos auriculares pegados, si bien ambos padres no 
presentan el rasgo (tienen lóbulos auriculares libres). Semejante patrón 
se expio fácümente si el fenotipo de lóbulos pegados se debe a un 
alelo reeesivo. Si se debiera a un alelo dominante ; entonces por lo 
menos uno de los padres debería haber tenido el rasgo. 


a Fig, 14 * 14 . Análisis de pedigri. En estos árboles familiares, los cuadrados representar a los hombres y los círculos a las mujeres. La linea hori- 
zontal que conecta a un hombre con una mujer (□— O) indica un acoplamiento. Debajo se presenta la descendencia según el orden de nacimlento de 
zquierda a derecha. Los cuadrados y los círculos sombreados representan a los individuos que exhiben el rasgo que se investiga. 
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Trastornos hereditários recesivos 

Se conocen míles de trastornos genéticos que se heredan 
como rasgos recesivos simples. Estos trastornos varian en grave- 
dad desde los rei ativam ente leves, como el albinismo (falia de 
pigmentación, que conduce a k susceptibilidad para los cânceres 
de la piei y los problemas de la visión), hasta los potencial mente 
f a tales, como la fibrosis quística. 

^Córno podemos reconocer el compor tamientó recesivo de los 
alelos que causan estos trastornos? Recuerde que los genes codi- 
fican para proteínas con funciones específicas. Un a leio que oca- 
siona un trastorno genético codifica una proteína disfuncional, o 
ninguna. En el caso de los trastornos clasi Meados como recesivos, 
los heterodgotos son normales en su fenotipo porque una copia 
dei ale lo normal produce canüdades suficientes de la proteína 
especifica. De este modo, un trastorno heredado de forma rece- 
si va se presenta solo en los indivíduos homodgotos que heredan 
un ai elo recesivo de cada padre. Podemos simbolizar el genotipo 
de esos indivíduos como aa y los ge.no tipos de los indivíduos con 
fenotipos normales como AA o Aa. Aunque son normales en 
su fenotipo con relaciõn a la enfermedad, los heteroci gotos (Aa) 
pueden transmitir el aleio recesivo a su descendeneía y, por eso, 
se denominan portadores. 

La mayoria de las pe rs onas con trastornos recesivos son hijos 
de padres portadores dei trastorno pero que presentan un feno- 
tipo normal Una unión entre dos portadores corresponde a un 
cruzamiento monohíbrído mendeltano E [ (Aa x Aa); la propor- 
dón genotípica para la descendencia es 1 AA: 2 Aa: 1 aa . De este 
modo, cada nino tiene una probabilidad de V 4 de heredar una 
dosis doble dei alei o recesivo y de padecer la enfermedad, A par- 
tir de la proporción genotípica podemos ver Lambién t[ue de los 
tres descendientes con fenotipo normal (un AA más dos Aa) se 
predice que dos son portadores heterodgotos, con una probabi- 
lidad de 2 / y De las uniones Aa x aa y aa x aa tãmbién podrian 
surgir homocigotos recesivos, pero si el Lrastorno es letal antes de 
la edad reproducíva o produce esterilidad, no se reprodudna 
ningún indivíduo cm. Aon si los homocigotas recesivos fueran 
capaces de reproducirse, estos indivíduos re presenta rí an un por- 
centaje mucho menor de la pobladón que los portadores hetero- 
cigoios (por razones que examinaremos en el capítulo 23). 

En general, un trastorno genético no se encuen.tra distribuído 
de igual manera en todos los grupos humanos. Por ejemplo, k 
incidência de la enfermedad de Lay- Sachs, que descri bi mos antes 
en este capítulo, es desproporcionadamente elevada entre los judi- 
os askenazis, cuyos amecesores vivían en Europa central En esa 
pobladón, la enfermedad de lay -Sachs se presenta en uno de 
cada 3 600 nacimientos, cerca de 10 0 veces más que la incidên- 
cia entre los no judios o bs judios dei Mediterrâneo (sefardíes). 
Una distríbuciõn desigual similar procede de las diferentes histo- 
rias de las pobl aciones dei mundo en épocas con tecnologia más 
limitada, cuando éstas se halkban más aisladas desde el punto de 
vista geográfico (y por tanto, genético). Examinaremos ahora 
atras dos enfermedades hereditárias recesivas que lambién son 
más pre valentes en algunos grupos que en otros. 

Fibrosis quística 

La enfermedad genética mortal más común en bs Estados 
Unidos es k fibrosis quística que afecta a una de cada 2 500 
personas de ascendência europea, pero es más rara en otros gru- 
pos. Entre los descendientes de europeos, uno de 25 (4%) es 
portador dei alei o de k fibrosis quística. El aleio normal de este 
gen codifica una proteína de membrana que actúa en el trans- 


porte dei ion cloruro entre ciertas células y el líquido extracelu- 
lar. Estos canales transportadores de cloruro son defectuosos o se 
encuentran ausentes en la membrana plasmátlca de los ninos que 
heredan dos alelos recesivos para la fibrosis quística. El resultado 
es una concentración anornialmente alta de cloruro extracelukr 
que determina que eí moco que recubre ciertas células se vuelva 
más espeso y pegajoso que el normal. El moco elaborado en el 
pâncreas, bs puJmones, el tracto digestivo y otros órganos pro- 
duce efectos múl tiples (pleiotrópicos), entre eilos, escasa 
absorciôn de los nutrientes a partir de! intestino, bronquitis 
crónica, heces maloliemes e infeedones bacterianas recurrentes. 
Investigaciones recientes indican que el cloruro extracelukr Lam- 
bién contribuye a la ínfección por alterar un antibiótico natural 
producido por algunas células dei organismo. Cuando las células 
inmunes acuden a la zona alterada, queda n adheridas ai moco y 
se establece un círculo vicioso. 

Si no se tratan, la mayoría de los ninos con fibrosis quística 
niueren antes de los cinco anos, Con gol peei tos suaves en el 
pecho para eliminar el moco de las vias aéreas odukias, dosis 
diarias de antibióticos para prevenir la ínfección y otros Lrata- 
mientos preventivos se puede prolongar la vida. En los Estados 
Unidos, más de la mitad de las personas con fibrosis quística 
sobrevive ahora hasta los 20, 30 anos e incluso más. 

Anemia drepanocítica o falcifonne 

El trastorno hereditário más común en los descendientes de 
africanos es k anemia drepanocítica o falei forme, que afecta a 
uno de cada 400 a fro americanos. Esta anemia se debe a k susti- 
tución de un solo aminoãcído en la proteína hemoglobina de los 
glóbulos rojos. Cuando el contemdo de oxigeno de la sangre de 
un indivíduo afectado es bajo (por ejemplo, a elevadas altitudes o 
bajo esfuerzos físicos), las moléculas de hemoglobina dreponocí- 
tica se agregan en varíllas largas que deforman el glóbulo rojo y le 
confie ren forma de hoz (fig, 5-21), Estos glóbulos rojos con forma 
de hoz pueden amontonar.se y ocluir los vasos pequenos, lo que 
ocasiona otros sintomas en todo el cuerpo, como debilidad física, 
d olor, dano de órganos e incluso parãlisis. Los efectos múl li pies 
de una dosis doble dei aleio de la anemia drepanocítica re presen- 
tan otro ejemplo de pleiotropía. Las transfusion.es sanguíneas 
regulares pueden deiener el dano cerebral en los ninos con ane- 
mia drepanocítica y los fármacos riuevos pueden ayudar a preve- 
nir o tratar otros problemas, pero no existe cura. 

Aunque se requieren dos alelos de la anemia drepanocítica 
para que un indivíduo manífieste ia enfermedad plenamente, la 
presencia de un aleio puede afectar al fenotipo. De esta manera, 
a nível dei organismo, el aleio normal es dominante incompleto 
dei aleio de la anemia drepanocítica, Los heterodgotos, de los 
que se clice que tienen el rasgo de la enfermedad , por lo general 
estãn sarj os. pero pueden sufrir algunos sintomas durante perío- 
dos prolongados de reducción dei oxigeno sanguíneo. A nível 
molecular, los dos alelos son codominantes, en los heterodgotos 
se elabora tanto hemoglobina normal como anormal (drepanocí- 
tica). 

Alrededor de uno de cada diez a 1 roam eri canos es portador dei 
rasgo de la anemia drepanocítica, una írecuencia in usual mente 
elevada de heterodgotos para un aleio con efectos nocivos graves 
en los homocigotos. Una explicación para esto es que una sola 
copia dei aleio de la enfermedad reduce la írecuencia y 3a grave- 
dad de bs ataques de paludismo, en especial, en los ninos. El 
parásilo dei paludismo pasa parte de su ciclo de vida en los gló- 
bulos rojos (fig. 28- J 1) y la presencia de canüdades heterocigo- 
tas de hemoglobina drepanocítica reduce las densidades 
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parasitarias, disminuyendo los sintomas dei paluclisnm A sí t en 
\frica tropical, donde la infección por este patógeno es comiin, d 
alelo de Ia anemia drepanocíiica es tanto una bendicLón como un 
veneno. La írecuencia relativamente alta de afroainencanos con 
d rasgo de la enfermedad es un vestígio de sus raíces africanas, 

l numes consanguíneas entre panentes cercanos 

Cuando un alelo recesivo causante de enfermedad es raro, en 
cierta medida es poco probable que dos portadores dei misino 
alelo peijudicial se encuentren y se aparean. Sin embargo, si el 
hombre y la mujer son panentes cercanos (por ejemplo, herma- 
nos o primos hermanos), la probabilidad de transmitir rasgos 
recesivos aumenta en gran medida. A estas uniones se las deno- 
mina consanguíneas (da misma sangre") y se indican en los pedi- 
zris con líneas dobles. Debido a que las personas con antecesores 
comunes cercanos tienen una probabilidad mayor de 1 levar los 
mismos alelos recesivos que las personas no relacionadas es más 
probable que una unión entre panentes cercanos produzca des- 
:endencia homocigota para rasgos recesivos, incluídos los perju- 
dictales. Estos efectos se pueden obsedar en muchos tipos de 
ani males domésticos y de zoológico que se han vue-lio endogá- 
micos. 

Existe un debate entre los genetistas acerca de la medida en 
que la consanguimdad aumenta el riesgo de enfermedades here- 
ditárias. Muchos alelos adversos, tienen efectos tan graves que un 
eníbriõn ho moei goto aborta de forma espontânea bastante antes 
ciei naeimiento. Todavia la mayoría de las sociedades y culturas 
tienen leyes y tabúes que prohíben el matrimonio entre panentes 
.-crcanos. Estas regias pueden haber evolucionado a partir de la 
observadqn empírica de que en la mayoría de las poblaciones los 
partos de fetos muertos y los defectos de naeimiento son más 
comunes cuando los padres estãn relacionados por parentesco 
cercano. Los factores sociales y económicos también iníluyeron 
sobre el desarrollo de costumbres y leves en contra de los matri- 
m o n i o s coes angu in e os . 

Trastornos hereditários dominantes 

Si bien muchos alelos 
oerjudiciales son recesivos, 
un cierto número de enfer- 
medades humanas se debe a 
. elos dominantes, Un ejem- 
plo es la acondroplasia, una 
::rma de enanismo con 
una prevalência de una en 
25 000 personas. Los indiví- 
duos heterocigoios tienen el 
.enotipo de enanos (fig. 14- 
1 5 ). Por tanto, todas Ias per- 
sonas que no son enanos 
eondroplásicos -el 99,99% 
ue la poblaciõn- son homo- 
ci gotos para el alelo recesivo. 
lomo la presencia de dedos 
zdicíonales en la mano o en 
el pie mencionados antes, la 
acondropksia es un rasgo 
nara el cual el alelo recesivo 

i, 

es mucho más prevaleme que 
e; alelo dominante cor res- 
pondi ente. 


Los alelos dominantes que causam una enfermedad mortal 
son bastante menos comunes que los recesivos que producen 
el mismo efecto. Todos estos alelos letajes se originan en muta- 
clones (câmbios en el D NA) en un espermatozóide o un óvulo; 
supuest amente, estas mutaciones se producen con igual fre- 
cuencia si el alelo mutante es dominante o recesivo. Sin 
embargo, si un alelo dominante letal causa la muerte de la des- 
cendência antes de que madure y se pueda reprodueir, no 
podrã transmitlrse a generaciones futuras. Por el contrario, un 
alelo recesivo letal se puede perpetuar de generación en gene- 
ración merced a los portadores heterocigoios que presentan 
leiiotípos normales. Estos portadores pueden reproducirse y 
transmitir el alelo recesivo. Solo los deseendienr.es homod go- 
tos recesivos tendrán la enfermedad letal. 

Un alelo dominante letal puede escapar de ia eliminación 
solo si provoca la muerte en edades rela tt vam eme avanzadas. 
En el momento en que los sintomas se haeen evidentes, el 
indivíduo ya puede haber transmitido el alelo letal a sus híjos. 
Por ejemplo, la enfermedad de Huntington, una enfermedad 
degenerativa dei sistema nervioso, es causada por un alelo 
dominante letal que no tiene efectos fenoii picos evidentes 
hasta que el indivíduo tiene 35 a 45 anos Una vez que comien- 
za el deterioro dei sistema nervioso, es irreversible e Inevita- 
blemente fatal. Cualquier nino, hijo de un padre que posee el 
alelo de la enfermedad de Huntington, tiene una probabilidad 
dei 50% de heredar ei alelo y la enfermedad (el apareamiento 
se puede simbolizar como Aa x aa, siendo A el alelo dominan- 
te que causa la enfermedad de Huntington). En los Estados 
Unidos, esta enfermedad devastadora afecta a alrededor de una 
de cada 10 000 personas. 

Hasta haee relativamente poco ti empo, la única manera de 
saber si una persona había heredado el alelo de Huntington era 
ei comienzo de los sintomas. Esto ya no es así. Mediante el 
anãlisis de las muestras de DNÀ de una família numerosa, con 
una incidência elevada de este trastorno, los genetistas rastre - 
aron el alelo de Huntington hasta un locus cercano at extremo 
dei cromosoma 4 {fig. 14-16). Esta informacíón condujo al 
desarrollo de una prueba que puede detectar la presencia dei 
alelo de Huntington en el genonia de un indivíduo (los méto- 
dos que haeen posibles estas prueba s se comentan en el capí- 
tulo 20). Para las personas con antecedentes familiares de la 
enfermedad de Huntington, las disponibilidad de estas prue- 
bas plante a un dilema angustioso: ^Cuando es benefidoso para 
una persona actualmenie sana averiguar si ha heredado una 
enfermedad fatal que todavia no es cu rabie? Algunos indiví- 
duos pueden desear realizar la prueba antes de planificar una 
familia, 

Trastornos multifactoriales 

Las enfermedades hereditárias que hemos examinado hasta 
aqui se descri ben a vezes como trastornos mendelianos simples 
porque son resultado de la anomialidad de uno o ambos alelos 
de un único locus genético. Muehas más personas son suscep- 
tíbles a enfermedades que tienen bases multifactoriales, un 
componente genético más una influencia ambiental significati- 
va. La enfermedad cardíaca, la diabetes, el câncer, ei alcoholis- 
mo, cimas enfermedades mental es como la esquizofrenia y el 
trastorno maniaco-depresivo y muehas otras enfermedades son 
multifactoriales. En muchos casos, el componente hereditário 
es poligénico. Por ejemplo, muchos genes afectan a la salud 
cardiovascular y haeen que algunos de nosotros se a mos más 
proclives que oiros a los ataques cardíacos y a la apoplejía. Pero 



A Fíg. 14-15. Acondroplasía. 

Davíd Rappaport, un actor ya falfe- 
cido tenía acondroplasía, una 
forma de enanismo causada por un 
alelo dominante. 


capítulo 14 Mendel y el concepto de gen 267 




À Fig. 14-16. Las famílias numerosas son excelentes para el 
estúdio de casos de genética humana. Aqirí, Nancy Wexler, de la 
Universidad de Colurribia y de la Fundarión de Enfernnedades 
Hereditárias, estirdia un enorme pedígrí que rastrea la enfermedad de 
Huntington a través de varias generacíones de una familia muy extensa 
de Venezuela, El análisis mendeliano ciásico de esta familia, combinado 
con técnicas de biologia molecular, permitió a los científicos desarrollar 
una prueba para detectar la presencia dei alelo dominante que causa la 
enfermedad de Huntington, una prueba que puede emplearse antes de 
que aparezcan los sintomas, La madre de la doctora Wexler falledó por 
la enfermedad de Huntington y por eso existe una probabilidad de que 
la doctora herede ef alelo dominante que causa la enfermedad. Hasta 
la fecha no ha presentado sintomas, 


miestro estilo de vida interviene de maneia tremenda entre el 
genotipo y el fenotipo sobre la salud cardiovascular y oiros 
caracteres multifactoríales; El ejercicio, una dieta saludable, la 
abstinência dei tabaco y la capacidad de afrontar las situaciones 
de es t rés reducen nuestro riesgo de padecer enfer meda des car- 
díacas y algunos tipos de câncer. 

En la actualidad, se conoce muy poco sobre la contribución 
genética a la mayoria de las enferme dades multifaetoriales, de 
modo que la mejor estratégia de salud pública es educar a las 
personas sobre la importância de los factores ambientales y 
promover una conducia saludable, 

Análisis y asesoramiento genético 

Es posible un enfoque preventivo a los t rasto rnos mendelia- 
nos simples cuando el riesgo de un iras torno genético, en par- 
ticular, puede evaluarse antes de concebir un nino o durante las 
etapas tempranas de la gestacíón. Muchos hospitales cuentan 
con asesores genéticos que pueden proporcionar información a 
los futuros padres sobre los antecedentes familiares de una 
enfermedad especifica. 

Asesoramiento basado en in genética mendeltrutri 
y en las regias de la probabilidad 

Considere el caso de una pare j a hipotética. Juan y 
Carolina. Ambos lienen un hermano que muriõ por la misma 
enfermedad heredada en forma recesíva, Ames de concebir 
su primei hijo, Juan y Carolina piden asesoramiento genéti- 
co para determinar el riesgo de lener un hijo con la enferme- 
dad. A partir de la información acerca de sus hermanos 
sabemos que los dos padres de Juan y los dos padres de 


Carolina eran portadores dei alelo recesivo. AsE juan y Carolina 
son productos de cruzam ien tos Aa x Aa, donde a simboliza 
e! alelo que causa esta enfermedad en particular. También 
sabemos que juan y Carolina no son homodgotos recesivos 
(aa) porque no tienen la enfermedad. Por tanto, sus genoti- 
pos son AA o Aa. 

De acuerdo con la proporción fenoúpíca de 1AA : 2Aa:laa 
de la descendencia de un cruzamiento Aa x Aa, tanto juan 
como Carolina Lienen una probabilidad de V 3 de ser portadores 
(Aa). Y, de acuerdo con la regia de multiplicación, la probabili- 
dad global de que el primer hijo tenga el trastorno es de V 3 (la 
probabilidad de que Juan sea portador) multiplicado por V 3 (la pro- 
babilidad de que Carolina sea portadora) multiplicada por '/. 
(ja probabilidad de que dos portadores tengan un hijo con la 
enfermedad), lo que equivale a 3 / 0 . Suponga que juan y 
Carolina deciden tener un hijo (después de todo existe una pro- 
babílidad de s / ü de que su nino no tenga la enfermedad). Si, 
pese a estas probabilidades, su hijo nace con la enfermedad, 
comprobaríamos que tanto Juan como Carolina son, de hecho, 
portadores (genotipo Aa). Si ambos son portadores, existe una 
probabilidad de V 4 de que cualquier hijo futuro de esta pare j a 
tenga la enfermedad. 

Cuando empleamos las leyes de Mendel para prededr resul- 
tados posibles de los acoplamiemos, es importante recordar 
que cada nino representa un suceso independiente en el senti- 
do de que su genotipo no se halla afectado por los genotipos de 
sus hermanos mayores. Suponga que Juan y Carolina tienen 
tres hijos y los trcs tienen esta hipotética enfermedad hereditá- 
ria. Existe solo una probabilidad de 64 ( l / 4 x l / 4 x l / 4 ) de que se 
produzca ese resultado. Pese a este cúmulo de desgracias, la 
probabilidad de que un nuevo hijo de esta pareja tenga la eníer- 
medad continua siendo de V 4 , 

Artdlísis para identificai a los portadores 

Debido a que la mayoria de los ninos con trastornos recesí- 
vos nacen de padres con fenotipo normal, la clave para evaluar 
con mayor exactitud el riesgo genético de una enfermedad en 
particular se basa en determinar si los futuros padres son por- 
tadores beterocigotos dei alelo recesivo. Ac L uai mente, hay aná- 
lisis para un número creciente de trastornos hereditários. Estos 
estúdios pueden distinguir indivíduos con fenotipo normal 
que son homodgotos dominantes de los que son heterocigo- 
tos. En la actualidad existen análisis que pueden identificar a 
los portadores dei alelo de la enfermedad de Tay- Sachs, de la 
anemia drepanocílica y de la forma más común de la fibrosis 
quística. 

Estas pruebas para identificar portadores perrniten a las 
personas con antecedentes familiares de trastornos genéticos 
tomar decísiones ractonales acerca de Lener hijos. Pero estos 
nuevos métodos de análisis genético plantean problemas 
potettciales. Si se viola la eonfidencialidad, ^podría estigmatb 
zarse a los portadores? ^Se les llegaría a denegar los seguros 
de vida o de salud aun cuando ellos mismos son sanos? 
^Podrían los empleadores mal informados igualar ' portador” 
con enfermo? ^Habría un asesoramiento genético suficiente 
como para ayudar a un gran número de indivíduos a inter- 
pretar los resultados de sus pruebas? La nueva biotecnologia 
ofrecc posibilidades para reducír el sufrimiento humano, 
pero antes hay que resolver temas éticos esenciales, Los dile- 
mas propuestos por la genética humana refuerzan uno de los 
temas de este libro: las inmensas consecueneias sociales de la 
biologia. 


268 u m i d a d tres Genética 



Análísís /ctoíes 

Suponga que una pareja sabe que ambos son portadores 
dei ale lo de La enfennedad de Tay -Sachs, pero deeiden tener 
un hiio. Los análisis realizados en conjunta con una técnica 
conocida como amniocentesis pueden determinar, a partir de 
la semana 14 a Ia 16 dei embarazo, si el feto en desarrollo 
iene la enfennedad de Tay-Sachs (fig* 14“17a). Para llevar a 
:abo este procedimiemo, un médico inseria una aguja dentro 
dei útero y extrae alrededor dc 10 niL de líquido amniótico, 
el liquido que bana al feto, Se pueden detectar algunos tras- 
ornos genéticos a partir de la presencia de ciertos compo- 
nentes químicos en el líquido amniótico en si mismo. Las 
pruebas para oiros trastornos, incluída la enfennedad de Tay- 
Sachs, se realizan en células cultivadas en el laboratoric* des- 
: enchentes de las células Fe tales incluídas en el liquido 
amniótico, Estas células también se pueden utilizar para esm- 


diar el canotipo para identificar ciertos defectos cromosómi- 
cos (fig, 13-3). 

En una técnica alternativa denominada muestreo de las vello- 
si da des coriónicãs (MVC) un médico imroduce un tubo es tre- 
cho a través dei cuello hasta el útero y aspira una muestra 
pequena de tejído de la placenta, el órgano que transmite los 
nutrientes y elimina los desechos fetales entre el feto y la madre 
(ftg, 14-1 7b). Las células de las vellosidades coriónicãs de la 
placenta, la porei õn muestreada, derivan dei feto y tienen el 
mismo ge no tipo que el mie vo individuo. Estas células prolife- 
ran con la rapidez suficiente para permitir determinar el cario- 
típo en forma inmediata. Este análisis rápido es vemajoso en 
relación con la amniocentesis, en la que las células deben culti- 
varse durante varias semanas ames de estudiar el canotipo, Otra 
ventaja de la MVC es que se puede realizar tan pronto como en 
la ociava a decima semana dei embarazo, Sin embargo, la MVC 
no es conveniente para las pruebas que requieren el líquido 


(a) Amniocentesis 


(b) Muestreo de Ias vellosidades coriónicãs (MVC) 


Gbtención 
de líquido 
amniótico 


Feto 


Placenta 



Se puede extrae r una 
muestra dei liquido 
amniótico a partir de 
la semana 14-16 
de la gestación 


Centrifugadón 



Se puede obtener una muestra 
dei tejido de Ias vellosidades 
coriónicãs muy precoz mente 
(semana 8 - 1 0 de gestación. 


Feto 


Placenta Vellosidades 
coriónicãs 


Líquido 

Células 

fetales 

Se pueden realizar análisis 
bioquímicos dei líquido amniótico 
rnmediatamente o más tarde en 
ias células cultivadas 
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Se deben cultivar las células 
fetales durante varias semanas 
para obtener números suficientes 
para el cari oti pado 


Varias 

semanas 
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XX XXX 


Varias 

horas 


El cariotipado y las pruebas 
bioquímicas se pueden realizar 
de In mediato en las células 
fetales y se ohtienen 
resultados en alrededor de 
24 horas. 


Cariotipado 


a Fig. 14-17. Investígación de anomalias genéticas en un feto. Los análisis bioquímicos pueden detectar sustandas asociadas con trastornos 
□articulares El cariotipo muestra sí los cromosomas de un feto son nor males en número y aparienáa. 
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amiiiódco y no se encuentra tan ampliam ente disponible como 
la amniocentesis. Re dem emente, los investigadores médicos 
han desarro liado métodos para aislar células fetales que esca- 
para n bacia la sangre ma Lê ma. Si bien escasas en número, estas 
células se pueden cultivar para esmdiarlas después. 

Las técnicas por imágenes permiten a! médico examinar un 
leto de forma directa en busca de anormalidades anatómicas 
importantes. En ia técnica de ecografia se utilizan ondas sono- 
ras para producir una imagen dei feto por medio de un proce- 
dimiento no invasivo simple. En la fetaçcopia se imroduce un 
tubo con aguja Fina dentro de! útero que contiene un endosco- 
pio y fibras ópticas (para transmitir la luz), 

La ecografia no conlleva un riesgo conoddo para la madre ni 
para el teto, pero la amniocentesis y la fetoscopia causan com- 
plicadones, como hemorragia materna o incluso muerte fetal, 
en a I rede dor dei 1% de los casos. Por esta razóiu estas técnicas 
se emplean, por lo general, solo cuando es relativamente alta la 
probabilidad de un trastorno genético u otro tipo de defecto 
congénito. Si las pruebas fetales revelan una enfermedad grave, 
los padres deben enfrentarse a la diíícultad de elegir la termi- 
nación dei embarazo o prepararse a cuidar un nino con un tras- 
Lorno genético. 

Exameii dcl recién nacido 

Algunos iras tornos genéticos se pueden detectar en el nacl- 
miento por medio de pruebas simples que ahora se utilizan en 
iorma habitual en la mayoría de los hospitales de los Estados 
Unidos. Un programa común de exarnen es el de la fenilcctonu- 
ria (FCU), un trastorno hereditário recesivo que se presenra en 
cerca de uno de cada 10 000 a 15 000 recién naeídos en los 
Estados Unidos. Los nines que tienen esta enfermedad no pue- 
den degradar correctamente el aminoácido fenilalanina. Este 
compuesto, y su produeto residual el fenílpímvato, se pueden 
acumular hasta niveles tóxicos en la sangre y provocar retraso 
mental, Sin embargo, si se detecta la deficiência en el recién naci- 
do, por lo general se puede promover un desarrollo normal y 
prevenir el retraso mediante una dieta especial con bajo conteni- 


do en fenilalanina. Lamentablemente, muy pocos trastomos 
genéticos son tratables en la aetuahdad. 

Las determinacíones realizadas en los recién nacidos y los 
fetos para excluir enfermedades hereditárias graves, los anãlisís 
para identificar a los portadores y el asesoramiento genético, 
todas estas herramientas de la medicina moderna se basan en el 
modelo mende liana de la herenda. Debemos el “concepto dei 
gen 11 -el concepto de factores hereditários particuladas transmi- 
tidos de acuerdo con regias simples de probabilidad- a los exce- 
lentes experimentos cuantitativos de Grego r Mendel. La 
importância de sus descubri miemos fue pasada por alto por la 
mayoría de los biólogos hasta princípios dei siglo XX, varias déca- 
das después de haberse publicado. En et siguiente capítulo 
aprendera por qué las leyes de Mendel tienen sus bases físicas en 
el cómportamiemo de los cromosomas durante bs ciclos de vida 
sexual y de qué modo la síntesis deí mendelismo y una teoria 
cromosómica de la herencia catalizõ el progreso en genética. 


Evaluacióii dc conccptos 


1- Isabel y Tomás tienen cada uno un hermano con fibrosis 
quística, pero ni Isabel ni Tomás, ni ninguno de sus 
padres, tiene.h enfermedad. Calcule la probabilidad de 
que un hijo de esta paneja pueda tener fibrosis quística. 
iCuál seria la probabilidad si un análisis revela que 
Tomás es portador pero Isabel no? 

2. Juana riació con seis dedos en cada pie, uri rasgo domi- 
nante 11 amado polidactilia, Dos de sus cinco hermanos y 
su madre, pero no su padre, tienen también dedos adi- 
donales. ^Cuál es el genotipo de juana para el caracter 
rtúmero-de- dedos? Explique su respuesta, Use D y d para 
Simbolizar los alei os para este carácter 

Véanse ias tespúcstcis, en d Apêndice A. 



-ESíüMEN DE CONCEP 



Concepto 


Mendel empleó et método científico para identificar 
dos leyes dc la herencia 

► Enfoque experimental y cuantitativo de Mendel (pp. 252-253). 

Grego r Mendel formulo ima teoria de la herencia U paniculada" basada 
en experimentos con guisantes, realizados alrededor de 1860. 
Demostro que los padres transmiten genes discretos a su descendên- 
cia que mantienen su idemidad a través de las gene raciones 

Ley dc lã segregación (pp, 253-256). Esta tey establece que dos 
alei os de un gen se separan (segregan) durante ta formadón de bs 
game tos, de modo que un game to masculino o un óvulo Uevan sob 
un alelo de cada par Mendel propuso esia ley para explicar la pro- 


porción 3:1 de los tenoripos F, que observo cuando los monohíbri- 
dos se autopohnkaban. De acuerdo con el modelo de Mendel, bs 
genes tienen formas alternativas (ale bs) y cada organismo hereda 
un alelo para cada gen de cada padre. Si los dos aí elos de un gen 
son diferentes, la expresión de uno (el alelo dominante) enmascara 
el efecto feno ti pi co dei otro (el alelo recesivo), Los indivíduos 
homocigotos tienen alei os idênticos de un. gen determinado y son 
íineas genética mente puras. Los indivíduos bete roei gotos tienen dos 
alelos diferentes de un gen determinado. 

Ley de la distribiición independi ente (pp. 256-238). Esta ley 
establece que cada par de alelos se segrega en los game tos i n de pen- 
di emem ente de otros pares. Mendel propuso esta ley con base en 
los cruzamientos dihibridos entre plantas he te roei gotas para dos 
genes. Los alelos de cada gen se segregan en los gametos de forma 
independí ente de los otros genes. La descendencia de un cruza- 
miento dihíbrido (la generadón F 2 ) tiene cuatro fenotipos en una 
propordón de 9:3:3: 1. 
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Concepio 


Las leyes de la probabilidad rigen la herencia 
meudeliana 


Regia* de multiplicacíón y suma aplicadas a tos cnizamien- 
tos muno híbrido* (pp. 238-259). La regia de la multiplicatión 
establece que la probabilidad de un aconteeimiento eompuesto es 
igual al producLo de las probabilidades individuales de los aconteci - 
miemos únicos independi entes. La regia de La suma establece que 
la probabilidad de un aconteeimiento que se puede producir de 
una o más maneras independiem.es y mutuamente excluyente es la 
suma de las probabilidades individuales. 

Resolución de problemas genéticos complejos con ias regias 
de probabilidad (pp 259-260). Un cmzamíento d i híbrido u otro 
de caracteres mülLípies es equivalente a dos o más cruza mi em os 
monohíbridos independi entes que se producen dc forma simultâ- 
nea, Para calcular las probabilidades de los diferentes genotipos de 
la descendência de estos cruzam ien tos. primero se considera cada 
carácter por separado y tuego las probabilidades individuales se 
multiplican juntas. 


Concepio 


Los patrones de la herencia suelen ser más 
complejos que lo previsto por la simple 
genética niendetiana 


Cxiensiòn de la genética mendcliana a un gen indivídua] 

(pp. 260-262). Para un gen con dominância completa de un a leio. 
el fenotipo heterocigoto es e] mismo que el fenotipo homodgoto 
dominante, Para un gen con co do mi nanei a. ambos fenotipos se 
expresan en el heterocigoto. Para un gen con dominância incom- 
pleta de un alelo, d fenotipo heterocigoto es intermédio entre los 
dos fenotipos homocigotos. Muchos genes existen en alelos irtúlti- 
pfes (más de dos) en una población. La piei otro pia es Ia capacidad 
de un gen único de afectar a caracteres fenotípicos múltiples. 


ExtendflD de la genética mendeliana a dos o más genes 
(pp. 262-263). En la epistasis, un gen afecta la expresión de otro 
gen. Ln la herencia polígénica, dos o más genes afectan un único 
carácter fenotípíco. Los caracteres influídos por genes múltiples son 
a menudo cuanti Lati vos, lo que significa que vatfaii de manera con- 
tinua. 


Naturaleza y crianza: el impacto ambiental sobre el fenotipo 
(pp. 263-264). La expresión de un genoiipo puede verse àfectada 
por influencias ambientales. Eí espectro íenotipico de un gen o tipo 
en particular, se denomina su norma de reacción. Los caracteres 
poligénícos que también se modifican por influencias ambientales 
se llaman caracteres mulníactoriales. 


Integra ciôn de una vision mendeliana de la herencia y la 
varíación (p. 264), El fenotipo global de un organismo, incluídos 
su apariencia física, su anatomia interna, su fisiologia y su compor- 
tam lento 5 refieja el genotipo global y sus antecedentes ambientales 
únicos. Incluso con patrones de herencia más complejos también se 
aplican las leyes fundamentales de la segregaciõn y de la disiribu- 
ción indepéndiente de MendeL 


Concepio 


Muchos rasgos humanos siguen los patrones 
men dei i anos de la herencia 

► Análisb de pedigri (pp s 264-266). Los pedigríes familiares se pue- 
de n emplear para deducir los genotipos individuales posíbles y efec- 
tuar predicciones acerca de su descendencia futura. Las predicciones 
son, por lo general, probabilidades estadísticas más que certezas. 


Trastornos hereditários recesívos (pp. 266-267). La enferme- 
dad de Tay- Sachs, la libro sis quística, la anemia drepanocítica y 
muchos oiros trastornos genéticos se heredan como rasgos rece- 
si vos simples. La mayoría de los indivíduos afectados (con geno- 
tipo homocigota recesivo) son hijos de portadores he te roei gotas, 
fe not t p ic a mente normales , 


Trastornos hereditários dominantes (p. 267). Los alelos 
dominantes letales se diminan de la población si las personas 
afectadas mueren antes de reproducirse. Los alelos dominantes 
no letales y los letales que surgen rei ativam eme tarde en la vida, 
como el que causa la enfermedad de Humington, se heredan 
según patrón men deli ano. 


Trastornos tnul tifa ctor iales (pp. 267-268) Muehas enferme- 
dades humanas como la mayoría de bs formas de câncer y enfer- 
medad cardíaca tienen tanto componentes genéticos como 
ambientales. Estos no siguen patrones men de banos simples. 


Anal is ts y ases oram lento genético (pp. 268-270). Mediante el 
empieo de !os antecedentes familiares, los asesores genéticos ayu- 
dan a las parejas a determinar las probabilidades de que sus hijos 
tengan trastornos genéticos, F.n el caso de un número credente 
de enfermedades, los análisis que identiíican a los portadores 
definèn las probabilidades con mayor exactitud. Una vez que se 
concibe a un nino, la amnioceniesis y el muestreo de vellosida- 
des coriÔnicas pueden auxiliar en la determinaeión de la presen- 
cia de un presunto irasiorno genético. Después dei nacimiemo 
dei nino se le pueden realizar más análisis genéticos. 



L En algunas plantas una cepa de flores rojas de línea genéücamen- 
te pura origina plantas con todas sus flores rosas cuando se la 
cruza con una cepa de flores blancas: RR (rojas) x rr (blancas) 

Rr (rosas). Si la posición de la flor (axial o terminal) se hereda 
como en los guisantes (véase cuadro 14-3) ^cuáles serían las pro- 
porciones de los genotipos y los fenotipos de la generación E, que 
sc originan dei siguiente cmzamiento: axial-roja (línea genética- 
mente pura) x termina Lbl anca? ^Cuáles serían las proporciones 
en Ia generación F 2 ? 


2. La posición de la flor. la longitud dei tallo y ía forma de la semi 11a 
fueron tres caracteres estudiados por MendeL Cada uno se controla 
por un gen distribuído de forma independiente y tiene bs stguien- 
tes expresiones dominantes y recesivas: 


Carácter 

Posición de la flor 
Longitud dei tallo 
Forma de la semilla 


Dominante 
Axial (A) 
Alto (T) 
Redonda (R) 


Recesivo 
Terminal (a) 
Enano (í) 
Rugosa (R) 


Si se permite que una planta heterocigota para los tres caracteres se 
autofertilice, ^qué proporción de descendientes esperaria que fue- 
sen como sigue? (Nota; emplee las regias de la probabilidad en 
lugar de un gran cuadro de Punnett). 

a. Homocigotos para los tres rasgos dominantes 

b. Homocigotos para los tres rasgos recesívos 

c. Heteroci gotos para los tres caracteres 

d. Homocigotos para axial y alto, heterodgotos para b forma redonda 
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incompleta, calcule la probabilidad de que esta pareja tenga un 
hijo con Ia enfermedad. 


3* Una cobayâ negra se cruza con una albino y produce 12 crias 
negras. Cuando el albino se cruza con un segundo negro, se obtie- 
nen 7 negros y 3 albinos. ^Cuâl es la mejor explicación para esta 
situación genérica? Escriba los genonpos de los padres, los game- 
tos y los descendientes. 

4. En las plantas de sésamo, la condición de una vaina (P) es domi- 
nante con respecto a la de tres vai nas (p) y la hoja normal (L) es 
dominante de la hoja rugosa (0. El tipo de vaina y de hoja se here- 
dan de forma independiente. Determine los geno tipos de los dos 
padres para todas las ferttlizadones posibles que producen la 
siguiente descendencia: 

a. 3 18 de una vaina, hoja normal: 98 de una vaina, hoja rugosa 

b. 323 de tres vainas, hoja normal: 106 de tres vainas, hoja rugosa 

c. 401 de una vaina, hoja normal 

d 150 de una vaina, hoja normal: 147 de una vaina, hoja rugo- 
sa: 51 de tres vainas, hoja normal: 48 de tres vainas, hoja 
rugosa 

e. 223 de una vaina, hoja normal: 72 de una vaina, hoja rugosa: 
76 de tres vainas, hoja normal: 27 de tres vainas, hoja rugosa 

5. Un hombre con sangre dei grupo A se casa con una mujer con 
sangre dd grupo B, 5u hijo liene sangre dei grupo 0. ^Cuâles son 
los genotipos de estos indivíduos? ^Qué oiros genotipos y con 
qué frecuencias esperaria encontrar en la descendencia de este 
matrimonio? 



10. En 1981, una família de Califórnia adop- 
tó un gato negro extraviado con o rejas 
redondas y curvadas hacia atrás de mane- 
ra inusual. Desde emonces nacíeron cie ri- 
tos de descendiemes dei gato y los 
aficionados a los gatos esperan desarrollar 
el gaio con o rejas curvadas como una 

raza de exhíbíeión. Suponga que usted posee el primer gato con 
orejas curvadas y desea desarrollar una variedad de linea geneti- 
camente pura. ^Cõmo determinaria si el alelo de orejas curvadas 
es dominante o recesivo? ^Córno obtendria gatos de orejas cur- 
vadas geneticamente puros? Corno se aseguraria de que fueran 
geneticamente puros? 


11. Imagine que una enfermedad hereditária recesiva reden temente 
descubierta se expresa solo en indivíduos con sangre dd tipo 0, si 
la enfermedad y el grupo sanguíneo se heredan en forma indepen- 
diente. Un hombre normal con sangre dei tipo A y una mujer nor- 
mal con sangre dd tipo B tienen un hijo con la enfermedad. La 
mujer está embarazada ah ora por segunda vez. -Cuál es la proba- 
bilidad de que el segundo hijo también tenga la enfermedad? 
Suponga que ambos padres son heterocigotos para el gen que 
causa la enfermedad. 


6. La íenilcetonuna (FCU) es una enfermedad hereditária causada 
por un alelo recesivo. Si una mujer y un hombre, ambos portado- 
res, tienen Lres hijos, <cuál es lá probabilidad de que ocurra cada 
uno de los síguientes: 

a. Todos los hijos tienen fenotipo normal. 

b, Uno o dos hijos tienen la enfermedad. 
c Los tres tienen Ia enfermedad. 

d. Por lo menos un hijo es normal desde el pumo de vista feno- 
típico. 

(Nota: recue rde que las probabilidades de todos los resultados posibles 
suman siempre 1). 


12, En los tigres, un alelo recesivo causa una ausência de pigmenia- 
ción dei pelaje (un tigre blanco) y estrabismo. Si se aparean dos 
tigres normales desde el punto de vista íenoiipico que son hetero- 
ci gotas en este locus, iqué porcentaje de su descendencia tendrá 
estrabismo? ^Quê porcentaje será blanco? 

13. En las plantas de maíz, un alelo dominante l inhibe el color dei 
grano, mientras que un alelo recesivo i permite ei color cuando es 
homodgoto. En un locus diferente, el alelo dominante P da color 
púrpura al grano, mientras que el genotípo homocigoto recesivo 
pp produce color rojo. Si se cruzan plantas heterodgotas en ambos 
locus, ^cuál será la proporciÔn feno ti pi ca de la descendencia? 


7 . El genotipo de los indivíduos F en un cruzamiento tetrahíbrido es 
AaBbCcDd. En el supuesto de que haya una distnbudón indepen- 
diente de estos cuatro genes, ^cuãles son Ias probabilidades de que 
la descendencia F 2 tenga los genotipos síguientes? 

a. aabbccdâ d AaBBccDd 

b. AaBkCcDd e. AaBBCCdd 

c. AABBCCDD 

8. iCuãl es la probabilidad de que tos síguientes pares de padres pro- 
duzcan la descendencia indicada? (Suponiendo la distribuciôn 
independiente de todos los pares de genes). 

a, AABBCC x aahbcc — > AajBfcG; 

b, AABbCc x AaBbCc AAbbCC 

c, AaBbCc x AaBbCc —> AaBbCc 

d, aaSbCC x AABbcc -o AaBbCc 

9. Carina y Esteban tienen cada uno un hermano con anemia drepa- 
nocilíca. Ni Carina ni Esteban ni ninguno de sus padres ticne la 
enfermedad y ninguno de ellos fue estudiado para demostrar el 
rasgo de la anemia drepanoefrica. En función de esta informadón 


14. El pedigrí de la figura rastrea la herencia de la alcaptonum, un 
Irasiorno bioquímico. Los indivíduos afee lados, indicados aqui 
por lo círculos y euadrados cobreados, son incapaces de degradar 
una sustancia llamada alcaptona, que da color a La ortna y tine los 
te j idos corporales. ^Esta enfermedad es causada por un alelo 
dominante o uno recesivo? Complete los fenoüpos de los indiví- 
duos cuyos genotipos se pueden deducir. ^Que genotipos son 
posibles para cada uno de tos restantes indivíduos? 
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15. Un hombre tiene seis dedos en cada mano y seis en cada pie. Su 
esposa y su hija tienen números normales de dedos, Tener dedos 
adiei ona] es es un rasgo dominante. ^Qué fraeción de htjos de esta 
pareja esperaria que tenga dedos adieionales? 

16. Imagine que usted es un consejero genético y una pareja que está 
planificando comenzar una família lo consulta. Carlos es uivo casa- 
do una vez y t\ y su primera esposa iuvieron un hijo eon fibrosis 
qulsüca. El hermano de su actual esposa Elena munò de fibrosis 
quistica. ^Cuá! es la probabilidad de que Carlos y Elena tengan un 
híjo con fibrosis quistica? (ni Carlos ni Elena tienen la enferme - 
dad). 

17. En los ra tones, e! color negro (fí) es dominante dei blanco (. b ). En 
locus diferentes, un alei o dominante (A) produce una banda de 
amarillo justo por debajo dei extremo de cada pelo en los ratones 
con pelaje negro. Esto te otorga un aspecto jaspeado conocido como 
aguii. La expresión dei ale lo recesivo (a) produce una capa de color 
compacto. Si se cruzan ratones que son heterocigotas en ambos 
locus, -cuál es ta propordón fenotípica esperada en la descendencia? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Interrelación evolutiva 

Durante los últimos cincuenta aúos en los Estados Unidos y otros paí- 
ses desarrollados ha habido una tendenda de ias personas a contraer 
matrimonio y comenzar una familia más tarde en la vida de lo que 3o 
hicieron sus padres y abuelos. Especule sobre los efcctos que esta ten- 
ienda podría tener sobre la incidência (frecuenda) en la población de 
'> alelos dominantes letales de acción tardia. 


Problemas científicos 

UsLcd está manipulando una misteriosa planta de guisam es con tal los 
Largos y flores axiales y se le pide que determine su genoiipo lo más 
pronto posible. Usted sabe que el alelo dei tallo alto (I) es dominante 
sobre el de tallo enano (0 y que d alelo de flores axiales (A) es domi- 
nante con respecto ai de flores terminal es (u), 

a. i Cuãles son rodos los genoüpos posibles de su planta misteriosa? 

b. Descri ba el tfnico cmzamiento que harta, fuera de su jardfn, para 
determinar el genotipo exacto de su planta misteriosa. 

c. Mientras espera los resultados de su cruzamiento, predice los 
resultados de cada genotipo posible enumerados en la parte a. 
^Cómo efectúa esto ? 

d. Realice sus pred icciones utilizando d fomiato sigu tente: si el 

fenotipo de mi planta misteriosa es . las plantas origina- 
das por mi cruza miem o serán , 

e. St la miLad de los descendientes de sus plantas üene tallos altos 
con flores axiales y la mítad tiene tallos altos con flores termina- 
les, ícuál debe ser el genotipo de su planta misteriosa? 

f. Explique por qué las ac uv idades que realizo en las panes c y d 
no fueron 'un cmzamiento 11 . 

Ciência, tecnologia y sociedad 

imagine que uno de sus padres Lenia la enfermedad de Huntington. 

■ Cuál es la probabilidad de que usted, tambiéti, algún día manifieste la 
enfermedad? No existe curación para la enfermedad de Huntington. 
^Desearía someterse a un anãlisis para detectar el alelo de Huntington? 
Justifique su respuesta. 


CAPfiüLO 14 Mendel y el concepto de gen 
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A Fig. 15-1. Cromosomas marcados para mostrar un gen especi- 
fico (amarillo). 


Conceptos clave 


1 5- 1 La herencia mendeliana tiene sus bases físicas 
en el comportamiento de los cromosomas 

15-2 Los genes ligados tienden a heredarse juntos 
porque se loealizan unos cerca de oiros 
en e! mismo cromosoma 

15-3 Los genes ligados a! sexo exhiben patrones 
de herencia únicos 

15-4 Las alteraciones dei número o de la estruciura 
de los cromosomas causan algunos trastornos 
genéticos 

15-5 Algunos patrones de la herencia son excepcio- 
nes de la teoria cromosómica es t andar 


Panorama general 


Localización de los genes en los 
cromosomas 

H oy podemos demostrar que los genes -los “factores 
hereditários” de Mendel- se loealizan en los cromoso- 
mas, Podemos localizar un gen en particular marcando 
los cromosomas aislados con un colorante fluorescente que resal- 
tan dícho gen. Por ejemplo, los puntos amarillos de la figura 
15-1 indican el locus de un gen específico sobre un par homó- 
logo de cromosomas humanos (debido a que los cromosomas de 
esta microfotografía óptica ya estan replicados, vemos dos pum 
tos amariílos por cromosoma, uno sobre cada cromátide her ma- 
na). Sin embargo, hace casi un siglo, la reladón entre genes y 
cromosomas no era tan obvia. Muchos biólogos se mantenían 
escépticos sobre las leyes de segregacion y de distribua ón inde- 
pendiente de Mendel hasta que se acumularem evidencias de que 
estos princípios de la herencia tenían sus bases físicas en el com- 
por tamiento de los cromosomas, En este capítulo, que integra lo 
aprendido en los dos anteriores, descri bi mos las bases cromosó- 


micas para la transmisión de los genes de los padres a la descen- 
dência y, también, algunas excepciones importantes. 


Concepto 


La herencia mendeliana tiene sus 
bases físicas en el comportamiento 
de los cromosomas 

Mediante el empleo de técnicas de microseopía mejoradas, los 
citólogos descubrieron e! proceso de la mitosis en 1875 y de la 
meiosis durante la década de 1890. Luego, alrededor dei ano 
1900, la citologia y la genética convergi eron a medida que los 
biólogos comenzabaii a comprobar paralelismos entre el com- 
portamiento de los cromosomas y '‘faetores" de Mendel durante 
los ciclos de vida sexual: los cromosomas y los genes están pre- 
sentes en pares en las células dtploides; los cromosomas homó- 
logos se separan y los aielos se segrega n durante el proceso de 
meiosis y la fertilizadón restablece la condición apareada tanto 
para los cromosomas como para los genes. Alrededor de 1902, y 
de forma independi ente, Walter S. Sutton, Theodor Boveri y otros 
notaron estos paralelismos y comenzó a tomar forma la teoria 
cromosómica dc la herencia. De acuerdo con esta teoria, los 
genes mendelianos lienen loci (posiciones) específicos en los cro- 
mosomas y son los cromosomas los que sufren segregación y dis- 
L ri b u eiôn i nde pen d ie n te . 

La figura 15-2 indica que el comportamiento de los cromo- 
somas homólogos durante k meiosis puede explicar la segrega- 
ción de los aielos de cada locus genética hacia gametos 
diferentes. La figura también demuestra que el comportamiento 
de los cromosomas no homólogos puede expl icar la distribución 
independiente de los aielos para dos o mas genes localizados en 
cromosomas diferentes. Mediante el estúdio detallado de esta 
Figura, que ilustra el mismo cruzam ien to dihíbrido de guisames 
examinado en la figura 14-8, usted puede comprobar cómo el 
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Generación P 

A partir de dos plantas de guisantes de 
lineas genética mente puras seguimos 
dos genes a través de las gene raciones 
F i y ? 2 ‘ Los dos genes determinan el 
color (alelo Y para el amariflo y alelo y 
para el verde) y la textura (alelo R para 
lisa y alelo r para rugosal de la semilla. 
Estos dos genes se encuentran en 
cromosomas diferentes (los guisantes 
tienen siete pares de cromosomas, pero 
aqui se dibujan solo dos). 



Semi lias 
ama rí! las- lisas 
(YYRR) 


Meiosis 


Fertílización 


Gametos 


Todas las plantas F, producen 
semitlas amanllas-íssas (YyRr) 




LEY DE LA DfSTRIBUClÓN ÍNDEPENDIENTE 
Los alei os de los genes en los cromosomas 
no homólogos se dístnbuyen en forma 
índependiente durante la formadón de los 
gametos. Como ejemplo, siga tos 
cromosomas largos y (os cortos a (o largo 
de ambas vias. Lea (as explicadones 
numeradas abajo. 


Los alelos de ambos loci se 
segregan en la anafase I, para 
produdr cuatro tipos de células 
hfjas que dependen de la 
disposidòn cromosómíca en la 
metafase I. Compare la disposición 
de los alelos R y r en reladón con 
!os alelos Ye y en la anafase I. 


Generación 


Meiosis 


Gametos 


Metafase 11 


© Cada gameto 
obtiene un 
cromosoma largo 
y uno corto en 
una de las cuatro 
combinaciones dí 
alelos. 


Dos disposídones 
igualmente 
probables de 3os 
cromosomas 
en la metafase 1 


Q Cada gameto 
obtiene un 


cromosoma 
largo con el 
alelo R y r. 


0 


Los alelos fty rse segregan 
en la anafase 1 y producen 
dos tipos de células hijas 
para este locus. 


Anafase I 


LEY DE SEGREGAOÓN 
Los dos alelos de cada gen se 
separan durante la formadón de los 
gametos. Como ejemplo, siga el 
destino de íos cromosomas largos 
(portadores de R y r}. Lea las 
explicadones numeradas abajo. 


v 


v 


J 


V 


v 


J 







'V' 


J 






Generación F 2 

o La fertílización 
recombina los 
alelos R y r al 
azar. 


Fertílización entre plantas F 1 

i 

:3^ : 3jH : 1^ 


0 La fertílización da 
como resultado una 
proporcíón fenotípica 
de 9:3:3: 1 en la 
generación F 2 . 


▲ Fig, 15-2. Bases cromosómicas de ias leyes de Mendel. Aquí correlacionamos los resultados de uno de los cruzam lentos dihíbridos de Mendel 
f g 14-8) con ei comporta miento de los cromosomas durante la meiosis (fig. 1 3-8). La disposición de !os cromosomas en la metafase 1 de la meiosis 
su movimiento durante la anafase I explica la segregadón y la dfstribución Índependiente de los alelos para el color y la textura de la semilla. Cada 
célula que sufre meiosis en una planta F. produce dos tipos de gametos. En conjunto, sín embargo, ias plantas F, producen el misrno número de los 
:uatro tipos de gametos porque las disposiciones cromosómicas alternativas en la metafase I son igualmente probables. 
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comportamiento de los eromosomas durante la meíosís en la 
generadón Fj Junto a la subsiguiente fertilización aleatória, dan 
origen a la proporción fenotípica ¥ 2 observada por Mendel, 

Evidencia experimental de Morgan: 
mvestígaciòii científica 

La primera evidencia sólida que asoció un gen específico con 
un cromosoma específico provino dei trabajo de Th ornas Hum 
Morgan, un embriólogo experimental de la Universidad dc 
Columbia, a comienzos dei síglo XX, Si bien, en un principio, 
Morgan era escéptico acerca de la teoria mendeliana y la cromo- 
sómica, sus prime r os trabajos proporcíonaron evidencias con- 
vincentes de que, en realídad, los factores hereditários de Mendel 
se localizan en los eromosomas, 

La elección de Morgan dei organismo para la experi mentación 

Muchas veces en la historia de Ia biologia, quienes realizaron 
descubri miemos importantes fueron investigadores lo suficiente- 
mente perspi caces o afortunados como para elegir un organismo 
de experímentación conveniente para abordar ei problema a inves- 
tigar Mendel eligió ei guisante porque había un gran número de 
variedades distintas, Para su trabajo, Morgan seleccíonõ una espe- 
cie de mosca de la fruta, Drasqpfríla mekmqgasrer, un insecto 
común, por lo general inocuo, que se alimenta de los hongos que 
crecen en la fruta, Las moscas de la fruta se reproducen prolífica- 
mente; un solo apareamiento produce ciemos de descendientes y 
se puede obtener una nueva generación cada dos semanas. Estas 
características hacen que la mosca de la fruta sea un organismo 
muy apropiado para los estúdios genéticos. El laboratório de 
Morgan se conociõ pronto como la sala de las moscas”, 

Otra ventaja de la mosca de la fruta es que solo liene cuatro 
pares de eromosomas, que se distinguen facilmente con un 
microscopio óptico. Hay ires pares de autosomas (eromosomas 
no sexual es), y un par de eromosomas sexuales. La hembra de la 
mosca tiene un par homólogo de eromosomas X y los machos 
tienen un cromosoma X y uno Y. 

Mientras que Mendel podia obtener con facilidad variedades 
diferentes de guisantes, no había proveedores de variedades de 
mosca de la fruta que Morgan pudiera emplear. En realidad, él 
fue quizã ia primera persona que neeesitó variedades diferentes 
de este insecto común. Después de un ano de criar moscas y bus- 
car variantes indmduales, Morgan se vio recompensado con el 
descubri miem o de un macho con ojos blancos en lugar de los 
ojos rojos habituales. El fenotipo normal para un carácter (el 
lenotipo más común en las poblaciones naturales), como los ojos 
rojos en Drosophila, se denomina tipo saívaje (fjg. 15-3). Los 
rasgos alternativos a este tipo salvaje. corno los ojos blancos en 
DrosophiLu se Ilaman fenotipos mutantes porque se deben a alei os 
que se supone que fueron originados por câmbios o mutaciones 
dei alelo de tipo salvaje, 

Morgan y sus estudiantes inventaron una denominación para 
simbolizar los ale los de Dmsoph ila que todavia se utiliza amplia- 
mente para las moscas de la fruta. En el caso de un carácter deter- 
minado en las moscas, el gen adquiere su símbolo a partir dei 
primer mutante (el Lipo no salvaje) descubierto. De este modo, el 
alelo para los ojos blancos de Drusopíníu se simboliza con la w (de 
ivftite, en inglês). Un superíndice + identifica el alelo para el rasgo 
dei tipo salvaje - vv + para el alelo de ojos rojos, por ejemplo. A lo 
largo de los anos se han desarrollado sistemas de denominación 
diferentes para los distintos organismos. Por ejemplo, los genes 
humanos se escriben por lo general con letras mayúsculas, como 
HD para el alelo de la enfermedad de Hunungton, 


À Fig, 15-3. El primer mutante de Morgan. Las moscas Drosophila 
de tipo salvaje tienen ojos rojos (izquierda). Entre sus moscas, Morgan 
descubrió un macho mutante con ojos blancos (derecha). Esta varíación 
posibilitó que Morgan rastreara el gen para el color de ojos basta un 
cromosoma específico (MO). 


Conelación entre el comportamiento de los aleios de un gen 
y eí comportamiento àe un par de eromosomas 

Morgan apareó una mosca macho de ojos blancos con una hem- 
bra de ojos rojos, Toda ia descendencia F L tu vo los ojos rojos, lo que 
sugiere que el alelo dei tipo salvaje es dominante. Guando cruzo Ias 
moscas F s entre sí, observó la clásica proporción fenotípica 3:1 en 
la descendencia F r Sin embargo, hubo un resultado adicional sor- 
pren dente: el rasgo de ojos blancos aparecia solo en los machos, 
Todas las hembras tenían ojos rojos, mientras que la mitad de los 
machos tenía ojos rojos y la otra mitad blancos. Por tanto, Morgan 
concluyó que, de alguna maneia, el color de los ojos de una mosca 
estaba ligado a su sexo (si el gen dei color de ojos no estuviera rela- 
cionado con el sexo, se podria esperar que la mitad de las moscas 
de ojos blancos fueran machos y la otra mitad hembras). 

Una mosca hembra Liene dos eromosomas X (XX), mientras que 
una mosca macho tiene un cromosoma X y otro Y (XY). La corre ia- 
ción entre el rasgo dei color de ojos blancos y el sexo masculino de 
las moscas F, afectadas le sugirió a Morgan que el gen implicado en 
este mutante cie ojos blancos se localizaba de íorma exclusiva en el 
cromosoma X, sin que hubiera ningún alelo correspondiente en 
el cromosoma Y. Su razonamiento se puede seguir en la figura 15- 
4, Para un macho, una copia única dei alelo mutante le conferiría 
ojos blancos; ya que un macho tiene solo un cromosoma X,. no 
puede haber ningún alelo dei tipo salvaje (w + ) para compensar al 
alelo recesivo. Por otro lado, una hembra podría tener ojos blancos 
solo si ambos eromosomas X portaran el alelo mutante recesivo (w). 
Esto fue imposible para las hembras en el experimento de Morgan 
porque todos los padres F. tenían ojos rojos. 

Ei hallazgo de Morgan acerca de la correlación entre un rasgo 
particular y el sexo de un indivíduo proporciono sustento a k teo- 
ria cromosómica de la herenda: es decir, que un gen específico es 
transportado por un cromosoma específico (en este caso, el gen dei 
color de ojos en el cromosoma X), Además, d trabajo de Morgan 
indico que los genes localizados en un cromosoma sexual exhiben 
patrones de herenda únicos, que comentaremos luego en este 
capítulo. Al reconocer la importância de los prime ros trabajos de 
Morgan, muchos estudiantes brillantes fueron atraídos bacia su 
sala de las moscas. 
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Figura 15-4 

En un cruzamiento entre una mosca 
de ia fruta hembra de tipo salvaje y un macho 
mutante de ojos blancos, m ué color de ojos 
tendrá la descendencia F T y la F 2 ? 

EXPERIMENTO 


Morgan apareó una hembra dei tipo salvaje 
•,ojos rojos) con un macho mutante de ojos blancos. Toda la des- 
cende nda F, tu vo ojos rojos. 


Generadón 

P 




Generadón 

F i 


1 

M 


Morgan cruzó luego una hembra F : de ojos rojos con un macho F t 
de ojos rojos para produdr la generadón F r 


RESULTADOS 


La generadón F, tuvo una propordón mende- 
Hana típica de 3:1 de ojos rojos en relación con !os blancos. Sin 
embargo, no había hembras que presentaran el rasgo; todas 
teriían los ojos rojos. La mitad de los machos tenía ojos blancos y 
la mitad rojos. 



CONCLUSION 


Puesto que toda la descendencia F, tuvo ojos 
rojos, el rasgo mutante de ojos blancos (w) debe ser recesivo con 
respecto al rasgo de tipo salvaje de ojos rojos (w + ). Debido a que 
el rasgo recestvo-ojos blancos-se expresa solo en los machos de la 
generadón F 2 , Morgan propuso que el gen para el color de ojos se 
iocalizaba en el cromosoma X y que no existia un lugar correspon- 
diente en el cromosoma Y, como se representa aqui. 


Generadón 

P 



Óvulos 



Generadón 
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Esperma- 
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Esperma- 

íozoides 


Fvaluacicm dc concepios 


1 . ^Cüãl de las leyes de Mendel se relaciona con k herencia 
de los alelòs para un carácter único? ^Qué ley se relacio- 
na con la herencia de los alelos para dos caracteres en un 
cruzamiento dihíbrido? iCuãl es la base Tísica de estas 
leyes? 

2, Si el locus para el color de ojos en Drosophfla se localiza- 
ra en un auiosoma, ^cuãl seria el sexo y el íenotipo de 
toda la descendencia F, producida por los cruzam ien tos 
de la figura 15-4? 

Véanse las respostas en el Apêndice A. 


Concepto 


Los genes ligados tienden a 
heredarse juntos porque se localizan 
unos cerca de otros en el mismo 
cromosoma 

El número de genes en una célula es bastante mayor que el 
número de cromosomas; de hecho, cada cromosoma tiene cien- 
tos o míles de genes. Los genes localizados en el mismo cromo- 
soma, que tienden a heredarse juntos en los cruzam ientos 
genéticos, se llaman genes ligados. Cuando los genetistas siguen 
a los genes ligados en los experimentos de cruzamiento, los 
resultados se desvían de los esperados por la ley de Mendel de la 
distribua on independiente . 

Formas en que eí ligam ien to afecta a la herencia: 
Investigacíón científica 

Para ver el modo en el que el iigamiento entre genes afecta a 
la herencia de dos caracteres diferentes, examinemos otro de 
los experimentos de Morgan con Drosopfoík, En este caso, los 
caracteres son el color ciei cuerpo y el tamano dei ala, cada uno 
con dos fenotipos diferentes. Las moscas de tipo salvaje tienen 
cuerpos grises y alas de tamano normal. Además de estas, Morgan 
contaba con moscas con mutaciones dobles que tenían cuer- 
pos negros y alas vestigiales (mucho más pequenas que lo nor- 
mal). Los ale los para estos rasgos se repte seman por los 
siguientes símbolos: b* = gris, í? - negro; vg + = alas norma les, 
vg = alas vestigiales. Los alelos mutantes son recesivos de los 
alelos de tipo salvaje y ningún gen se encuentra en un cromo- 
soma sexual, 

Para estudiar estos dos genes, Morgan lievó a cabo los cruza- 
mientos que se muestran en la figura 15-5 (p. 279), Primem 
apareó moscas de tipo salvaje homocigotas (de líneas puras) (h + 

vg + vg + ) con otras negras con alas vestigiales (b b vg vg) para 
producir díhíbridos heterodgotos F 1 (fr + b vg + vg), todos los cua- 
les tenían apanencía de tipo salvaje. Luego cruzó los dihibridos 
hembras con machos homocigotos dei fenotipo mutante doble (b 
b vg vg). En este segundo cruzamiento, que corresponde al cru- 
zam tento de prueba de Mendel, conocemos el genotipo dei 
progenitor hembra (b + b vg + vg) y también sabemos qué combi- 
naciones de alelos son “paren tales' 1 , es deeir, derivados de los 
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padres en la generación P; b + con vg + y b con vg. No conocemos, 
sin embargo, si los dos genes se local izan en ef mis mo o en dife- 
rentes cromosomas. En el cruzamiento de prueba, lodos los 
espermatozóides donarán ale los recesivos (b y vg) t de modo que 
los fenoLipos de la descendeneia dependerão de los ale los de los 
óvulos. Por tanto, a partir de los fenotipos de Ia descendeneia 
podemos determinar si las combinadones de alei os pare males, 
b + con yg + y b con vg, se màntuvieron juntas durante la forma- 
ción de los óvulos de las hembras F r 

Citando Morgan "clasilicó" (de acue rd o con el feno tipo) 
2 300 descendi entes de los apaream tentos de los cruza miemos 
de prueba, observo una proporei ón mucho mayor de fenotipos 
pare males de lo que se hubiera esperado si los dos genes se dis- 
tribuyeran de forma mdependiente (fig, 15-5). Basándose en 
estos resultados, Morgan dedujo que por lo general, el color dei 
cuerpo y el tamano de las alas, se heredan | untos en combina- 
dones específicas (las eombinacLones parentales) porque los 
genes para estos caracteres se encuentran sobre ei mismo cro- 
mo som a: 


Gerotipos 
parentales 
en e! 

cruzamiento 
de prueba 


La mayoría 
de la 

descendeneia 



Sin embargo, si los genes para el color dei cuerpo y el tamano 
de ias alas se heredaran siempre en las combinadones parentales, 
no se habrian observado fenotipos no paremales en la descem 
dençia de los cruzamiemos de prueba de Morgan. En efecto, en 
los experimentos de Morgan si se produjeron ambos fenotipos no 
parentales (lig. 15-5), lo que sugirid que los genes dei color dei 
cuerpo y dei tamano de las alas estãn ligados geneticamente solo 
de forma parcial. Para entender este resultado debemos explorar 
aim más la recombinaciôn genética, la producción de una gene- 
ración con combinadones de rasgos diferentes de los encontra- 
dos en cada padre. 

Recombinaciôn genética y ligamiento 

En el capitulo 13 usted aprendió que la meiosis y la ferti- 
lización aleatória generaban variaciõn genética entre la des- 
cendência de los organismos que se reproducen sexualmeme. 
Aqui examinaremos las bases cromo só micas de la recombina- 
ción, en reladón con los ballazgos genéticos de Mendel y 
Morgan. 


Recoinfrmíición de genes «o íígnclos: 
disíríbitndfj inâependientc de Jos cromosoittas 

Mendel dedujo, a partir de los cruzamiemos en los que siguió 
dos caracteres, que algunos descendiemes tienen combinadones 
de rasgos que no concuerdan con nmguno de los padres de la 
generación parental (P). Por ejemplo, podemos representar el 
cruzamiento entre una planta de guisantes con se mi lias amari- 


l las- lisas que es heterocígOta para el color y la forma de la semi- 
11a (YyRr) y una planta con semillas verdes-rugosas (homodgota 
para ambos alelos recesivos, yyrr) mediante el stguiente cuadro 
de Punnett: 


Gaimetos de un progenitor heterocigoto 
para semillas amarillas-lisas (YyRr) 



r 


Gametos de un 

p ro ge n i tor ho m oci g oto < íy r j 
receslvo para semillas ^ 

verdes-rugosas (yyrr) L 



m 


9 

YyRr 

yyrr 

Yyrr 

yyRr 




-v- 


Jg. 


~\s~ 


Descendeneia Descendeneia 

de tipo recombinante 

parental 


Observe en este cuadro de Punnett que se espera que la 
mítad de la descendeneia herede un fenotipo que concuerde 
con uno de los fenotipos parentales. Esta progenie se denomina 
tipo parental. Pero entre los descendiemes se encuentran tam- 
bién dos fenotipos no parentales, Debido a que tienen combina- 
dones nuevas de la forma y el color de la semilla se llaman tipos 
recombinante s o siinplememe recombinantes Guando el 50% 
de todos los descendiemes son recombinantcs, como en este 
ejemplo, los genetistas dícen que existe una frecuencia de recorn- 
binación dei 50%. Las proporciones fenotípicas predichas entre 
los descendiemes son similares a las que Mendel halló en los cru- 
zamientos YyRr x yyrr. 

Sc observa una frecuencia de recombinaciôn dei 50% para 
cualqutera de dos genes localizados en cromosomas diferentes. 
La base física de la recombinaciôn entre genes no ligados es la 
oriemadôn al azar de los cromosomas homólogos en la metafase 
1 dc la meiosis, que conduce a la distribudón independíente de 
los alelos (figs, 15-2 y 13-10), 

Rccombififtríòjj de genes ligados: 
en t recruzflnt iento 

A hora volvamos a la sala de las moscas de Morgan para ver 
cómo podemos explicar los resultados de los cruzamiemos de 
prueba de DrosopMu que se muestran en la figura 15-5. Recuerde 
que la mayoría de los descendiemes dei cruzamiento de prue- 
ba para el color dei cuerpo y el tamano de las alas tenían feno- 
tipos parentales, lo que sugeria que los dos genes estaban en el 
mismo cromo soma, pero un número pequeno de descendien- 
tes eran recombinantes. Aunque huho ligamiento, dehió ser 
incompleto. 

Observando estos resultados. Morgan propuso que, en oca- 
siones,. algún proceso debe romper la conexión física entre los 
genes dei mismo cromo soma. Los experimentos posteriores demos- 
traron que este proceso, llamado ahora entrecruzamiemo, es 
responsable de Ia recombinaciôn de los genes ligados. En el 
entrecruzamiemo, que se produce miernras se aparean los cromo- 
somas homólogos replicados durante la profase l. una c romã t ide, 
materna y una paterna se rompeu en pumas correspondientes 
y luego se ligan nuevamente una con la ocra (fig. 13-11). En 
efecto, las porei ones f inales de dos cromãtides no her manas 
imercambian lugares cada vez que se produce un entrecruza- 
m iento. 

Los cromosomas recombinantes que resultan dei entrecruza- 
miemo pueden unir alelos para dar combinadones nuevas y las 
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Figura 15-5 

Los genes para el color de! cuerpo y el tamano de las 
alas en las moscas de la fruta, ^se local izan en el mismo o en 
diferentes cromosomas? 

EXPERIMENTO 


Morgan primero cruzo tíneas puras de moscas de tipo salvaje con mos- 
negras con aJas vestigiales para pmducir dihíbridos heterocigotos F p todos los cuales 
tsnían la apariencia dei tipo salvaje. Luego apareó hembras di híbridas F t de tipo salivaje con 
'achos negros con alas vestigiales y produjo 2 300 descendientes F,, que dasificó de acuer- 
do con el fenotipo. 

Generacíón P 

ho moei gota) 


Tipo salvaje 
cuerpo gris, 
alas no rm ales) 

b + b + vg + 


Dihi brido F 1 
(tipo salvaje) 

cuerpo gris, 
aías normales) 

b + b vg * vg 



\M> 





CRUZAMIENTO 
DE PRUEBA 

x 




Mutante doble 
(cuerpo negro, 
alas vestigiales) 

b b vg vg 


Mutante doble 

(cuerpo negro, 
alas vestigiales) 


b b vg vg 
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Óvulos 



965 

944 

206 

185 


Tipo salvaje 

Negras- 

Gris- 

Negras- 


(gris-normal) 

vestigiales 

vestigiales 

normales 



Jfe, 



Espermatozóides 


* 

M 

iP" 


b + b vg + vg 

b b vg vg 

b + b vg vg 

b b vg+ vg 


“V - 




Descendenda 
de tipo parental 


Descendenda recombinante 
(tipo no parental) 


G0NCLUS1ÓN 


Si estos dos genes estuvíeran sobre cromosomas diferentes, los alelos de 
:i dihíbridos F 1 se distribuiría n en gametos de forma índependiente y esperaríamos observar 
-- rr ismo número de los cuatro tipos de descendientes. Si estos dos genes estuvieran en el 
" smo cromosoma, esperaríamos que cada combinadón de alelos, ò + vg + y b vg, se mantu- 
* - r ã unida cuando se forman los gametos, En este caso, se produciría solo descendenda con 
:;;pos parentales, Como la mayoría de la progenie tenía fenotipo parental, Morgan conclu- 
. ó que los genes para el color dei cuerpo y para el tamano de las alas se localizaban en el 
snrio cromosoma. Sin embargo, la existência de un pequeno número de descendientes con 
enotipos no parentales indico que aigún mecanismo rompia, en ocasiones, el íigamtento entre 
los genes dei mismo cromosoma. 


nante en el cruzamiento de prueba de 
Morgan. La mayoría de los óvulos tenían 
un cromosoma con ge no tipo parental b + 
vg + o b vg para el color dei cuerpo o d 
tamano de las alas, pero algun os óvulos 
tenían un cromosoma recombinante (h + 
vg o Jbvg + ), La fertilizadón de estas distin- 
tas elases de óvulos por espermatozóides 
homòdgotos recesivos (b vg) produjo una 
pobladón de descendientes en los que el 
17% exhibía un fenotipo recombinante 
no parental (fig. 15-6). Como explicare- 
mos a continuadón, el porcentaje de des- 
cendência recombinante o freaiencia de 
recombinacíón , se relaciona con la distan- 
cia entre los genes ligados. 

Desarrollo de mapas 
de ligamientos usando d atos 
de recombinacíón: 
in\estígación científica 

El descubrimiento de los genes ligados 
y de la recombinadòn debida al entre- 
cruzamiento condujo a uno de los esiu- 
diantes de Morgan, Alfred H. S tu nevam, 
a un método para elaborar un mapa 
genético, una lista ordenada de toei 
genéticos a lo largo de un cromosoma 
determinado. 

Sturtevant teorizo que las frecuencias 
de recombinacíón calculadas a partir de 
los experimentos como los de las figuras 
15-5 y .5-6 dependen de ias distancias 
entre los genes sobre un cromosoma. 
Supuso que el entrecruzamienio es un 
aeontecimiemo aleatorio y por tanto, la 
probabilidad de que se produzea es casi 
igual en todos los pum os a lo largo de un 
cromosoma. Basártdose en estas suposi- 
ciones, Sturtevant p redijo que cuanio mds 
lejos se encuentran dos genes, inayor es la 
probabilidad de que se produzea un entre - 
c ru za m iento e n t re e I / os y. po ? ■- co ns igu i en íe f 
mayor será la frecuencia de rccombina- 
ción. Su razonam iento era simple: cuanto 
mayor es la distancia entre dos genes, hay 
más pum os entre ellos donde se pueden 
producir emrecruzamiemos. Utilizando 
ios datos de recombinacíón obtenidos de 
vários cruzamientos de moscas de ta fruta 
Sturtevant proeedió a asignar posiciones 
relativas de los genes en el mismo cro- 
mosoma; esto es, a mapear los genes. 

Se denomina específicamente mapa 
de ligamiento al mapa genético basado 
en las frecuencias de recombinacíón, La 


'.è io sis subsigulentes distribuyen los cromosomas recombinan- 
: s en ios gametos, La figura 15-6 (p. 280) muestra la forma en 
. - v el e n tre c ruzam iento produjo óvulos recomhin antes en una 
~osca hembra di híbrida y, finalmente, descendenda recombi- 


figura 15-7 (p. 281) muestra el mapa de 
ligamiento de Sturtevant de ires genes: los genes dei color dei 
cuerpo ib) y dei tamano de tas alas (vg) representados en ia figu- 
ra 15-6 y un Lercer gen ; llamado rí mia bar (cn). Onnabar (cina- 
brio) es uno de los muchos genes de DrosbpMa que aíecian al 
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color de ojos. Los ojos dnabrio, un feno tipo mutante, son de 
un color rojo más brillante que el dei tipo salvaje. La frecuenda 
de recombinaciõn entre cn y fc es dei 9%; entre cn y vg, dei 9,5% 
y entre b y vg dei 17%. En otras pai abras T los entrecruzamientos 
entre cn y b y entre cn y vg son aproximadamente ia mitad de fre- 
cuentes que los entrecruzamientos entre b y vg. Solo un mapa 
que local ice a cn a mitad de camino entre b y vg coincide con 
estos datos, como usted puede comprobar dibujando mapas 


alternativos, Sturtevant expresó las distancias entre los genes en 
unidades de mapa, en donde una unidad es equivalente a una 
IVecuencia de recombinaciõn dei 1%. Hoy las unidades de mapa 
se denominan a menudo centimorgan , en honor a Morgan. 

En la práctica, la imerpretacíón de los datos de recombinaciõn 
es más complicada de lo que sugiere este ejemplo. Por ejemplo, 
algunos genes en un cromosoma se encuentran tan aíejados entre 
sí que la probabilidad de un entrecruzamiento entre ellos es vir- 


Padres dei 
cruzamiento 
de prueba 


Cuerpo gris, 
alas normales 
(d i híbrido 


b + vg' 



Replicadón de 
cromosomas 





b vg 
: :i T> 


b vg 


Cuerpo negro, 
alas vestigiales 
(mutante doble) 


Cf 


Meiosís 1: et entrecruza- 
miento entre los lod b y vg 
produce nuevas combina- 
do nes de a lelos. 


b vg 


Yb+jr 



Replicadón 
de cromosomas 


bJ9 


Meiosis II: la separación 
de las cromâtidas produce 
gametos recombinantes con 
tas nuevas combinadones 
de alei os. 


Óvulos 



Cromosomas 

recombinantes 


Gametos 



Meiosís I y II: 

no se producen 
nuevas combinadones 
de alelos. 


Espermatozóides 




x 100 = 17% 


Descendencia de tipo parental Descendencia recombinante 


A Fig. 15-6, Bases cromosómicas para la 
recombinaciõn de genes ligados, En estos 
diagramas que recreaíi el cruzamiento de 
prueba de la figura 15-5 seguimos el rastro 
de ios cromosomas, así como e! de los genes, 
Los cromosomas maternos tienen distintas 


tonalidades para distinguir un homólogo dei 
otro. Debido a que el entrecruzamiento entre 
los lod b y vg se produce en algunas pero no 
en todas las células produetoras de óvulos, se 
origlnan más óvulos con cromosomas de tipo 
parental que con recombinantes en las hem- 


bras apareadas, La fertilizadón de los óvulos 
por los espermatozóides dei genotipo b vg da 
origen a algunos descendientes recombinan- 
tes. La frecuenda de recombinaciõn es el por- 
centaje de moscas recombinantes de! total de 
la progenie. 
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Un mapa de ligamiento muestra las localizacio- 
nes relativas de los genes en un cromosoma. 


Un mapa de ligamiento se basa en la suposí- 
oón de que la probabííidád de un entrecruzamiento entre dos loci 
genéticos es proporciona! a la distancia que separa a díchos loci. 
Las freçuendas de recombinación empleadas para construir un 



mapa de ligamiento de un cromosoma en particular se obtienen de 
cruzam ientos experimenta 3 es, como el que se muestra en la figura 
' 5-6. Las distancias entre los genes se expresan en unidades de 
'"'apa (centimorgan). Una unídad de mapa equivale a una frecuen- 
:-d de recombinación dei 1 %. Los genes se disponen en e! cromo- 
soma en el orden que mejor se ajusta a los datos. 


En este ejemplo, las frecuendas de recombina- 
óón observadas entre tres pares de genes de Drosophild (h-cn 9%, 
cn-vg 9,5% y b-vg 17%) se ajustan mejor en un orden lineal en el 


que cn se ubica cerca de fa mitad de la distancia entre los otros 
dos genes: 


Frecue netas 
de recombinación 



+ 17 % 



Cromosoma 


La frecuenda de recombinación b-vg es fevemente menor que la 
suma de las frecuendas de b-cn y cn-vg porque es bastante proba- 
ole que se produzean entrecruzam ientos dobles entre b y vg en los 
acoplam ientos que mvestigan estos dos genes. Un segundo entre- 
cruzamiento ''compensaria" el primero y reduciria de esta manera 
a frecuenda de recombinación b-vg observada. 


tualmente certera. La írecuencia de recombinación en los cruza- 
mentos que afeetan a dos de estos genes puede alcanzar un valor 
máximo de 50%, un resultado que no se diferencia dei dc otros 
genes localizados en cromosomas diferentes. En este caso, Ia 
conexión física entre genes übicados en un mismo cromosoma 
no se ve reflejada en los resultados de los cruzamientos genéti- 
cos. Pese a encontra rse en el tnismo cromosoma y por eso, estar 
ligados fisicamente, los genes no están ítgados desde d punío de vista 
genético; los alelos de esos genes se dístribuyen de forma inde- 
pendí ente, como sí estuvieran en cromosomas diferentes. En 
efecto, ahora se sabe que los genes para dos de los caracteres de 
los guisames estudiados por Mendel -el color de la semilla y el 
de la flor- se hallan en el mismo cromosoma, pero la distancia 
entre ellos es tan grande que no se observa ligamiento en los cru- 
zamientos genéticos. Los genes localizados con bastante separa- 
ción en un cromosoma se mapean sumando las frecuendas de 
recombinación de los cruzamientos que afectan a cada uno de los 
genes distantes y un número de genes situados entre ellos. 
Mediante el empleo de los datos de las recombinaciones, 
Sturtevant y sus colegas fueron capaces de mapear numerosos 
genes de Drosophüa en disposiciones lineales. Estos i n vesti ga- 



Fenotipos mutantes 
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Alas Ojos 
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Antenas largas 
(apêndices en 
la cabeza) 


Cuerpo 

gris 


* 

Ojos 
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Ojos 
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Fenotipos de tipo salvaje 

A Fig. 15-8. Mapa genético pardal (de ligamjento) de un cromo- 
soma de Drosophüa. Este mapa simplificado muestra solo unos poços 
genes que han sido übicados en el cromosoma II de Drosopfvh . El 
número en cada locus génico indica el número de unidades de mapa 
entre ese locus y el locus para la longitud de las antenas (izquierda), 
Nótese que más de un gen puede afectar a un fenotipo característico 
determinado, como el color de los ojos. También obsérvese que, en 
contraste con los autosomas homólogos (ll-IV), los cromosomas X e Y 
(!) tíenen formas distintas. 


dores encontra ron que los genes se reuní an en cuatro grupos de 
genes ligados, Debido a que los microscopistas habían hallado 
cuatro pares de cromosomas en las células de Drosophífa, este 
agrupamiento de genes represento una evidencia complemen- 
taria de que los genes se localizan en los cromosomas. Cada 
cromosoma tiene una disposicíón lineal de loci de genes espe- 
cíficos (figura 15-8), 

Debido a que un mapa de ligamiento se basa en las fre- 
cuendas de recombinación, solo proporciona una imagen 
aproximada de un cromosoma. En reatidad, la frecuenda de 
entrecruzam ientos no es uniforme en toda la longitud de un cro- 
mosoma, como supuso Sturtevant y por tanto, las unidades de 
mapa no se correspondeu con las distancias físicas reales (por 
ejemplo en nanómetros). Un mapa de ligamiento representa el 
orden de los genes a lo largo dei cromosoma, pero no retrata con 
exactitud las localizaciones precisas de estos genes. Otros méto- 
dos permiten a los genetístas construir mapas citogené ticos de 
los cromosomas, que localizan a los genes con respecto a las 
características deí cromosoma, como las bandas coloreadas, que 
se pueden ver en ei microscopío. Los últimos mapas, que comen- 
taremos en el capítulo 20, muestran las distancias físicas entre los 
loci de los genes en nucleótidos de DNA, Al comparar un mapa 
de ligamiento con este mapa físico o con un mapa citogenétlco 
dei mismo cromosoma encontraremos que el orden lineal de los 
genes es idêntico en todos los mapas, pero el espacio entre los genes 
no lo es. 
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Evaluaciõn de conceptos 


1. Guando dos genes están localizados sobre el mis mo crc- 
mosoraa Jcuãl es la base física para la producdón de des- 
cendência reçombinante en un cruzam lento de prueba 
entre un progenitor dihi brido y uno mutante doble? 

2. Para cada ripo de descendí eme de la figura 15-5, expli- 
que la reladõn entre su feno tipo y los ale los aportados 
por el progenitor hembra. 

3. Los genes A, B y C se localízan en el misrno cromosoma, 
Los cmzamientos de prueba muestran que la frecuencia 
de recombinadõn entre A y B es dei 28% y entre A y C 
dei 12%. ^Puede determinar el ordenamiemo lineal de 
estos genes? 

Véome Ííis respuesítts en crí Apêndice À. 


Concepto 


Los genes ligados al sexo exhiben 
p a trones de herencia únicos 

Como vimos, el descubrimiento de Morgan de un rasgo 
(ojos blancos) c[ue se correi ac ion aba con el sexo de las moscas 
íue un episodtü clave en el desarrollo de la teoria cromosómi- 
ca de la herencia. En esta secciõn consideramos con mayor 
detalle el papel de los cromosomàs sexuales en la herencia. 
Comenzamos por revisar las bases cromosómicas de la deter- 
minación sexual en los seres humanos y en algunos otros ani- 
males. 

Las bases cromosómicas dei sexo 

Uno de los caracteres ienoti picos mas obvies cs el hecho de 
ser macho o hembra Áunque las diferencias anatómicas y fisio- 
lógicas entre las nrujeres y los hombres son numerosas, la base 
cromosómica para determinar el sexo es bastante simple. En 
los seres humanos y en otros mamíferos existe n dos variedades 
de cromosomàs sexuales, designados X e Y. Una persona que 
herecla dos cromosomàs X, uno de cada padre, por lo general 
se desarrolla com o una mujer. Un hombre se desarrolla a par- 
tir de un cigoto que contiene un cromosoma X y uno Y (fsg. 
15-9ab El cromosma Y es mucho más pequeno que ei X (véase 
la micro fotografia de la izquierda) y solo tiene segmentos 

relarivamenie cortos en cada 
extremo que son homólogos 
de las regiones correspondi en- 
tes dei cromosoma X. En los 
machos, estas regiones homó- 
logas les permiten a ambos 
cromosomàs aparearse y com- 
poria rse como homólogos 
durante la meiosis en los tes- 
tículos. 

Tanto en los testículos com o 
en los ovários, los dos cromo t 
somas sexuales se segregan 





Padres 


(a) Sistema X-Y. En los mamíferos, el sexo de un descendlente de- 
pende de si el espermatozóide contiene un cromosoma X o uno Y. 


Esperma 
tozoídes 




(b) Sistema X-fL En los salta montes, las cu ca rachas y algunos otros 
insectos existe un solo tipo de cromosoma sexual, el X. Las hembras 
son XX; los machos tienen solo un cromosoma sexual 1X0). El sexo 
de la descendência es determinado por el hecho de que el esperma- 
tozóide contenga un cromosoma X o ningún cromosoma sexual. 



(c) Sistema Z-W. En las aves, algunos peces y algunos insectos, el 
cromosoma sexual presente en el óvulo (no el espermatozóide) de- 
termina el cexQ de la p roge me. Los cromosomàs sexuales se desig- 
na n con las letras Z y W, Las hembras son ZW y los machos ZZ. 



(d) Ei sistema hapkndiploide. Mo existen cromosomàs sexuales en 
la rnayoría de las especies de abejas y hormigas. Las hembras se de- 
sarrollan a partir de los óvulos fertilizados y por eso son diploides 
Los machos se desarrollan a partir de óvulos no fertilizados y son 
haploides; no hay padres. 

A Fiy. 15-9. Algunos sistemas eromosómicos de la determina- 
dor* dei sexo. Los números indican el número de autosomas. En 
DrosopNIa, los machos son XY, pero el sexo depende de la relación 
entre el número de cromosomàs X y el número de conjuntos de auto- 
somas, no de la simple presencia de un cromosoma Y, 


durante la meiosis y cada gamelo recibe uno. Cada óvulo con- 
tiene un cromosoma X En contraste, los espermatozóides per- 
tenecen a dos categorias: la mitad de los espermatozóides 
producidos por un macho comienen un cromosoma X y la otra 
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mitad uri cromosoma Y. Podemos rastrear el sexo de cada des- 
cendiente hasta el momento de la concepción: si un esperma- 
tozóide que lleva un cromosoma X fertiliza un óvulo, el cigoto 
es XX, una mujer; si un espermatozóide que contiene un cro- 
mosoma Y fertiliza un ovulo, el cigoto es XY, un hombre (Hg, 
1 5 -9a). De esta manera, la de termina ciõn dei sexo es un asun- 
:o de probabilidades: una probabilidad cmcuenia-cincuenta, 
- demás dei sistema X-Y de los mamíferos, en los recuadros de 
a d de la figura 15-9, se muestran oiros tres sistemas de cro- 
mo somas para determinar el sexo. 

En los seres humanos, los signos anatómicos dei sexo comien- 
zan a aparecer cuando el embrión ti ene aproximadamente dos 
. ses. Antes de eso, los rudimentos de las gónadas son genéri- 
. is, pueden desarroilar tanto ovários como testículos en ftmción 
de ias condiciones hmnronales en el embrión. La presencia o la 
ausência dei cromosoma Y determina cuál de estas dos posibtli- 
z-ides se producirã, En i 990. un grupo de investigaciõn británi- 
■ identifico un gen dei cromosoma Y necesario para la 
■ nnación de los testículos. Lo denominaron SRY (dei inglês, 
• L.v-LÍeíermining region oj Y ). En ausência dei SRY, las gònadas se 
. onvierten en ovários. Estos investigadores destacaron que la 
presencia (o ausência) dei SRY es solo un disparador. Las carae- 
ensticas bioquímicas, fisiológicas y anatómicas que distinguem a 
s machos de las hemBras son complejas y partidpan muchos 
ce ne s en s u desa r rol 1 o . EIS RY c o d i fi ca un a p roteín a que regu 1 a a 
tos genes, Los investigadores identificaron luego una camidad 
: genes adicionaks sobre el cromosoma Y que son necesarios 
:zra el funcionamiento normal de los testículos. En ausência de 

X 

estos genes, un indivíduo XY es hombre pero no produce esper- 
ma normal. 

Herencia de genes ligados ai sexo 

\demás de su parücipación en la determinadón dei sexo, los 
.TTriosomas sexuales, en especial tos cromosomas X, tienen 
.es de muchos caracteres no relacionados con el sexo, Se 


denomina gen ligado al sexo a I gen que se localiza en cualquier 
cromosoma sexual, aunque historicamente en los seres humanos 
el término se refirió específicamente a un gen ubicado en el cro- 
mosoma X (nó tese la diferencia entre los términos gen ligacto al 
sexo, referido a un gen de un cromosoma sexual y genes ligados, 
que se reficre a genes dei mismo cromosoma que tienden a here- 
darse juntos). Los genes ligados al sexo en los seres humanos 
siguen el mismo pairõn de herencia que Morgan observó para el 
locus dei color de ojos en Drosophila (fig, 15-4). Los padres trans- 
miten los ale los ligados al sexo a todas sus hijas pero a ninguno 
de sus hijos varones. En contraste, las madres pueden transmitir 
los alelos ligados al sexo tanto a sus hijos varones como a muje- 
res (fig. 15-10). 

Si un rasgo ligado al sexo se debe a un alelo recesivo, una 
hembra expresará el fenoüpo solo si es honnodgota, Como los 
machos tienen un solo locus, los términos homorigotá y hetero- 
clgota carecen de significado para descri bir sus genes ligados al 
sexo (en estos casos se utiliza el término fimirigoto). Cualquier 
varon que recíba el alelo recesivo de su madre expresará el 
rasgo. Por esta razón, bastante más varones que mujeres tienen 
trastornos recesivos ligados al sexo Sin embargo, aunque la 
probabilidad de una mujer de heredar una dosís doble de alelo 
mutante es mucho menor que la de un varon de heredar una 
dosis única, exísten mujeres con trastornos ligados al sexo. Por 
ejemplo, la cegue ra para los colores es un trastorno leve here- 
dado como rasgo ligado al sexo. LI na hija ciega al color puede 
nacer de un padre con ese trastorno cuya pareja es portadora 
(fig 15- 10c) Sin embargo, a causa de que el alelo ligado al 
sexo para la cegue ra a los colores es relativamente raro, la pro- 
babilidad de que un hombre y una mujer con estas caracterís- 
ticas se relacíonen es baja. 

Un número considerable de trastornos ligados al sexo son 
mucho más graves que la cegue ra para los colores, Un ejemplo 
es la distroha muscular de Duchenne, que afecta aproximada- 
mente a uno de cada 3 500 varones n ácidos en los Estados 
Unidos, La en fermedad se ca racteri za por un de bi H t am i en to p ro - 



X 



Óvulos [X a 



Espermato- 
zóides 



x a y 

X A X a 

x a y 


ta) Jn padre con el trastorno transmitirá 
el alelo mutante a todas sus hijas 
pero no a sus hijos Cuando la madre es 
nomoclgota dominante, las hijas tendrán 
fenotipo normal pero serán portadoras 
de la mutadón 



Óvulos (X a 





Espermato- 
zóides 


— 

X A X A 

x a y 

X â X A 

X*Y 


(b) Si una portadora se aparea con un 
macho con fenotipo normal existe una 
probabilidad dei 50% de que cada hija 
sea portadora como su madre y un 50% 
de que cada hijo padezca eí trastorno. 





X A X* 

X^Y 

X rt X' J 

X^Y 


Espermato- 

zóides 


(c) 5i una portadora se aparea con un 
macho que tiene el trastorno, existe una 
probabilidad dei 50% de que cada hijo 
de la pareja padezca esta alteradón, sin 
importar el sexo. Las hijas que no lo 
tengan serán portadoras, mientras que 
bs machos sin el trastorno estarán 
completamente libres dei afeio recesivo. 


k Fig 1 5 10 . Transmisíón de rasgos recesivos ligados al sexo. En este diagrama, el superíndice A representa un alelo dominante situado en el 
'"•osoma X, r y el superíndice a representa un alelo recesivo. Imagine que este alelo recesivo es una mutadón que causa un trastorno ligado al sexo. 
Timo la ceguera al color Los cuadrados blancos indican los indivíduos no afeetados, los cuadrados de color claro mdican los portadores y los cua- 
Tados de color más oscuro indican los indivíduos con el trastorno ligado al sexo. 
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gresivo de los músculos y perdida de la coordinación. Los 
indivíduos afectados rara vez víven mas de los 25 anos. Los 
investigadores asociaron el trastorno a la ausência de una pro- 
teína esencial para el músculo llamada distroíina y situaron el 
gen para esta proLeína en un locus específico sobre el cromo- 
soma X, 

La hemofilia es un trastorno recesivo ligado al sexo defini- 
do por la ausência de una o más proteínas requeridas para la 
coagulaciõn sanguínea. Cuando una persona con hemofilia se 
lesiona, la hemorragia se prolonga porque tarda en formarse un 
coágulo firme. Los cones pequenos en la piel T por Io general, 
no represeman un problema, pero Ia hemorragia en los múscu- 
los o en las aniculacionés pueden ser dolorosas y conlleva 
danos graves. En la actualidad, las personas con hemofilia se 
tratan según la necesidad con inyeccion.es intravenosas de la 
proteína 1 ah ante. 

inactivación dei eromosoma X eti Ias hem br as 
de los mamíferos 

Aunque las hembras de los mamíferos, entre ellos las muje- 
res, heredan dos cromosomas X, un eromosoma X en cada célu- 
la permanece casi totalmente in activo durante el desarrollo 
embrionário. Como resultado, ias células de los machos y de las 
hembras tienen la misma dosis efectiva (una copia) de los genes 
con loci sobre el eromosoma X. EI X inactivo de cada célula de 
una hembra se condensa en un objeto compacto liam ado cor- 
púsculo de Barr, que se sitúa a lo largo dei interior de la envol- 
lura nuclear. La mayoría de los genes dei eromosoma X que 
forma ei corpúsculo de Barr no se expresan. En los ovários, 
estos cromosomas son reactivados en las células que dan origen 
a los óvulos, de modo que cada gamelo femenino tiene un X 
activo. 

La genetista britânica Mary Lyon demostro que Ia sekeciõn 
dei eromosoma X que formará el corpúsculo de Barr se pro- 
duce al azar y de forma independiente en cada célula 
embrionária presente en el momento de la inactivación dei 
eromosoma X. En consecuencia, las hembras estãn formadas 
por un ftiosuíto de dos tipos de células; las que tienen un cro- 
mosoma X activo derivado dei padre y Ias que tienen el cro- 
mosoma X activo derivado de Ia madre. Una vez que una 
célula en particular inactíva un eromosoma X, todas sus des- 


cendientes mítóticas tienen ínactivado el mismo X. De esta 
manera. si una hembra es heterocigota para un rasgo ligado al 
sexo, aproximadamente la mitad de sus células expresarán un 
alelo, en tanto que las otras expresarán el aieio alternativo. La 
figura 15-1 1 muestra la forma en que este mosai cismo origi- 
na el color moteado de un gato carey En los seres humanos se 
puede observar el mosaidsmo en una mutación recesiva liga- 
da al sexo que evita el desarrollo de las glândulas sudoríparas. 
Una mujer que es heterocigota para este rasgo tiene parches de 
piei normal y parches de piei que carecen de glândulas sudo- 
ríparas. 

La inactivación de un eromosoma X implica modíficaciones 
dei DNA, como la fijaciõn de grupos metilo (-CH 3 ) a una de Ias 
bases nurogenadas de los nucleó tidos dei DNA (en el capítulo 
19 se examina el papel regulador de la metilación dei DNA). 
Los investigadores descubrieron también un gen llamado X/SI 
(siglas dei inglês X- invetive spedjíc trameript) que es activo solo 
sobre el eromosoma dei corpúsculo de Barr. Aparentemente, 
múltiples copias de Ia molécula de RNA producidas a partir de 
este gen se adhieren al eromosoma X sobre el cual se elaboran 
cubriéndolo casi por completo. La interacción de este RNA con 
el eromosoma parece iniciar la inactivación X. Sin embargo, 
nuestra interpretación de la inactivación dei X todavia es rudb 
mentaria. 


Evaluación de concepios 


1 , Una hembra Drosophíla de ojos b lanços se a pareô con 
un macho de ojos rojos (tipo salvaje), ei eruzamiento 
recíproco al que se muestra en la figura 15-4* ^Qué 
lenotipos y genotipos se pueden predecir para la 
descendencia? 

2. Ni Tim ni Rhocla tienen distrofía muscular de 
Duchenne, pero su hijo primogénito si. ^Cuál es la 
probabilidad de que un segundo hijo de esta pareja 
tenga la enferme dad? 

Véanse ías respuestas en el Apêndice A . 


► Fig. 15-11. Inactivación X y el gato 
carey. El gen carey está en e! eromosoma X 
y el fenotípo correspondi ente requiere ia 
presencia de dos alelos diferentes, uno para 
ei pelaje anaranjado y otro para el pelaje 
negro. Normalmente, solo las hembras 
pueden tener ambos alefos porque solo 
ellas tienen dos cromosomas X, Si una 
hembra es heterocigota para el gen carey 
presenta el fenotípo. Los parches a na ranja- 
dos se forman por poblaciones de células 
en ias que está activo el cromsoma X con el 
alelo anaranjado; los parches negros tienen 
células en las que está activo el eromosoma 
X con el alelo negro (los gatos "calicó" 
también tienen áreas blancas, que son 
determinadas por otro gen). 


Embriór» {estádios inrciales): 




inactivación dei 
eromosoma X 


el 

anaranjado 

pelaje negro 



Dos poblariones de células 
en el gato adulto: 


X activo 


Pelaje __ 
anaranjado 


X inactivo 
X inactivo 


Pelaje 

negro 


X activo 
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Concepto 


Las altera ciones dei número o de la 
estructura de los cromosomas 
causan algunos trastornos genéticos 

Los rasgos ligados al sexo no son las únicas desviaciones nota- 
dos de los patrones de la he renda observados por Mendel y las 
. .aciones genéticas que generan nuevos alelos no constituyen 
nica clase de modiíic aciones dei genoma que pueden afectar 

- íenotipo, Las alteradcmes físicas y químicas, como también los 
7: ores durante la meiosis, pueden danar en grau medida a los cro- 
■ ■ somas o alterar su número en una célula. Las modificaciones 

. ;ran escala de bs cromosomas a menudo conducen al aborto 
espontâneo de un feto y ios indivíduos nacidos con este tipo de 
lííectos genéticos, por io general muestran diversos trastornos 
al desairollo. En las plantas, estos defectos genéticos pueden 
erarse en mayor medida que en los aní males. 

Número anormal de cromosomas 

De manera ideal, el huso meiótico dístribuye los cromosomas, 

- r. errores, hacia las células hijas. Pero en ocasiones se produce 

accídente, llamado no dis>nmcíón. en el cual los miembros 
i-: un par de cromosomas homólogos durante la meiosis I o las 
iromátides hennanas durante la meiosis II no se separan ade- 
:uz d amente. En estos casos, un gamelo recibe dos copias dei 
mrimo tipo de cromosoma y el otro no recibe ningtma (fig. 15- 
12 ). Por lo general, los otros cromosomas se distnbuyen nor- 
mente. Si cada gamelo aberrante se une a uno norma’ durante 
iertilización, la descendencia tendrãun número anormal de un 
_z:niosoma determinado, una condición conodda corno aneu- 
rloidía. 


Si un cromosoma se encuentra por triplicado en el óvulo fer- 
tilizado (de modo que la célula tenga un total de 2n + 1), se 
dice que la célula aneuploide es trísómica para ese cromoso- 
ma. Si falta un cromosoma (de modo que la célula tiene 2 n - 
1), se dice que la célula aneuploide es monosóinica para ese 
cromosoma. Esta anomalia se transmitirá iuego a todas las célu- 
las embrionárias por medio de la mitosis.. Si el organismo sobre- 
vive, generalmente presenta un conjunto de sintomas causados 
por el número anormal de genes asociados con el cromosoma 
adicional o el que falta. La no disyunción se puede producir 
también durante la mitosis. Si un error de esta naturaleza tiene 
lugar en el desarrollo embrionário temprano, entonces la con- 
díción aneuploide se transmitirá por mitosis a un gran número 
de células y es probable que tenga un efecto consi de rabie sobre 
el organismo. 

Algunos organismos tíenen más de dos conjuntos completos 
de cromosomas. El término general para esta alteración cromo- 
sómica es poliploidía, con los términos específicos de triploidía 
(3n) y tetraploídía (4n) que tndican tres o cuatro juegos de cro- 
mosomas, respectiva mente. Una manera en que se puede pro- 
ducir una célula Lriploide es por medio de la fertilízación de un 
óvulo diploide anormal originado por la no disyunción de 
todos sus cromosomas. Un ejemplo de un accídente que daria 
lugar a una tetraploidía es la incapacidad de un cigoto 2n para 
dividirse tras haber replicado sus cromosomas. Las di visiones 
mítóticas normal es consecutivas producirían entonces embno- 
nes 4n. 

La poliploidia es bastante común en el reino vegetal, Como 
veremos en el capítulo 24, el origen espontâneo de los indiví- 
duos poliploides desempena un papel importante en la evolu- 
ciõn de las plantas. En el reino animal, bs especies poliploides 
son mucho menos co munes, si bien se sabe que se presentan en 
los peces y los anfíbios. Algunos investigadores de Chile fueron 
los primevos en identificar un mamífero poliploide, un roedor 
cuyas células son tetrapbides (fig. 15-13), Después se encon- 
tro que una especie cercana también es tetraploide. En general. 



No disyunción 


Meiosis II 


No disyunción 


Meiosis I 


n + 1 


n + 1 


n- 1 


n - 1 


n + 1 n - 1 


n 


n 


* Fig, 15-12. No disyunción meíótica, Los 

. - ~.:os con un número anormal de cromo- 
:mas se pueden originar por no disyunción 
t" a meiosis I o en la meiosis 11 


Número de crom oso mas 


(a) No disyunción de cromosomas 
homólogos en la meiosis 1 


(b) No disyunción de las cromátides 
hermanas en la meiosis II 
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A Fig. 15-13, Mamífero tetraploide. Las células somáticas de este 
roedor, Tympanoçtomys harrerae, tienen aproximadamente dos veces la 
cantidad de cromosomas de las de espedes tercanamente emparenta- 
das. Es de interés el hecho de que la cabeza de sus espermatozóides es 
extranamente grande, quizá por la necesídad de contener todo ese 
material genético. Los científicos ereen que esta especie tetra pl oi de 
puede baberse originado cuando un ancestro duplico el número de sus 
cromosomas, a causa de pnobabJes errores en la mitosis o la merosis 
dentro de los órganos reproductores dei animal, 


los poliploides son mãs normales en apanencia que los aneu- 
píoides, Un cromosoma adicional (o ausente) parece alterar 
mãs el equilíbrio genético que un conjunto entero de cromoso- 
mas adicionales, 

Al ter aciones de la estructura cromasómica 

La ruptura de un cromosoma puede producir cuatro tipos de 
câmbios en su estructura, representados en la figura 15-14 Se 


produce una deleción cuando se pierde un fragmento cromo* 
sòmico carente de cemrõmero, El cromosoma afectado pierde 
algunos genes. En algunos casos, si la meiosis está en curso, el 
fragmento "eliminado' 1 sc puede unir a una c romã ti de herma- 
na como un segmento extra, para producir una dupíícación. 
Por otro lado, un fragmento desprendido se puede fijar a una 
cromãtide no hermana de un cromosoma homólogo, En este 
caso, sin embargo, el segmento “duplicado” podría no ser 
idêntico porque los homólogos podrían 1 levar ale los diferentes 
de algunos genes. Un fragmento cromosómico puede también 
readherirse al cromosoma original, pero en una oriemación 
inversa, produciendo una inversión. Un coarto resultado 
posible de la ruptura cromosómica es que el fragmento sc una 
a un cromosoma no homólogo, en una disposkión Ilamada 
transi oeación. 

Las de leciones y las duplicaciones se producen con mayor 
probabilidad durante la meiosis. En el entrecruzamiento, las cro- 
ma ti des hermanas a veces se rompen y se reagrupan en si tios 
"incorrectosL de modo que una de ellas da más genes de los 
que recibe, El producto de semejante entrecruzamiento no reci- 
proco es un cromosoma con una deleción y otro con una dupli- 
cación, 

Un embrión diploide que es homocigoto para una deleción 
grande (o que tiene un cromosoma X con una gran deleción, en 
un varón), normalmeme, pierde un número de genes esencíales, 
condición que ndrmalmente es letal. Las duplicaciones y las 
translocacíones también tíenden a provocar eíectos des favo ra- 
bies, En las translocaciones recíprocas, en las que se inter- 
cambian segmentos entre cromosomas no homólogos, y en las 
inversiones, el balance de genes no es anormal: todos los genes 


(a) Una deleción elimina un segmento cromosómico. 


(b) Una dupíícación repíte un segmento. 


(c) Una inversión mvierte un segmento dentro 
de un cromosoma. 


(d) Una translocación mueve un segmento 
de un cromosoma a otro no homólogo. 
En una translocación reciproca., el tipo 
más común, los cromosomas homólogos 
intercambian fragmentos. También 
se producen translocaciones no 
recíprocas, en las que un cromosoma 
transfiere un fragmento sin redbir 
ninguno. 


C 


A B C D E F G H 

H 




) 


Deleción 


C 


,4 

B 

C 

E F 

G 

H 




— 










í t 


A B C D E F G H 


a 


j 


Dupíícación 


t t 


4 

B 

C 

8 

C D 

E F G 

H 












1 




A B C D E F G H 


CEO 




Inversión 


t 


t 


4 

D 

C 

8 

E F 

G 

H 















A 

8 

C 

D 

E F 

G 

H 

L 




V" 






/'X 




t 


Translocación 

recíproca 


M 

N 

0 

C 

ü 

E F 

G 

H 










M N O P Q R 


CLI 1 I 



A 8 P O R 


c 


t 



A Fig. 15-14. Alteraciones de la estructura cromosómica. Las flechas verticaíes indican los puntos de ruptura. Las partes afectadas por las reor- 
ganizaciones se resaltan en violeta oscuro. 
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estão presentes en sus dosis no rm ales. Sin embargo, las trans to- 
cado nes y las inversiones pueden alterar el feno ripo porque la 
localizadón de un gen entre sus vecinos puede influir en su 
expresión. 


Trastornos humanos debidos a alteraciones 
' cromosómicas 

Las alteraciones en el número y en la estructura de los cro- 
mosomas se asocian con una varie dad de trastornos humanos 
craves. La no disyunciõn en la meiosis produce game tos aneu- 
ploides. Si un gameto aneuploide se combina con uno haploi- 
de normal durante la Ferulizaciõn, el resultado es un cigoto 
aneuploide* Si bien, en los seres humanos la írecuencia de 
n gotos aneuploides puede ser bastante elevada, la mayoría de 
estas alteraciones cromosómicas son tan desastrosas para el 
desarrollo que los embriones abortan espontãneamente 
nucho antes dei nacimiemo. Sin embargo, algunos tipos de 
aneuploidia pareceu alterar el equilíbrio genético menos que 
aros, de modo que los indivíduos que poseen ciertas condi- 
ciones aneuploides pueden sobrevivi r hasta el nacimiento y 
aün después. Estos indivíduos presentan un conjunto de sin- 
tomas -un sindrome- característico dei tipo de aneupioidía. 
„os trastornos genéticos causados por aneupioidía se pueden 
diagnosticar antes dei nacimiento por medio de anâlisís íe ta- 
les (Fig, 14-17), 


Sindrome de Dowji (tiisomia 21) 



Un trastorno con aneupioi- 
día. el sindrome de Down. 
afecta a alrededor de uno 
de cada 700 ninos nacidos 
en los Estados Unidos (fig. 
15-15), Por Lo general, este 
sindrome es el resultado de 
un eromosorna 21 adicio- 


a Fig, 15-15. Sindrome de Down. La nina exhibe los rasgos faciaies 
zaracterísticos dei sindrome de Down. El cariotipo presenta trisomía 21, 
3 causa más común de este trastorno. 


nah cie modo que cada célula dei cuerpo condene un total de 
47 cromosomas. À me nado el sindrome de Down se denomi- 
na trisomía 21 debido a que las células son irisómicas para el 
eromosorna 21. El sindrome incluye rasgos faciales caracte- 
rísticos, baja estatura, defectos cardíacos,, susceptibilidad a 
las infecciones respiratórias y retraso mental. Adeniãs, los 
indivíduos con sindrome de Down son proclives a padecer 
leucemia y enfermedad de Alzheimer. Au n que, en promedio, 
las personas con sindrome de Down lienen una vida más 
corta que lo normal, algunos alcanzan la mediana edad o 
más* La mayoría presenta un desarrollo sexual incompleto y 
es estéril. 

La írecuencia dei sindrome de Down aumenta con la edad 
de la madre. Mientras que el trastorno se produce en solo el 
0,04% de Los ninos nacidos de mujeres menores de 30 anos, 
el riesgo asciende ai 1,2 5% para ias madres de 30 a 35 anos y 
es aún mas elevado en madres mayores. Debido a su riesgo 
relativa mente alto, las mujeres embarazadas que superan los 
35 anos son candidatas para realizar análisis fe tales que inves- 
tigan la trisomía 21 en el embrión, La correi ación dei síndro- 
ine de Down con la edad materna todavia no se ha explicado. 
La mayoría de los casos se originan por no disyunciõn duran- 
te la meiosis 1 y algunas mvestigaciones senalan una anormalí- 
dad dependi ente de la edad en un pum o de control de la 
meiosis que normalmente retrasa la anafasc hasta que todos los 
dnetocoros se encuentren adhe ridos al huso (como eí punto 
de control de la fase M dei ciclo celular mitótico; véase capí- 
tulo 12). Las trisomías de algunos otros cromosomas también 
aumentan su incidência de acuerdo con la edad materna, si 
bien los reeién nacidos que padeceu estas trisomías autosómi- 
cas rara vez sobre vi ven mucho tiempo. 

Aneupioidía de los cromosomas sexuales 

La no disyunciõn de los cromosomas sexuales produce una 
varie dad de condiciones aneuploides. La mayoría de ellas per- 
turbaria menos el equilíbrio genético que las afeccíones aneu- 
ploides que comprometeu a los autosomas. Esto puede deberse 
a que el eromosorna Y lleva relativamente poços genes y porque 
las coplas adicionales dei eromosorna X se vuelven in activas 
como corpúsculos de Barr en las células somáticas, 

Alrededor de uno cada 2 000 nacidos vivos es un varou con 
un eromosorna X adicional, es decir, un XXY. Las personas 
con este trastorno, llamado sindrome de Klínejelíer, tienen órga- 
nos sexuales masculinos, pero los testículos son anormalmente 
pequenos y el hombre es estéril. Aún cuando el eromosorna X 
adicional está inactivo, son comunes cierto agrandamiento de 
las mamas y otras características corpo rales femeninas. El indi- 
víduo afectado generalmente, tiene una inteligência normal, 
Los varo nes con un eromosorna Y adicional (XYY) no presentan 
un sindrome bien definido, pero üenclen a ser algo más altos 
que la media. 

Las mujeres con trisomía X (XXX), que aparece una vez en 
cada 1 000 nacimientos vivos, son sanas y no se pueden dis- 
tinguir de las mujeres XX excepto por el cariotipo. La monoso- 
mía X, llamada sindrome de Titrner, se produce en alrededor de 
uno de cada 5 000 nacimientos y es la única monosomia viable 
conocida en los seres humanos. Si bien, los indivíduos X0 son 
mujeres desde el punto de vista Fenotípico, son estériles porque 
sus órganos sexuales no maduran. Con tratamiento de reposi- 
ción con estrõgenos, las ninas con sindrome de Turner de sarro - 
llan las características sexuales secundarias. La mayoría tiene 
inteligência normal. 
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► Fig, 15-16, Transfocadón asodada con 
ía teu cem ia mreloide crónica (LMC), Las 

células cancerosas de todos los pacientes con 
LMC contienen un cronnosoma 22 anormal- 
mente corto, flamado cromosoma Filadélfia, y 
un cromosoma 9 anormalmente largo. Estos 
cromosomas alterados se originan a partir de 
la transfocadón mostrada aquf. 



Cromosoma 22 normal 



Translocadón 

recíproca 

► 


Cromosoma 9 translocado 



Cromosoma 

Filadélfia 


Cromosoma 22 translocado 


Trastoinos causados por cromosomas alterados 
en sh cs finei lira 

Muchas de leciones en los cromosomas humanos, incluso en 
un estado heterocigoto, causan problemas graves. Uno de estos 
síndromes, conocido como cri riu c/ttú (“síndrome dei maullido 
de gato”), se produce por una deleciõn específica en el cromo- 
soma 5, Los ninos que nacen con esta deleciõn tíenen retraso 
mental, cabeza pequena con rasgos faciales inusuales y un llan- 
to que se asemeja al maullido de un gato. Estos indivíduos, por 
lo general, fallecen durante la lactancia o a comienzos de la 
ninez. 

Otro tipo de alteraciõn estructural cromosõmica asodada 
con trastornos humanos es la translocadón, la unión de un 
fragmento de un cromosoma a otro cromosoma no homólogo, 
Las translocaciones cromosómicas se han visto implicadas en 
ciertos cânceres, entre ellas, la leucemia mieloide crônica (LMC) * 
La leucemia es un câncer que afecta a las células que dan ori- 
gen a los glóbulos blancos y, en las células cancerosas de los 
pacientes con LMC, se produce una translocadón recíproca. En 
estas células, el intercâmbio de una porción grande dei cromo- 
soma 22 con un fragmento pequeno de un extremo dei cromo- 
soma 9 produce un cromosoma 22 muy aconado, facilmente 
reconocible, llamado cromosoma Filadélfia (fig. 15-16), En el 
capitulo 19 examinaremos la forma en que este intercâmbio 
podría causar câncer 


Evahiaciòn de conceptos 


1> Más comunes que tos animales completamente poli- 
ploides son los mosaicos ppliploides, animales que son 
diploides excepto por parches de células poliploídes, 
iCómo podría originarse un mosaico tettaploíde, un 
animal con algunas células que contienen cuatro jiie- 
gos de cromosomas? 

2. Alrededor dei 5% de los indivíduos con síndrome de 
Down tienen una translocadón cromosõmica en la que 
una copia dei cromosoma 21 está adherída al cromo- 
soma 14, ^Cõmo podría esta translocadón en una 
gónada parental producir síndrome de Down en un 
nino? 

3. Explique de qué manera un gato macho podría tener 
un íenotipo carey. 

Vémse las respuestas cn d Apêndice A , 


Concepto 


Algunos p a trones de la herencia son 
excepciones de la teoria cromosómica 
estãndar 

En la secei ón anterior usted aprendíó acerca de las desvia- 
ciones anormales de los patrones comunes de la herencia cro- 
mosòmica. Finalizamos este capítulo con Ia descri pción de dos 
excepciones normales de la genética mendeliana, una que com- 
promete a los genes localizados en el núcleo y la otra que afecta 
a los genes localizados fuera dei núcleo, 

Impronta genómica 

A lo largo de nuestro estúdio de la genética mendeliana y de 
las bases cromosómicas de la herencia hemos dado por supues- 
to que un alelo específico tendrã el mismo efecto sin importar 
si fue heredado de la madre o dei padre, Ésta es ona presundón 
segura Ia mayor parte dei riempo. Por ejemplo, cuando Mendel 
cruzo plantas de guisantes con flores púrpuras con plantas de 
flores bl ancas, observó los mismos resultados sin importar que 
el progenitor de flores púqmras proporcionara óvulos o polen. 
Sin embargo, en anos recientes, los genetistas han ídentifiado 
dos a tres docenas de rasgos en los mamíferos que dependen de 
qué progenitor transmitió los ale los para esos rasgos. Esta 
variación en el íenotipo que depende de si un alelo fue hereda- 
do dei progenitor masculino o femenino se denomina impron- 
ta genómica (nõtese que el tema aqui no es el ligamíento 
sexual; la mayoría de los genes con impronta se hallan sobre 
au toso mas). 

La impronta genómica se produce durante la formación de 
los gametos y conduce al silenciamiento de un alelo de ciertos 
genes. A causa de que estos genes estãn marcados de modo 
diferente en espermatozóides y óvulos, un cigoto expresa solo 
un alelo de un gen con impronta, sea el alelo heredado de la 
madre o et dei padre. Las improntas se transmiten a todas las 
células dei cuerpo durante el desarrollo, de modo que el mismo 
alelo de un gen determinado -un alelo heredado de la, madre o 
dei padre- se expresa en todas las células de ese organismo. En 
cada generación se 'borran 5 las improntas amiguas en Ias célu- 
las productoras de gametos y los cromosomas de los gametos 
en desarrollo son marcados nuevamente de acuerdo con el sexo 
dei indivíduo. En una determinada especie, los genes con 
impronta se marcan siempre de Ia misma manera. Por ejemplo, 
un gen con impronta para la expresión dei alelo materno se 
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marca siempre para la expresión dei ale lo materno, generación 
:ras generación. 

Considere, por ejemplo, el gen para el factor de credmtemo 
rimilar a la insulina 2 uno de los pri meros genes con 

-.pronta identificados. Aunque este factor de crecimiemo es 
".ecesario para el crecimiento normal prenâtal, solo se expresa 
- - alelo paterno (fig. 15-17a). La evidencia de que el gen lgf2 
se marca al principio provino de los cruzamientos entre ratones 
de tipo salvaje con ratones enanos homocígotos para una muta- 
:iõn recesiva en el gen lgJ2. Los fenotipos de la descendencia 
fceierocigota (un alelo normal y uno mutante) eran diferentes, 
según si el alelo mutante procedia de la madre o dei padre (fig. 
15-17b). 

Qué es exactamente una impronta genómica? En xnuchos 
. isos parece ser grupos meti lo que se agregan a los nucleótidos 
:e :itosina de uno de los alelos. Esta metilaciõn puede silenciar 
: alelo de forma directa, un efecto coincidente con la evidencia 


Lromosoma 
paterno — 


C ramoso ma 
materno — 


Ateio Igf2 normal 
(expresado) 


cm 



Alelo Igf2 normal 
(no expresado) 



Ratón dei tipo salvaje 
(tamano normal) 


(a) Jn ratón dei tipo sal vaie es homociqoto para el alelo/g/2 normal. 


Alelo ígf2 normal 
(expresado) 

Paterno C ) 


i 


Materno 


Alelo ígf2 mutante 
(no expresado) 


3 




Ratón de tamano 
normal 


Alelo fgf2 mutante 
(expresado) 


Paterno C . • 


Materno 


Alelo Ígf2 normal 
(no expresado) 


3 




Ratón enano 


b) C uando un alelo Igí2 normal es heredado dei padre, el ratón 
■ete roei goto crece hasta el tamano normal. Pero cuando hereda un 
s elo mutante dei padre, el ratón heterodgoto tiene el fenotipo 
enano. 


a Fig. 15-17. Impronta genómka dei gen igf2 dei ratón. (a) En 

; : ^atones, el alefo paterno tgf2 se expresa y el materno no. (b) Los 
■ 3 eâmientos entre ratones de tipo salvaje y los homodgotas para el 
e o mutante recesivo igf2 producen descendencia heterocigota que 
7 de ser de tamano normal o enana, según cuál de los padres le trans- 
"■ :e el alelo mutante. 


de que los genes fuertemente metilados, por lo general, son itiac- 
tivos (véase cap, 19). Sin embargo, en el caso de unos pocos 
genes, la metiiación parece activar la expresión dei alelo. Éste es 
el caso para el gen Ígf2: la metiiación de una cierta secuencia dei 
DNA sobre el cromosoma paterno induce la expresión dei alelo 
lgf2 paterno. 

Se considera que la impronta genómica afecta solo a una 
pequena fracción de genes en los genoraas de tos mamíferos, 
pero la mayoría de los genes con impronta conocidos son esen- 
ciales para el desarrollo embrionário, En experimentos con 
ratones, por ejemplo, disenados para heredar ambas copias de 
cie rios cromosomas de! misrmo progenitor morían de manera 
inevitable antes de nacer, fuese el progenitor macho o hembra. 
E] desarrollo normal requerida que las células embrionárias 
tengan exact amente una copia activa —no cero ni dos- de cier- 
tos genes. La asociación de ta impronta aberrante con el desa- 
rrollo anormal y con cíertos cânceres ha estimulado el 
comienzc de numerosos estúdios sobre cómo se improntan los 
diferentes genes. 

Herencia de los genes de los orgánulos 

Aunque nuestro objetivo en este capítulo son tas bases cro- 
mosómicas de la herencia, finalizamos con una rectificación 
importante: no todos los genes de las células e uca ri o tas se 
local izan en los cromosomas nucleares ni incluso en el núcleo. 
Algunos genes se localizan en los orgánulos dei citoplasma; a 
veces T se denominan genes octranudeares. Las mitocondrias, 
como también los doroplasios y otros plãstidos vegetal es, con- 
tienen pequenas moléculas de DNA circular que llevan genes 
que codifican proteínas y RN A. Estos orgánulos se reproducen 
a si mismos y transmiten sus genes a los orgánulos bijos. 
Como los genes de los orgánulos no se distribuyen en la des- 
cendencia de acuerdo con las mismas regias que rigen la dts- 
tribucíón de los cromosomas nucleares durante la meiosís, no 
siguen la herencia meneie liana, 

El primer indicio de que exísten genes extranucleares pro- 
vino de los estúdios de Karl Correns acerca de la herencia dei 
jaspeado amarillo o blanco en las bojas de una planta verde, 
En 1909 observo que el color de la descendencia estaba deter- 
minado solo por el progenitor femenino (la fuente de las 
semtllas que germinan para dar origen a Ia descendencia) y no 
por el progenitor masculino (la fuente dei pólen), Investigaciones 
posteriores demostraron que semejantes patrones de color, o 
jaspeado, se deben a mutaciones en los genes de los plãstidos 
que controlan la pigmentación. En la mayoría de las plantas, 
un cigoto recibe todos sus plãstidos a partir dei citoplasma 
dei óvulo y ninguno dei polen, que contribuye con apenas 
algo más que el conjunto haploide de cromosomas. A medi- 
da que se desarrolla el cigoto, los plãstidos que conüenen 
genes mutames o de tipo salvaje para el pigmento se dístri- 
buyen al azar en las células hijas, El patrón de color de la boja 
exhibido por una planta depende de la proporción de piás ti- 
dos de tipo salvaje con los mutantes en sus diversos tejidos 
(fig, 15-18). 

Una herencia materna similar es también la regia para los 
genes mitocondriales en la mayoría de los animales y las plantas 
porque casi todas las mitocondrias entregadas a un cigoto pro- 
vienen dei citoplasma dei óvulo. Los produetos de la mayoría de 
los genes mitocondriales ayudan a elaborar los complejos prote- 
ínicos de la cadena de transporte de eketrones y la síntesis de 
ATP (cap, 9), Por tanto, los defectos en una o más de estas pro- 
teínas, reducen la camidad de ATP que la célula puede fabricar y 
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► Fig. 15-18. Hoja jaspeada 
de Croton dioicus. Las hojas jas- 
peadas (en tiras o con manchas) 
provienen de mutaciones en los 
genes dei pigmento localizados 
en los plástidos que, por lo gene- 
ral, se heredan dei progenitor 
materno. 



segun se ba demostrado, producen un número de trastomos 
humanos raros. Como las partes dei cuerpo más susceptibles a la 
privadón energética son el sistema nervioso y los músculos, la 
mayoria de tas enfermedades mitocondhales afectan a estos sis- 
temas, Por ejemplo, una persona con la enfermedad llamada mio- 
paíía mitocondriãt sufre debilidad, intolerância al ejercicio y 
deterioro muscular. 

Además de las enfermedades raras causadas sin duda por los 
defectos en el DNÁ mitocondrial, las mutaciones en las mito- 
condrias heredadas de la madre de un indivíduo pueden contri- 
buir por lo menos en algunos casos a la diabetes y las 
enfermedades cardíacas, como también a otros trastomos que, 
por lo general, debílitan al anciano, como la enfermedad de 
Alzheimer. En el curso de una vida, nuevas mutaciones se acu- 
mulan gradualmeme en nuestro DNA mitocondrial y algunos 


investigadores consideran que desempenan un papel importante 
en el proceso de envejecímiento nonmat. 

Dondequiera que se localicen los genes en Ia célula =en el 
núcleo o en los orgánulos cUoplasmáticos- su herencia depende 
de la replicaciõn exacta dei DNA, el material genético. En el pró- 
ximo capitulo aprenderá cómo se produce esta reproducción 
molecular. 


Evaluación dc conceptos 


1. La dotadón genica,, el número de copias de un gen, es 
importante para el desarrolto apropiado. Identifique y 
describa dos procesos que ayuden a establecer la dosís 
correcta de ciertos genes 

2. Los cruzamientos recíprocos entre dos variedades de 
prímula, A y B, produjo los siguientes resultados; hem- 
bra A x macho B — * descendencia con todas las hojas 
verdes (no jaspeadasX Hembra B x macho A des- 
cendencia con hojas jaspeadas. Explique estos resulta- 
dos. 

3. Los genes mitocondriales son esenciales para el metabo- 
lismo energético de las células, pero los trastomos 
mitocondriales causados por mutaciones en estos genes, 
por 3 o general, no son I et ales, -Por qué no? 

Vêànse lús vespucstas en d Apénáice A. 


Revisión dei capítulo 



La herencia mendeliana tiene sus bases físicas en el 
comporta iniento de los cromo som as 

A princípios dei siglo xx, vários investigadores propus ieron que 
los genes se local izaban en los cromosomas y que cl comporta- 
miento dc los cromosomas durante ia meios is explicaba las leyes 
de segregado n v r dc distribución independicnic dc Mcndel 
(pp. 274-275), 

Evidencia experimental de Morgan: mvesrígflcíÓJi cientifica 
(p. 276). El de sc ub ri miento de Morgan de que la iransmisiún 
dei cromo soma X en Drosophíla se correlaciona con la herencia 
dei rasgo dei color de ojos fue la primeia evidencia sólida que 
indicaba que un gen específico se asocia con un cromosoma 
específico. 


Concepio 


Los genes ligados tienden a heredarse juntos porque 
se focalizai! unos cerca de oiros eu eJ mismo 
cromosoma 

Formas en que cl ligamicnto afecta a l a herencia: invesfigacíòn 
cienti fica (pp, 277-278), Cada cromosoma tiene ciemos o mites 
de genes. Se d ice que están ligados los genes de un mismo cromo- 
soma cuyos ate Los se encuentran tan próximos que no se distribu- 
yen de forma independiente. Los ale los de los genes no ligados 
están sobre cromosomas separados o Lan alejados sobre el mismo 
cromosoma que se distribuyen de forma independiente. 

Recombinación genética y ligamiento (pp. 278-279). La des- 
cendencia recombinante muestra nuevas combmaciones de rasgos 
heredados de los dos padres. A causa de la distribución inde pen- 
di eme de los cromosomas y de la fertilizatión al azar, los genes no 
ligados presentan una frecuencia de recombinación dei 50% Aún 
con emrecruzamientos entre cromáiides no hermanas durante la 
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primera divísión meíõtica, los genes ligados tienen frecuendas de 
recorahinaeión menores de! 50%. 

Desarrollo de mapas de liga miemos usando datos dc rccom- 
binacíón: mvesjfgadoti den ffji ca Êpp* 279-281). Los genetistas 
pueden deducir el orden de los genes en un cromosoma y Ias dis- 
tancias relativas entre ellos a partir de las Frecuendas de reeombina- 
cíón observadas en los cruzam j em os genéticos. En general, cuanto 
más alejados se encuentren los genes en un cromosoma. más pro- 
bable es que se separen durante el entrecmzamiento . 


Conçepto 


Los genes ligados al sexo exhiben patrones 
de herencia únicos 

I Las bases cro mos o micas de) sexo (pp, 282-283), El sexo de un 
organismo es un carácter fenotípico heredado generalmente deter- 
minado, por la presencia o la ausência de cierLos cromosomas. Los 
seres liumanos y otros mamíferos tienen un sistema X-Y en el que 
el sexo notmalmente es determinado por la presencia o la ausência 
dei cromosoma Y. Se encuentran sistemas diferentes de determina - 
dôn dei sexo en aves, peces e insectos. 

Herencia de genes ligados al sexo (pp, 283-284), Los cromoso- 
mas se xu ales poseen aígunos genes de rasgos que no se telacionan 
con la diferendadon entre macho y hembra. Por ejemplo, en el 
cromosoma X existen ale tos recesivos que causan ceguera para los 
colores, hemofilia y distrofia muscular de Duche nne. Los padres 
transmiten estos ale los ligados al sexo a Lodas sus hijas pero no a 
sus híjos. Cualquier varõn que herede un único alelo recesivo liga- 
do al sexo de su madre expresará el rasgo. 

Tnactivadón dei cromosoma X en las hembras de los mamífe- 
ros (p. 284). En las hembras de los mamíferos, uno de los dos cro- 
mosomas X de cada célula se inactiva al azar durante d desarrollo 
embrionário temprano. Si una hembra es bete roei gota para un gen 
determinado localizado sobre d cromosoma X, exhibúã un mosaico 
para ese carácter, expresando d alelo materno Ia milad de sus eélu- 
las y la otra milad el paterno. 


C oncepto 


Las alteracioiies dei numero o de la estnictura de los 
cromosomas causan algunos trastornos genéticos 

> Número anormal de cromosomas (pp. 285-286) Se puede produ- 
. ir aneüploidia cuando un gameto normal se une con uno que contie- 
ne dos copias o ninguna de un cromosoma en particular como 
resultado de una no disyunción durante la meiosis. Las células dd 
esgoto resuLtante tienen una copia adicional de ese cromosoma (triso- 
mía) o les falta una (monosomía). La poíiploidiá, en la que existen más 
de dos juegos completos dc cromosomas, puede originarse a partir d.e 
una 3io disyunción compleLa durante la formación de un gameto. 

> Alteracioiics de la eslructura cromosòmica (pp. 286-287). La 
ruptura cromosòmica puede dar origen a va nos reordenamientos. 

La perdida de un fragmento deja al cromosoma con una deledón; 
en ocasiones, el fragmento desprendido vudve a fijarse a 3 mismo 
cromosoma en una orieniación diferente, para produir una inver- 
5ión; o se pega a un cromosoma homólogo y produce una duplica- 
ción; o a un cromosoma no homólogo para ocasionar una 
translocaeión. 

> Trastornos humanos debidos a alter aciones cromosómica s 

pp. 287-288). Los câmbios en el número de cromosomas por 
_-_Iula o en la estruetura de cromosomas indhiduales pueden afec- 
tar al feno tipo. Semej antes a Ite raciones causan el síndrome de 
Down (por Io general, debido a la t ri som ia dei cromosoma 21), 

• certos cânceres a soei a d os con transi ocadones c m mos ó micas y 
otros trastornos humanos. 


Conçepto 


Algunos patrones de la herencia son excepciones de 
la teoria crontosomica estándar 

Lm pronta genómica (pp. 288-289). En los mamíferos, los efeetos 
feno U pi cos de der tos genes dependen de qué alelo se hereda de la 
madre y cuàl dei padre. Las improntas se Forman durante la pro- 
duceión de gametos, con e! resultado de que un alelo (materno o 
paterno) no se expresa en la descendência, Actua Imente, se sabe 
que la mayoría de los genes con impronta desempenan un papel 
importante en el desarrollo embrionário. 

Herencia de los genes de los orgánulos (pp. 289-290), La 

herencia de los rasgos controlados por los genes que se encuentran 
en las mitocondrias y los cloroplastos depende solamente dei pro- 
genitor femenino porque el citoplasma deí cigoto proviene dei 
óvulo. Algunas enferme d ades que afee tan al sistema nervioso y a 
los músculos son causadas por defectos en los genes mitocondriales 
que impiden que las células sintetiza n suficiente ATE 


EVALUACIÓN DE CONDCIMIENXOS 


Problemas de genética 

1 . Un hombre con hemofilia (una enfermedad recesiva ligada al sexo) 
tiene una hija con fenotipo normal. Ésta se casa con un hombre 
que es normal para el rasgo. ^Cuál es la probabdidad de que una 
hija de esta pareja sea hemofílica? iy de que un hija sea hemofílico? 
Si la pareja tiene cuatro hijos, <>cuál es la probabilídad de que los 
cuatro nazean con hemofilia? 

2. La distrofia muscular seudohipenrófica es un irastomo hereditário 
que causa deterioro gradual de los músculos. Se observa casi exdusi- 
v amente en los ninos n ácidos de padres aparentemente normal es y, 
por lo general, con I leva a la muerte a principies de la segunda década 
de vida, (-Este trastomo es causado por un alelo dominante o recesivo? 
■ S u herencia está ligada al sexo o es au toso mica? <-Cómo Io sabe? 
Explique por qué casi nunca se observa este trastomo en las ninas. 

3. El daltonismo (imposibilidad para diferenciar el color rojo dei 
verde es causado por un ateio recesivo ligado al sexo. Un hombre 
con daltonismo se casa con una mujer de Vision normal cuyo padre 
tenia también dicho trastomo. iCuál es la probabilídad de que ten- 
gan una hija con la enfermedad? ^Cüál es la probabilídad de que el 
primer hijo la tenga? (Nota; las dos preguntas tienen una pequena 
diferencia). 

4. Una mosca de la fruta dei tipo salvaje (heterodgota para el color 
gris dei cuerpo y para las alas normales) se aparea con una mosca 
negra con alas vesrigiales. La descendencia tiene la siguiente distn- 
bución fenotípica: tipo salvaje, 778; negra-vestigial, 785; negra-nor- 
mal, 158; gris-vesiigial, 162, çCuál es la frecuencia de 
recombinación entre estos genes para el color dei cuerpo y el tama- 
no de Ias alas? 

5. En otro cruzamiento, una mosca de la, fruta dei tipo salvaje (hetero- 
cigota para el color gris dei cuerpo y para los ojos tojos) se aparea 
con una mosca de la fruta negra con ojos purpuras. La descenden- 
cia es la siguiente: tipo salvaje, 721; negra -púrpura, 751; gris- púr- 
pura, 49; negra -rojo, 45. ^Cuál es la frecuencia de recombinación 
entre estos genes para el color dei cuerpo y et color de los ojos ? De 
acuerdo con la informadón dei problema 4, ^què moscas de la 
fruta (genotipos y feno tipos) debenan cruzarse para determinar la 
secuencia de los genes dei color dei cuerpo, el ta mano de las alas y 
el color de los ojos en el cromosoma? 
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s y preguntas de autoevaluadòn. 








6. íQué patrón de herencia llevaría a un gene Lista a sospechar que 
un trastomo hereditário dei metabolismo celular se debe a un gen 
mitocondrial defectuoso? 

7. Las mujeres nacidas con un cromosoma X adicional (XXX) están 
sanas y no se distlnguen por su feno tipo de las mujeres XX nor- 
males, ^Cuãl es una explicàdón posibie para este hallazgo? ^Cómo 
podría probar esta explícacióft? 

8. Determine la secuencía de los genes a lo largo de un cromosoma 
sobre la base de las siguientes frecuenrias de recombinación: A-B, 8 
unidades de mapa, A-C, 28 unidades de mapa; A-D, 25 unidades de 
mapa; B-C, 20 unidades de mapa; B-D, 33 unidades de mapa. 

9. Suponga que los genes A y B están ligados y se hallan separados 
por 50 unidades de mapa, Un animal he te roei goto para ambos 
toei se cruza con uno homocigoto recesivo también para ambos 
loci, iQué porcentaje de la descendenda presentará feno tipos ori- 
ginados por em re cruzam tentos? Si usted no supiera que los genes 
A y B estaban ligados, £cómo interpretaria los resultados de este 
cruzam íento? 

10. Una sonda espacial descubre un planeta habitado por criaturas 
que se reproducen con los mismos patrones hereditários observa- 
dos en los seres humanos, Tres caracteres feno típicos son la altura 
(T = alto, t = enano), el apêndice celaiico (A = antenas, a = sin 
amenas) y la morfologia nasal (S - hocico hacia arriba, s = hocico 
hacia abajo), Puesto que las criaturas no son “inteligentes,” los 
científicos terrestres son capaces de efectuar algunos experimentos 
de cruzarníemos controlados, utilizando vários heterocigotos en 
cruzamientos de prueba. Para los heterocigotos altos con antena la 
descendeneia es: altos-antena, 46; enanos-antena, 7; enanos-sin 
antena, 42; altos-sín antena, 5, Para Los heterocigotos con antena y 
hocico hacia arriba, la descendeneia es: antena-hocio hacia arriba, 
47; amena-hodeo hacia abajo, 2; sin antena-hodeo hacia abai o, 

48; sin antena-hodeo hacia arriba, 3. Calcule las frecuenrias de 
recombinación para ambos experimentos, 

IL Empleando la información dei problema 10 se realizo después un 
cruzamiento de prueba con un hete roei goto para Ia altura y la 
morfologia nasal. La descendeneia es: alto-hocico hacia arriba, 40; 
e nano -hocico hacia arriba, 9; enano-hocico hacia abajo, 42; alto- 
hocico hacia abajo, 9. Calcule la frecuencia de recombinación a 
partir de esLos datos; luego mil ice su respuesta dei problema 10 
para determinar Ia secuencia correcta de los tres genes ligados. 

12. El locus para el tipo sanguíneo ABO se ha localizado en el cromo- 
soma 9. Un padre que tiene sangre dei tipo AB y una madre que 
tiene sangre dei tipo 0 tienen un hijo con Lrisomia 9 y grupo san- 
guíneo A. Utilizando esta información, ^puede decir en qué padre 
se produjo la no disyunción? Explique su respuesta 

13. Dos genes de una flor, uno que controla los pé tal os azules (B) con- 
tra los blancos (b) y otro que controla los estambres redondos (R) 
contra los ovales (r), están ligados y se encuentran separados por 
10 unidades de mapa. Después de cruzar una planta homocigota 
azul-oval con una homocigota blanca -redonda, la progenie resul- 
tante F x se cruza con plantas botnoci gotas bl ancas-oval es y se 
obtienen 1 000 descendiemes. iCuãnias plantas espera de cada 
uno de los cuatro feno tipos? 


14. Para obtener datos de recombinación para un gen a, que se 

encuentra sobre el cromosoma de la figura 15-8. usted planea cru- 
zamientos de Drosophila . El gen a tiene frecuenrias de recombina- 
ción dei 1 4% con el locus de alas vesrigiales y dei 26% con el de 
ojos marrones. i Donde se localiza a en et cromosoma? 

Véanse ias respuestas en el Apêndice A. 



Como hemos visto, se considera que el entrecmzamiento, recombina- 
ción. es ventajoso desde el pum o de vista evolutivo porque este proceso 
entremezcla de manera continua los alelos genéticos en combinaciones 
nuevas, Sin embargo, algunos organismos, han perdido el mecanismo 
de recombinación, mientras que, en otros. ciertos cromosomas no se 
recombinan. £Qué factores cree usted que pueden favorecer la redue- 
ción de niveles de recombinación? 


I Problemas científicos 

Recuerde Ia figura 15-5, en la que las hembras dihibridas F se origina - 
ron a partir de un cruzamiento entre las moscas parentales (P) con 
genotipos b + vg + vg+ y } ? b V g vg. Ahora imagine que obtiene hem- 
bras F, cruzando dos generaciones P de moscas diferentes: b + b + vg vg 
X b b vg + vg* 

a. iCuál será el genotipo de sus hembras F,? ^Es el mismo que e! de 
las hembras F, de ia figura 15-5? 

b. Dibuje los cromosomas de ias hembras e indique la posición de 
cada a leio. ^Son las mismas que para las hembras F de la figura 
15-5? 

c. Sabiendo que la distancia entre estos dos genes es de 17 unidades 
de mapa, prediga las proporciones fenotípicas que obtendrá de un 
cruzamiento. ^Serán las mis mas que en Ia figura 15-5? 

d. Dibuje los cromosomas de tas generaciones P, Fj y F, (como se hizo 
en la figura 1 5-6 para d cruzamiento de la Figura 15-5) y muestre 
Ia forma en que esta d is posición de alelos en la generación P con- 
duce, a través de los game tos F,, a las proporciones fenotípicas 
observadas en las moscas F 2 . 


Ciência, tecnologia y socieciad 

Al rede dor de uno de cada S 500 nífios y una de cada 2 500 ninas 
nacen con un cromosoma X frágil, en el que un extremo cuelga dei 
resto dei cromosoma porun hilo delgado de DNA. Esta anormalidad 
causa retraso mental. Difieren las opiniones acerca de si se debe inves- 
tigar a los ninos con trastornos de aprendizaje analizando el cariotipo 
para detectar un cromosoma X frágil, Algunos autores sostienen que 
siempre es mejor conocer ta causa dei problema de modo de que se 
pueda prescribir una educación especializada para este trastorno; otros 
argumentan que relacionar una causa biológica especifica con una dis- 
capacidad para el aprendízaje estigmatiza al nifio y limita sus oportu- 
nidades, ^Qué opina usted? 
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UNlDAD TRES 


Genética 



A Fig. 16 - 1 . Watson y Crick con su modelo dei D NA. 


Conceptos clave 


16-1 E1DNA es e! material genético 

16-2 Muchas proteínas actúan al unísono en la 
repíicación y la reparaciõn de! DNA 


Panorama general 


I Instrucciones para el funciona miento 

I de la vida 

E n abril de 1953, James Watson y F rands Crick conmovie- 
ron al mundo científico con un sofisticado modelo de 
doble hélice para la estructura dei ácido desoxirribonu- 
Jeico o DNA, La figura 16-1 muestra a Watson y Crick admi- 
rando su modelo de DNA, que construyeron con hojalata y 
alambre, En los últimos d ncuenia anos, su modelo ha evotucio- 
I nado desde una nueva propuesta hasta convertirse en un icono 

de la biologia moderna. El DNA, la esencia de la herencia, es la 
molécula más famosa de nuestro li empo. Los factores de la heren- 
cia de Mendel y los genes de Morgan en los cromosomas estãn, 
en r ealidad, compuestos por DNA. Desde el punto de vista quí- 
mico, su legado genético es el DNA que contienen los 46 cro- 
•u o som as que usted heredó de sus padres. 

Entre todas las moléculas de la naturaleza, los ácidos nucleicos 
: únicos en su capacidad de dirigir su propia repíicación a par- 
ar de monomeros. En efecto, la semejanza de la descendencia a sus 
padres tiene su base en la repíicación precisa dei DNA y en su 
iransmisión de una generación a la siguiente. La Lnformaciõn here- 
I ditaria está codificada en ei lenguaje químico dei DNA y reprodu- 
uda en todas las células de nuestro cuerpo, Este programa dei 
J NA es el que dirige el desarrollo de nuestros rasgos bioquímicos, 
•-.atómicos, fisiológicos y en cierta medida, de nuestro comporta- 
miento, En este capítulo usted aprenderá de qué manem los bió- 
cgos dedujeron que el DNA era el material genético, la forma en 
_ ue Watson y Crick descubrieron su estructura v como las células 

i — 


Concepto 


El DNA es el material genético 

Áctualmeme, hasta los ni nos de la escuela han o ido h ah lar de! 
DNA y los científicos lo manipulan de forma habitual en el labo- 
rai ori o y lo emplean para cambiar las características heredables 
de las células. A príncipios dei siglo xx, sin embargo, la ídentifi- 
cación de las moléculas de la herencia se vislumbraba como un 
desafio muy difícil para los biólogos. 

La ínisqueda dei material genético: 

investigar íòii c ientifica 

Cuando el grupo de T. H. Morgan demostro que los genes 
se locaiizaban en los cromosomas (descrito en el capítulo 15), 
los dos componentes químicos de los cromosomas -el DNA y 
las proteínas- se comi rtie ron en candidatos para ser el mate- 
rial genético. Hasta la década de 1940, el argumento para las 
proteínas parecia más sólido, en especial desde que los biólo- 
gos las habían reconocido como una clase de macromoléculas 
con gran heterogeneidad y especifiddad de funciones, reque- 
ri miemos esenciales para el material hereditário. Además, se 
sabia poco acerca de los ácidos nucleicos, cuyas propiedades 
físicas y químicas parecían demasiado uniformes como para 
explicar la multitud de rasgos específicos heredados exhibidos 
por cada organismo. Esta visiõn se modifico gradualmente, a 
medida que se obtentan resultados inesperados a partir de los 
experimentos con microorganismos. Al igual que los trabajos 
de Mendel y Morgan, un facior clave para determinar la íden- 
tidad dei material genético fue la elecciõn de organismos de 
experimemación apropiados. El papel dei DNA en la herencia 
se resolvíõ, en prime ra instancia, a través dei estúdio de las 
bactérias y de los vinis que los infectan, que son bastante más 
simples que las plantas de guisantes, las moscas de la fruta o 
los seres humanos, En esta sección estudiaremos el material 
genético. 
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Figura 16-2 

iPuede transferirse el rasgo genético de patogenicidad 
entre las bactérias? 

EXPERIMENTO i 


Las bactérias de J a cepa J '5 J ' (smooth, lisa en inglês) de Streptococcus pneu- 
moniae son patógenas porque tienen una cápsula que las protege dei sistema de defensas dei ani- 
mal, Las bactérias de la cepa JJ FT ( rough „ rugosa en inglês) carecen de Ia cápsula y no son 
patógenas. Fredenck Griffith inyectó a los ra tones con las dos cepas como se muestra abajo: 


Células S vivas 
(control) 



RESULTADOS 






Ratón rmierto 



Células R vivas 
(control) 


Células S destruidas Mezda de células S 
por calor (control) destruídas por calor 

células R vivas 






Ratón sano 


Ratón sano 




Ratón muerto 




Se encuentran 
células S vivas 
en la muestra de 
sangre 


ÍNCLüSIÓh 


Griffith concluyó que las bactérias R vivas habían sido transformadas en 
bactérias S patógenas por una sustanda hereditária desconocida a partir de las células S 
muertas. 


Evtdciidfis âe que e\ DNA puede 
transformar las bactérias 

Podemos rastrear el deseubrimiento de! 
papel genético dei DNA Hasta 1928. 

Frederick Griffith, un oficial médico britâni- 
co, sc encontraba estudíando al Streptococus 
pneumonia ? , una bactéria que causa neu- 
monía en los mamíferos. GrifTith Lenia dos 
cepas (variedades) de la bactéria, una 
patógena (causante de enfermedad) y otra 
no patógena (inofensiva). Se sorprendió al 
encontrar que cuando destruía las bacté- 
rias patógênas con calor y luego mezdaba 
los restos celulares con bactérias vivas de 
la cepa no patógena, algunas de eílas se 
convertí an en patógenas (fig. 16-2), 

Ademãs, este nuevo rasgo de patogenici- 
dad se heredaba por todos los desc en- 
chentes de las bactérias transformadas, Era 
evidente que algún compuesto químico 
de las células patógenas muertas eausaba 
este cambio heredable, si bien no se cono- 
cía la identidad de la sustancia. Griffith 
llamó transformación al fenómeno, defi- 
nido ahora como una modificadõn en el 
genotipo y el fenotípo debido a la asirni la- 
do n de DNA externo por una célula (este 
uso de la palabra transformación no debc 
eonfundirse con la conversión de una 
célula animal normal en una célula cance- 
rosa, explicado en el capítulo 12). 

El trabajo de Griffith fue la base de una 
invesügadón de catorce anos de la iden- 
tidad de la sustanda transformadora por 
el baaeriólogo noiteamericano Oswald 
Avery Avery purifico diversos tipos de 
moléculas a partir de bactérias patógenas 
destruidas por calor y luego intento trans- 
formar las bactérias no patógenas vivas 
con cada tipo. Solo el DNA funciono. 

Final mente, en 1944, Avery y sus colegas 
Madyn McCarly y Colin MacLeod anunciaron que el agente 
transformador era el DNA. Su deseubrimiento fue recibido con 
interés, pero con considerable escepti cismo, en parte, porque se 
creia que las proteínas eran mejores candidatas para constituir el 
material genético. Adernas, muchos biólogos no estaban conven- 
cidos de que los genes de las bactérias fueran similares en com- 
posición y función a los de los organismos más complejos. Pero 
la razón más importante por lo que perduraba la duda era que se 
conocía muy poco acerca dei DNÀ. 

Evidencias de que el DNA vira I piuvfe programar 
a las cehilas 

Los estúdios de un vírus que infecta a las bactérias proporcio- 
no evidencias complementarias de que el DNA era el material 
genético. Los virus son mucho más simples que las células. Un 
virus es poco más que DNA (o a veees RN A) encerrado en una 
cubierta protectora, que, a menudo, es simplemente una proteí- 
na. Para reproducirse, un virus debe infectar una célula y hacer- 
se cargo de su maquinaria metabólica. 

Los virus que infectan las bactérias son utilizados ampl ia- 
mente por los investigadores como herraniientas de la genética 


molecular. Estos virus se denominan baeieriófagos (que signi- 
fica “que comen bactérias”) o fagos (fíg, 16-3). En 1932, Alfred 
Hershey y Manha Chase realizaron experimentos que revelaron 
que el DNA es el material genético de un fago conocido como 
T2. Éste es uno de los muchos fagos que infectan a Escfrmdiia 
coli (E COÍ0, una bactéria que normal me me vive en el intestino 
de los mamíferos. En ese momento, los biólogos ya sabían que 
T2, como muchos otros virus, es ta ba to tal mente compuesto por 
DNA y proteína. Tambíén sabían que el fago T2 podia convertir 
con rapidez una E. coli en una fábrica productora de T2 que 
liberaba muchas copias cuando se rompia la célula. De algún 
modo, 12 podia reprogramar a su célula huésped para piodudr 
virus. Pero, ;qué componente virai -proteína o DNA- era el res- 
ponsable? 

Hershey y Chase respondieron a esta preguma ideando un 
experimento que demostro que, en realidad, solo uno de los 
dos componentes de T2 entra en la célula de E coli durante la 
infecdón (fig. 16-4). En la preparación de su experimento utí- 
lizaron dilerenLes isótopos radiactivos para marcar el DNÀ y la 
proteína dei fago. Primero cultivaron T2 con E. coli en presen- 
cia de azuire radioactivo. Como la proteína, pero no el DNA, 
contiene azuire, los átomos radiactivos eran incorporados solo 


294 UNIDA d tres Genética 





E 

ÍZ 

o 

o 


â Fig, 16-3, Virus infectando una céíula bacteriana, El 12 y los 

- gos empareníados se unen a la célula huésped e inyectan su material 
poético (MET coloreada). 


en Ia proteína dei fago. Lu ego, de modo similar, se mar caba el 
DNA de un lote separado de T2 con átomos de fósforo radio- 
activo; debido a que casi todo el fósforo dei fago se encuentra 
en su DNA, este procedhniento deja la proteína sin marcar. En 
el experimento se perniitió que los lotes de 12 con proteínas y 
DNA marcados infectaran muestras separadas de células de E\ 
coíi no radioactivas. Poco t después dei comienzo de la infec- 
ción, los cultivos se mezcJaron en una batidora para despren- 
der cualquier parte de los fagos que permanecieran fuera de las 
células bacterianas. Luego se centrifugaron las muestras, for- 
zando a las células bacterianas a formar un precipitado en el 
fondo de tos tubos de centrífuga, pero permitiendo que los 
lagos libres y las partes de estos, que son mãs lige r as, perma- 
necieran suspendidos en el líquido o sobrenadame. Los cientí- 
ficos midieron emonces la radioactividad en e! precipitado y en 
el sobrenadame, 

Hershey y Chase encontraron que cuando las bactérias 
habían sido infectadas con lagos T2 que contenían proteínas 
marcadas con radioactividad, la mayoría de la radioactividad 


Figura 1S-4 


EXPERIMENTO 


Ei material genético dei fago 12 s DNA o proteína? 


En su famoso experimento de 1952, Alfred Hershey y Martha Chase utilizarem azufre y fósforo radioactivo para rastrear a la 
nroteína y al DNA, respectiva mente, de ios fagos T2 que infectaban las células bacterianas. 










Fagos marcados con 
radioactividad se mezelan 
con bactérias. Los fagos 
infectan las células bacterianas. 


Fago 

Célula bacteriana — 


-o te 1 : los fagos crede ron 

con azufre radioactivo 
P 5 5) f que se 
incorporó en la 
proteína dei fago 

(mfc 



Se agitan en una batidora Se centrifuga la 

para separar los fagos que estan meztla de modo que las 
fuera de las bactérias 
de las células bacterianas. 

Cubterta proteica- 


Proteína ( 0 cápside) vacía 
radioactiva 


DNA 





bactérias forman un 
precipitado en el fondo 
dei tubo de ensayo. 


■v 

DNA dei fago 


d Se msde la 
radioactividad 
en el precipita- 
do y en el 
líquido, 

Radioactividad 
(proteína dei 
fago) en el líquido 

í S* 

V r\ 


Centrifugación 



■DMA radioactivo 


Lote 2; Los fagos crecieron 
con fósforo 
radioactivo pP), 
que se incorporó 
en el DNA dei 
fago (azul). 


Tf 



Precipitado (células 
y contenidos bacterianos) 


Centrifugación 



Precipitado 


Radioactividad 
(DNA dei fago) 
en el precipitado 


RESULTADOS 


Las proteínas dei fago permanederon fuera de las células bacterianas durante fa infección, mientras que el DNA def fago 
entro en las células. Cuando se cuítivaron, las células bacterianas con DNA radioactivo dei fago liberaron fagos nuevos con algo de fósforo 
'■adioactivo. 


CONCLUSIÓN 


Hershey y Chase conduyeron que el DNA, no fa proteína, actúa como el material genético dei fago T2. 


capítulo 16 Bases moleculares de la he renda 295 


se hallaba en el sobrenadame que contenía partículas de] fago 
(pero no bactérias). Este resultado sugeria que la proteína dei 
lago no entraba en las células huésped. Pero cuando las bacté- 
rias habían sido infectadas por fagos que contenían DNA mar- 
cado radio activa mente, la mayoría de la radioactividad se 
encontraba en el precipitado que contenta a las bactérias hués- 
ped. Este resultado sugiriõ que el DNA dei fago entra ba en las 
células huésped. Además , cuando estas bactérias se pasaban al 
medio de cultivo, Ia iníección seguia su curso y E. toíi libera- 
ba íagos que contenían algo dei fósforo radioactivo. 

Hershey y Chase concluyeron que el DNA dei vírus se 
inyectaba dentro de la célula huésped durante la iníección 
dejando fuera a la proteína. El DNA ínyectado aporta la infor- 
maciõn genética que determina que las células produzcan 
DNA y proteínas vi raies nuevas, que se ensamblan en vírus 
nuevos. Así s el experimento de Hershey y Chase proporciono 
una evidencia poderosa de que los ácidos nucteicos, en lugar 
de las proteínas, constituyen el material hereditário, al menos 
para los virus. 


la he renda. A princípios de la década de 1950, la disposición de los 
enlaces co valentes en un polímero de ácido nudeico e st aba bien 
establecida (fig. 16-5) y los investigadores se concentra ron en 
descubrir la estructura tridimensional dei DNA. Entre los cientí- 
ficos que trabajaban en el problema estaban Li nus Pauiing, en 
Califórnia, y Maurice Wilkíns y Rosalínd Franklín, en Londres. 
Sin embargo, los primeros en dar la respuesta correcta fueron dos 
científicos que eran relativamente desconocidos en aquella 
época: el norteamericano James Warson y el inglês Francis Crick, 
La breve pero famosa relacion social que resolvió e! enigma 
de la estructura dei DNA comenzó después de que Watson via- 
jara a la Universidad de Cambridge, donde Crick estaba esiu- 
díando la estructura de las proteínas con una técnica llamada 
cristalografia de rayos X (fig. 5-24). Mientras visitaba el labora- 


Bqueteto de 
azúcar-fosfato 


Bases 

nitrogenadas 


Evidencias complementarias de que e\ DNA es el material 
genética 

Del laboratorio dei bioquímico Erwin Chargaff procedieron 
evidencias ulteriores de que el DNA es el material genético. Ya 
se sabia que el DNA es un polímero de nucleótidos, integrado 
cada uno de ellos por tres componentes: una base nitrogenada 
(que contíene nítrógeno), un azúcar pentosa 11 amado desoxírri- 
bosa y un grupo fosfato (fig, 16-5). La base puede ser adenina 
(A), timina (T), guanina (G) o citosina (C). Chargaff analizó la 
composición básica dei DNA de vários organismos diferentes. 
En 1947 comunico que Ia cOmposición dei DNA varia de una 
especie a otra. Por ejemplo, el 30,3% de los nudeóitdos dei 
DNA humano ti ene la base A. mientras que el DNA de una bac- 
téria E co/i tiene solo el 26,0% de A. Esta evidencia de la diver- 
sidad molecular entre las espedes, que se suponía ausente en el 
DNA, hizo de éste un candidato más creíble como material 
genético. 

Chargaff encõntrõ también una regularidad particular en Ias 
proporciones de nucleõtídos dentro de una única especie. En el 
DNA de cada especie que estúdio, el número de adem nas era 
aproximadamente igual al número de Liminas y el de guaninas 
al de ckosinas. En el DNA humano, por ejemplo, las cuatro 
bases estaban presentes en estos porcentajes: A = 30,3% y T = 
30,3%; G = 19,5% y C = 19.9%. Las equivalências entre el 
número de bases A y I y el número de bases G y C para cuaT 
quier especie determinada se conocieron como las regias de 
Chargajj , Las bases para estas regias quedaron sín explicación 
hasta el descubrimiento de Ia doble hélice dei ADN. 

Otra evidencia circunstancial era compatible con el hecho 
de que el material genético en los eucanomes era el DNA. Antes 
de la mitosis, una célula eucarionte duplica exactamente su 
contenido de DNA y 5 durante este proceso, el DNA se distribu- 
ye en partes iguales en las dos células hijas, También, en una 
especie determinada, un conjunto diploide cie cromosomas 
tiene el doble de DNA que uno haploide. 

Construcdón de un modelo estructural de DNA: 

invest igaei ó n cient ífica 

Una vez que la mayoria de los biólogos se convenderon de 
que el DNA era el material genético, el desafio consistió en el 
modo en que la estructura de éste podia explicar su papel en 
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A Fig, 16-5. Estructura de la cadena de DNA* Cada nudeótido 
(monómero) se compone de una base nitrogenada (T, A, C o G), el 
azúcar desoxirribosa (azul) y un grupo fosfato (a ma ri lio). El fosfato de 
un nudeótido se une al azúcar dei siguiente y forma un "esqueleto" 
de fosfato y azúcares alternados desde la que se proyectan las bases. 
La cadena de poiinucleótidos tiene direccionalidad, desde el extremo 
5' (con el grupo fosfato) hacia el extremo 3' (con el grupo -OH), 5' y 
3 1 se refieren a los números asignados en los carbonos dei anílío dei 
azúcar. 
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a) Rosalind Franklin (b) Fotografia de Franklín dei DNA 

mediante difracción de rayos X 


▲ Fig, 16-6, Rosalind Franklin y su foto de difracción por rayos 
x dei DNA. Franklin, una cristalografa de rayos X, tornó ia foto que uti- 
id.ron Watson y Crick para deducir la estruetura de doble hélice dei 
DNA. Franklin muhó de câncer en 1958, cuando tenía solo 38 anos. Su 
:: ega Maurice Wilkins recibió el Prêmio Nobel en 1962 junto con 
atson y Crick, 


■ no de Maurice Wilkins en el Kings College de Londres, Watson 
una imagen de difracción con rayos X dei DNA oh lenida por 
na colega de Wilkins, llamada Rosalind Franklin (fig. 16-6a). 


Las imâgenes producidas por la cristalografia de rayos X no son 
en reaüdad fotografias de las moléculas. Los puni os y las man- 
chas de ia figura 16-6b fueron produddos por los rayos X 
diíractados a medida que pasaban a través de las fibras alinea- 
das dei DNA purificado, Los crista logmfistas emplean equacio- 
nes matemáticas para tradudr estos palro nes en informaciõn 
acerca, de las formas tridimensionalcs de las moléculas y Watson 
se hallaba familiarizado con los tipos de pa trones que producen 
Ias moléculas heíicoidales. Con un sola mirada a la foto de la 
difracción dei DNA por rayos X de Franklin, no solo le dijo que 
el DNA era helicoidal en su forma sino que también le permiti ó 
deducir la anchura de la hélice y el espado entre las bases nitro- 
genadas. La anchura de la hélice sugeria que estaha construída 
por dos cadenas, en oposición al modelo de ires cadenas que 
Linus Pauling había propuesto reci entemente, La presencia de 
dos cadenas es responsable dei término ah ora familiar de doble 
hélice (fig. 16*7). 

Watson y Crick comenzaron a construir modelos de doble 
hélice que fueran compatibles con las medidones efeemadas con 
los rayos X y lo que se sabia sobre la química dei DNA, Tras leer 
un informe anual que resumia el Lrabajo de Franklin supieron a 
partir de sus condusiones que los esqueletos de azúcar- fosfato se 
encontraban en el exterior de la doble hélice. Esta disposición era 
atractiva porque colocaba las bases nitrogenadas relativamente 
hidrófobas en el interior de la molécula y por tanto, alojadas de 
la soludón acuosa circundante. Watson construyó un modelo 
con las bases nitrogenadas enfrentadas en el interior de la doble 



(b) Estruetura química parcial 


(c) Modelo tridimensional 


3,4 nm 


0,34 nm 


a) Características prmcipales de la 
estruetura dei DNA 
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A Fig, 16-7* La doble hélice, (a) Las ' cintas" 
:e este diagrama representar los esqueletos de 
azucardosfato de las dos cadenas de DNA. La 
'i ce es "dextrógíra", curvada hacia la dere- 
: Las dos cadenas se sostienen juntas por 
~edio de enlaces de hidrógeno (líneas puntea- 


das) entre las bases nitrogenadas, que se 
encuentran apareadas en el interior de la doble 
hélice, (b) Para mayor daridad se muestran las 
dos cadenas desenrolladas en esta estruetura 
química parcial, Nótese que las cadenas son 
antiparalelas r lo que significa que está n orienta- 


das en direcciones opuestas. (c) El apiíamiento 
estrecho de los pares de bases está claro en este 
modelo de ordena dor Las atraedones de Van 
der Waals entre Sos pares api lados desempenan 
un papel fundamental en el mantenimiento de 
la unión de la molécula. 
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hélice (fig. 16-7), Se puede imaginar esta disposíción como una 
escalem de cuerdas con peldanos rígidos. Las cuerdas laierales 
son los equivalentes de los esqueletos de azúcar- fosfato y los peb 
danos represeman los pares de bases nitrogenadas. Ahora imagi- 
ne la esc al era retorcida en espiral. Los d atos de los rayos X de 
Franklin indicaban que la hélice realizaba un giro completo cada 
3,4 nm de su longimd, Con las bases separadas cada 034 n m, 
existen diez capas de pares de bases, o peldanos de ia escalera, 
en cada giro de la hélice. 

Las bases nitrogenadas de la doble hélice estãn apareadas en 
combmaciones específicas: adenina (A) con ti mina (T) y guanina 
(G) con ciiosina (C), Watson y Crick descubrieron esta caracte- 
rística clave dei DNA, pri nci palme n te, por ensayo y error, Al 
principio, Watson imagino que ias bases se apareaban con sus 
iguales; por ejemplo, A con Á y C con C; pero este modelo no sc 
ajusta ba a los d a tos de los rayos X, que sugeria que la doble héli- 
ce tenía un diâmetro uniforme. ;Cuãl es. el requerimiento incom- 
patible con el aparearmemo de las bases con sus iguales? La adenina 
y la guanina son purinas, bases nitrogenadas con dos anillus 
orgânicos. Por otra parte, la citosina y la li mi na pertenecen a la 
familia de las bases nitrogenadas conocida como pirimidinas, 
que nenen un anillo simple. Asi, las purinas (A y G) son doble de 
anchas que las pirimidinas (C y T). Un par punna-purina es inuy 
ancho y un par pmmidina-pirimidina es muy estrecho para 
explicar el diâmetro de 2 nm de ia doble hélice. Sin embargo, el 
apareamiento de una purma con una pirimidina, da como resul- 
tado un diâmetro uniforme: 



Purina + purína: muy ancho 


Pirimidina + pirimidina: muy estrecho 


Purina + pirimidina: anchura compatible 
con los datos de los rayos X 
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k Fig, 16-8. Apareamiento de bases en el DNA. Los pares de bases 
nitrogenadas se mantienen juntos en una doble hélice de DNA por 
medio de enlaces de hidrógeno, como se muestra aqui. 


tánica Naiure,* El artículo comunicaba su modelo molecular 
para el DNA: la doble hélice, que se ha convertido desde enton- 
ces en el símbolo de la biologia molecular, La belleza dei mode- 
lo radicaba en que la estmctura dei DNA sugeria el mecanismo 
básico de su replieacióiL 


Watson y Crick razonaron que debe haber una especificidad 
adicional clel apareamiento dictada por la estmctura de las bases. 
Cada base ti ene grupos químicos lateral es que pueden formar 
enlaces de hidrógeno con su acompahante apropiado: la adenina 
puede formar dos enlaces de hidrógeno con timina y solo coo 
ümina; la guanina forma tres enlaces de hidrógeno con citosina 
y sol o con citosina. En esencia, A se aparea con I y G se aparea 
con C (fig, 16 - 8 ), 

El modelo de Watson y Crick explicaba las bases de las regias 
de Charga lí. Donde Ia cadena de la molécula de DNA tenga una 
A, la cadena complementaria tendrá una T, Y una G en una cade- 
na se aparea siempre con una C en la cadena complementa ria . 
Por tanto, en el DNA de cualquier organismo, la cantidad de 
adenina es igual a la cantidad de Limina y la de guanina a la de cito- 
sina. Si bíen las regias de apareamiento de bases dietan la com- 
bínación de bases nitrogenadas que forman los “peldaftos ÍL de la 
doble hélice, no restríngen la secuencia de nucleóudos a lo largo 
de cada cadena de DNA. La secuencia lineal de las cuatro bases 
puede variar de íncontables manetas y cada gen tiene un orden 
único o secuencia de bases. 

En abril de 1953, Watson y Crick sorprendieron al mundo 
científico con un artículo sucinto de una página en la revista bri- 


Cvaluaeión de conceptos 


1, iCó mo se produjo ia transformadõn bacteriana en el 
famoso experimento de Griffith (fig, 16-2)? 

2. En el experimento de Hershey y Chase con el virus bac- 
teiiano T2, ^qué h abria ocurrido si la proteína fuera el 
material genético? 

3, Una mosca tiene Los si guiem es porcentajes de nueleó ti- 
dos en su DNA: 273% A; 27,6% T; 22,5% G y 22,5% C. 
‘Cómo detnuestran estos números las regias de Chargaff? 

4. iCómo explico el modelo de Watson y Crick las bases de 
las regias de Chargaff? 

V canse tas respuestas en el Apêndice A. 


"J. D. Watson. y E H, C, Crick: 'Molecular Stmcture ofNucleic Acids: À Struaure 
for Peoxynucteic Arids”. Nátufe 171 (1953): 738. 
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Concepto 


Muchas proteínas actúan al unísono 
en la replicación y la reparación 
dei DNA 

La relación entre estmctura y función se manifiesia en Ia doble 
-: .:ce La idea de que existe un apareamiento específico de las bases 
' rogenadas en el DNA fue el soplo de inspiradón que condujo a 
.:'.ion y a Crick a Ia doble hélice correcta. Al núsmo tiempo com- 
endieron el significado funcional de tas regias dei apareamíemo 
.■ases. Fínalizaron su artículo clásico con esta declaración irõni- 
. . "No nos ba p asado inadvertido el hecho de que el apareamien- 
' específico que hemos propuesto supere de inmediaio un posible 
rzecanisniG de copia para e! material genético ', En esta sección 
conoeerá los princípios básicos de la replicación dei DNA, 
. mo también algunos detalles imponantes dei proceso. 

El principio básico: apareamiento de bases 
a una cadena molde 

En un segundo artículo, Watson y Crick enunciaron su hipóte- 
s acerca de como se replica ei DNA: 

N u estro modelo para el ácido desoximboiiucleico es, en efecto, 
in par de moldes o plamillas, cada una de las cuales es comple- 
mentaria a la otra. Imaginamos que antes de Ia duplicación se 
rompen los enlaces de hidrógeno y las dos cadenas se desenro- 
:Ian y se separan. Entonces, cada cadena actúa como un molde 
para la lormadón sobre si misma de una nueva cadena acompa- 
ri. ante, de modo de que, finalmente, tendremos dos pares de 
ordenas donde antes leníamos solo una. Adernas, la secuencia 
de los pares de bases se habrã duplicado con exactitud.* 


*“ H L.. Crick y j. D. Watson, 'The Complementary Structure of 
'^Tibonucleic AekT. Pmc Roy. Soc (A) 223 (1954): 80. 


La figura 16-9 ilustra la idea básica de Watson y Crick. 
Para que sea mas fácil de seguir, mostramos solo una sección 
corta de la doble hélice desenro liada. Observe que si usted 
cubre una de las dos cadenas de DNA de la figura 16-9a, aún 
puede determinar su secuencia de bases en función de la cade- 
na descubierta y aplicando las regias dei apareamlento de bases. 
Las dos cadenas son complementarias; cada una almacena la 
informacion necesaría para reconstruir la otra. Guando una 
célula copia una molécula de DNA, cada cadena sirve como 
molde para ordenar ios nucleótidos en una nueva cadena com- 
plementaria. A medida que los nucleótidos se alinean a lo largo 
de la cadena molde de acuerdo con las regias dei apareamíemo de 
bases, se unen para formar las nuevas cadenas. Donde había 
una molécula de DNA de cadena doble al comienzo dei proce- 
so, pronto hay dos, cada cual una réplica exacta de Ia molécu- 
la "parental”, El mecanismo de copia es análogo a utilizar un 
negativo fotográfico para confeccionar una imagen positiva 
que, a su vez, se puede emplear para elaborar otro negativo y 
asi sucesi vámente. 

Este modelo de replicación dei DNA quedo sin comprobar 
durante vários anos después de Ia publlcación de su estmctura. 
Los experimentas requeridos eran simples en concepto, pero 
difíciles de realizar El modelo de Watson y Crick predíce que, 
cuando se replica una doble hélice, cada una de las dos molé- 
culas hijas tendrá una cadena vieja, derivada de la molécula 
parental y una nueva. Este modelo semíconservador se puede 
distinguir de un modelo de replicación conservador, en el que 
la molécula parental, de algún modo, se reconstmye después 
dei proceso (esto es, se conserva). En un tercer modelo, llama- 
do el modelo dispersivo, las cuatro cadenas dei DNA que se 
producen en la replicación tíenen una mezcla dei DNA nuevo y 
el viejo (fíg. 16-10) Si bien los mecanismos para Ia replicación 
dispersiva o conservadora dei DNA no son fãciles de compro- 
bar, permaneci eron como posibil idades hasta que pudieron 
desechârse. Por último, a fines de la década de 1950, Matthew 
Meselson y Franklin Stahl idearon experimentos que proba ron 
las ires hipótesis. Sus experimentos sus tenta ron el modelo 
semíconservadoT de la replicación dei DNA, como predijeron 
Watson y Crick {fjg* 16-11). 



(a) La molécula parental tíene 
cos cadenas complementarias 
:e DMA. Cada base se aparea 
mediante un enlace de hidró- 
zeno con su companera 
específica, A con T y G con C. 



(b)EI primer paso en la replica- 
ción es la separa ción de las 
dos cadenas de DNA. 



(c) Cada cadena parental sirve 
como un molde que determr 
na el orden de los nudeóti- 
dos a lo largo de una cadena 
complementaria nueva. 



(d) Los nucleótidos están conecta- 
dos para formar los esqueletos 
de azúcar-fosfato de las cade- 
nas nuevas. Cada molécula 
"hija" consta de una cadena 
parental y una cadena nueva. 


â Fíg. 16-9- Un modelo de replicación dei 
DNA: el concepto básico. En esta simplificadón 
- a desenrolado un segmento corto dei DNA 
j na estmctura que se parece a una escalera. 


Las barandillas correspondeu a los esqueletos de 
azúcar-fosfato de las dos cadenas dei DNA; los 
peida nos son los pares de bases nitrogenadas. Las 
formas simples simbotizan las cuatro d ases de 


bases. En azul oscuro se representa la cadena de 
DNA presente en la molécula parental: en azul 
claro se representan los nucleótidos libres y el 
DNA recián sintetizado. 
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Primera Segunda 

Célula parental replica dó n replicación 

(a) Modelo conservador. 

Las dos cadenas 
parental es se reasocían 
después de servir 
como moldes 
para las cadenas 
nuevas, restau- 
rando de esta 
manera ia doble 
hélice parental. 



(b) Modelo semi- 



conservador 

Las dos cadenas 
de la molécula 

parental se se- j 

/ /A/> < 

X 

paran y cada í\V'*/í / 

una actúa como ^ \ 



un molde para 
la síntesis de 
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cadenas comple- 
mentarias nuevas. 
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(c) Modelo 
dispersivo. 

Cada cadena 
de ambas 
moléculas hijas 
contiene una 
mezda de DNA 
viejo y recién 
sintetizado. 
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A Fig. 16-10. Tres modelos alternativos de replicación dei DMA, 

Los segmentos cortos de la doble hélice simbolizan aqui ei DNA dentro 
de una célula. A partir de una célula parental, seguimos al DNA duran- 
te dos generactones de células -dos ciclos de replicación- Et DNA 
recién sintetizado es azul claro. 


E3 principio básico de la replícadón dei DNA es simple y 
minucioso, Sin embargo, el proceso real implica cierta gimnasiá 
bioquímica complicada, como veremos ahora. 


Replicación dei DNA: en detalle 

La bactéria E. coli tiene un solo cromosoma de alrededor 4,6 
millones de pares de nudeótidos, En un medio ambiente favora- 
ble, una célula de E. coli puede copiar todo su DNA y dividirse 
para formar dos células hijas genéticamente idênticas en menos 
dc una hora. Cada una de las células de un ser humano contiene 
46 moléculas de DNA en su núcleo, una larga molécula doble 
helicoidal por cromosoma, En total representa alrededor de 6 000 
millones de pares de bases o más de mil veces más DNA que el 
que se encuentra en una célula bacteriana. Si imprimi eram os 


Figura 16-11 

La replicación dei DNA r ^sigue 
el modelo conservador, sem i conservador 
o de dispersiòn? 

EXPERIMENTO 


Matíhew Meselson y Frankün Stahl cultivaron 
bactérias de la especie E. coli durante varias generaciones en un 
medio que contenía precursores de nudeótidos marcados con un 
isótopo pesado dei nitrógeno, }5 N, Las bactérias íncorporaron el 
nitrógeno pesado en su DNA. Luego, estos científicos traslada ron 
las bactérias a un medio que tenía solo 14 N, et isótopo más ligero y 
común dei nitrógeno. Cualquier DNA nuevo que sintetizaran las 
bactérias seria más ligero que el parental elaborado en el medio 
con 15 M, Meselson y Stah! pudieron distinguir el DNA de diferentes 
densidades centrifugando el DNA extraído de las bactenas. 


Bactérias 
cultivadas en 
un medio que 

rnn+ienes itf 




contiene 
1S N 


RESULTADOS 


Muestra de 
DNA centrifugada 
después de 20 min 
(después de la 
primera replicación) 



© Bactérias 
transferidas a 
un medio que 
contiene 

14 n 


-X 






o Muestra de 
DNA centrifugada 
después de 40 min 
(después de ía 
segunda 
replicación) 


A Menos 
denso 



Más 

denso 


Las bandas en estos dos tubos de centrifugadón representan los 
resultados de centrifugar dos muestras de DNA dei recipiente dei 
paso 2, una muestra tomada después de 20 minutos y otra des- 
puás de 40 minutos. 


CONCLUSIÔN 


Meselson y Stahl conduyeron que la replica- 


ción dei DNA sigue el modelo semiconservador al comparar sus 
resultados con los predichos por cada uno de los tres modelos de 
la figura 16-10. La primera replicación en el medio con 1J N produjo 
una banda de DNA híbrido ( 15 N- 14 N), Este resultado elimina ei 
modelo conservador. Una segunda replicación produjo tanto DNA 
híbrido como ligero, un resultado que elimina el modelo dispersivo 
y sustenta el modelo semiconservador 

Primera replicación 


Segunda replicación 


Modelo 

conservador 


■ 










Modelo 
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XV' > 
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dispersivo 



J/W X 
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símbolos de una letra para estas bases (A t G, C y T) en el tama- 
no de las letras que a hora usted está leyendo, las 6 000 millones 
d : bases de míormaeión de una célula humana diploide llenari- 
m alrededor de 1 200 libres tan gruesos como éste. Aun así, una 
éluia Larda solo unas pocas horas en copiar todo este DNA. Se 
d-; gra la replicadón de esta enorme cantidad de informadón gené- 
v :a con muy pocos errores, solo cerca de uno cada 10 000 mi 11o- 
res de nucleótidos, La copia dei DNA es notable en su velocidad 
pnecisión. 

lãs de una docena de enzimas y otras proteínas partidpan en 
a replicadón dei DNA. Se conoce mucho mas acerca de como 
unciona esta “maquinaria de replicadón” en las bactérias que en 
5 cucariontes. Deaeribiremos los pasos básicos dei proceso 
:r. ei caso de E coli, excepto cuando se afirme lo contrario. Lo 
. ue los científicos han descubierto sobre la replicadón dei DNA 
.7 los eucarionies sugiere, sin embargo, que la mayor parte dei 
rroceso es futidamentalmente similar en el caso de los proca- 
n ntes y los eucarionies. 

Origenes de la replicadón 

La replicadón de una molécula de DNA comienza en sítios 
. . tales llamados origenes de replicación. El cromosoma 
■ .menano, que es circular, tiene un origen único, un tramo de 
DNA con una secuencia de nucleótidos específica. Las proteí- 
nas que inician la replicadón dei DNA reconocen esta secuen- 
se fíjan ai DNA, separando las dos cadenas y abriendo una 
‘rurbuja” de replicación. La replicadón dei DNA progresa enton- 
s en ambas direcciones hasta que se copia la molécula entera 
g 18-14). En contraste con un cromosoma bacteriano, un 
. mosoma eucariome puede tener demos o aun miles de ori- 
:.nes de replicación. Se forman burbujas de replicación mülti- 
r es que eventual mente se fusionan, acelerando, de este modo. 
copia de las moléculas de DNA muy largas (fig. 16-12), 


Como en las bactérias, la replicación dei DNA eucarionte avan- 
za en ambas direcciones desde cada origen. En cada extremo de 
una burbuja de replicación hay una horquilla de replicación, 
una región en forma de Y donde están credendo nuevas cade- 
nas de DNA. 

Elotigarion de la cadena nueva de DNA 

La elongación de una cadena nueva de DNA en la horquilla de 
replicadón se catalíza por enzimas denominadas DNÀ polime- 
rasas. A medida que los nucleótidos individuales se alinean con 
nucleótidos complementarias a lo largo de la cadena molde de 
DNA, la DNA polimerasa los ariade, uno a uno, ai extremo en 
crecimiento de la nueva cadena de DNÀ, La velocidad de elon- 
gación es de alrededor de 500 nucleótidos por segundo en las 
bactérias y 50 por segundo en las células humanas. En E coíi par- 
ticipan en la replicación dos DNA polimerasas diferentes: la DNA 
polimerasa 111 y la DNA polimerasa L La situacíón en los euca- 
riontes es más complicada, habiendo ai menos 1 1 DNA polime- 
rasas diferentes; sin embargo, los princípios generales son los 
mismos. 

Cada nudeótido que se anade a una cadena de DNA en crecí- 
miento es, en realidad, un nucleõsido tri fosfato, esto es, un 
nucleósido (un azúcar y una base) con tres grupos fosfato. Usted 
ya conoce una molécula de este ripo, el ATP (adenosina tri fosfa- 
to; figura 8-8). La única diferencia entre el ATP dei metabolismo 
energético y el nucleósido tri fosfato que proporciona adenina at 
DNA es el azúcar, que es desoxirribosa en los monómeros dei DNA 
y nbosa en el ATP Como el ATP, los monómeros tri fosfato uti- 
lizados para la síntesis de DNA son quimicamente reactivos, en 
parte, porque sus restos tnfosfato Lienen un grupo inestable de 
cargas negativas. A medida que cada monómero se une al 
extremo en crecimiento de una cadena de DNA, pierde dos gru- 
pos fosfato como una molécula de pírofosfato ©-© ( . La hídró- 


_a replicación comienza en sitios 
específicos donde las dos cadenas 
zarcntales se separan y forman ias 
burbujas de replicación 


:: _as burbujas se extienden lateralmente, 
a medida que la replicación progresa 
en ambas direcciones. 


E /entual mente, las burbujas de 
eplicadón se fusionan y se completa 
a sintesis de las cadenas hijas. 




Dos moléculas hijas de DNÀ 



s i En los eucarionies, la replicación dei DNA comienza en muchos sítios fb) En esta microfotografía se observan 

a lo largo de la cadena gigante de DNA de cada cromosoma. tres burbujas de replicadón a lo largo 

dei DNA de una célula cultivada de 
hámster chino (TEM). 

a Fig. 16-12. Origenes de replicación en los eucarionies. Las flechas rojas indican el movimiento de las horquíílas de replicación y, de esta mane- 
3 la dirección general de la replicación dei DNA dentro de cada burbuja. 
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► Fíg. 16-13. Jncorporación de un ntrcleó- 
tido a una cadena de DNA. La DNA polime- 
rasa catalíza la íncorporaciôn de un nudeósido 
trifosfato al extremo 3 ' de una cadena de DNA 
en crecimiento. 


lisís posterior dei pirofosfato a dos molé- 
culas de fosfato inorgânico © i es la reac- 
ción exergónica que impulsa la reacción 
de polimerizaciõn (fig. 16*13). 

Elongación an tipa ral ela 

Como hicimas notar a lo largo de este 
capítulo, los dos extremos de una cadena 
de DNA son diferentes (fig. 16-5), 
Ademãs, las dos cadenas de DNA en una 
doble hélice son and paralelas, lo que sig- 
nifica que se orienian en direcciones 
opuestas una de otra (fig. 16-13). Es evi- 
dente que las dos cadenas nuevas formadas 
durante la replicacion dei DNA también 
deben ser antipara leias a sus cadenas 


Cadena nueva Cadena molde 

Extremo 5 Extremo 3' Extremo 5 r 3 ‘ end 




Fosfato 


"V 

Nudeósido 

trifosfato 


Ext ré mo 5 ' 


Extremo 3 f 


DNA polimerasa 


^ ► 

Pirofosfato 

\ 

2 ®, 



molde, 

éCómo afecta la estructura amiparalela de la doble hélice a 
la replicaciõn? Las DNA poli me rasas agregan nucleótidos solo 
al extremo 3 libre de una cadena de 
DNA en crecimiento, nunca al extremo 
5’ (fig. 16-13), De este modo, una cade- 
na de DNA nueva se puede alargar solo 
en la direeción 5" — > 3\ Con esto en 
mente, examinemos una horquiíla de repli- 
cación (fig, 16*14). A lo largo de una 
cadena molde ia DNA polimerasa III (abreviado DNA pol III) 
puede sintetizar una cadena complementaria de forma conti- 
nua por medio dei alargamiento de la cadena nueva en la 
direeción obligatoria 5 T 3\ La DNA pol 111 se acomoda sim- 
plememe en la horquiíla de replicaciõn sobre la cadena molde 
y agrega nucleótidos de forma continua a la cadena comple- 
mentaria a medida que la horquiíla pro- 
gresa, La cadena de DNA sintetizada por 
medio de este mecanismo se llama hebra 
adelantada. 

Para elongar la otra cadena nueva de 
DNA en la direeción obligatoria 5' — > 3\ 
la DNA pol 111 debe actuar a lo largo de 
la otra cadena molde en direeción contra- 
ria a la horquiíla de replicaciõn. La cade- 
na de DNA sintetizada en esta direeción se denomina hebra 
retrasada. * En contraste con la hebra adelantada, que se alar- 
ga continuamente, la hebra retrasada se sintetiza como una 
serie de segmentos. Una vez que la burbuja de replicaciõn se 
abre lo suficiente, una molécula de DNA pol III se adhiere al 
molde de la hebra retrasada y se aleja de la horquiíla de repli- 


La DNA poJ IN alarga Ias ca- 
denas de DNA solo en la direeción 
Si - 3' 



Cadena 

molde 


DNA ligasa 


© Una cadena 
nueva, la hebra 
adelantada, 
se puede alargar 
continuamente 
5' -* 3' a medida 
que progresa la hor- 
quifla de replicaciõn. 

© La otra cadena 

nueva, la hebra retrasada, 

debe crecer en 

una direeción 

global 3-* 5' 

mediante el 

agregado 

de segmentos coríos, los 
fragmentos de Qkazaki, 
que crecen en dírec- 
ción 

(numerados aqui en ef 
orden en el 
que fueron 
sintetizados), 

© La DMA 
ligasa une 
fos fragmentos 
de Qkazaki 
formando 
un enlace entre sus 
extremos libres. Esto 
produce una 
cadena continua. 


*La sfntesLs de la hebra adelantada y de la hebra retrasada se producen de forma 
simultânea y a la misma vdocidad Se la Mama hebra retrasada porque su sinte- 
se retrasa ligcramente en relaciõn con Ia si n te sis de la hebra adelantada; cada 
fragmento nuevo no puede comenzar hasta que se haya expuesto una cantidad 
suficiente de molde en la horquiíla de replicaciõn. 


1 Direeción general de la replicaciõn 

A Fig, 16-14, Síntesis de las hebras adelantadas y retrasadas 
durante la replicaciõn dei DNA. La DNA polimerasa III (DNA pol III) 
está estrechamente asocíada con una proteína que rodea a la doble 
hélice recién sintetizada Nótese que los fragmentos de Qkazaki en rea- 
lidad son mâs largos que los que se muestran aqui. En esta figura repre- 
sentamos solo cinco bases por fragmento para mayor simplicidad. 
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zacióru para sintetizar un segmento corto de DNA. A medida 
que crece la burbuja se puede elaborar oiro segmento de la 
hebra retrasada de una manera similar Csios segmentos de la fibra 
I rasada se llaman fragmentos de Okazaki. en honor al cientí- 
fico japonês que los descubrió. Los fragmentos tienen de 1 000 
3 2 000 núcleo tidos de longitud en E. coíi y de 100 a 200 en los 
-eucariontes. Gira enzima, la DNA ligasa, finalmente une (liga) 
d esqueleto de azúcar- fosfato de los fragmentos de Okazaki y 
forma una cadena de DNA nufeva. 


Prepamción de la sintesis de DNA 

Las DNA poli me rasas no pueden iniciar la sintesis de un 
polinucleótido; solo pueden anadir nucleõtidos al extremo 3' 
de una cadena ya existente que está apareada con las bases de 
Ia cadena molde o plamilla (fig. 16-1 3 V La cadena de nucleõ- 
idos inicial es un segmento corto llamado cebador. Los ccba- 
dores pueden estar compuestos de DNA o RN A (la otra clase 
de ácido nucleico) y cuando se inicia la replicación dei DNA 
Lu lar, el cebador es un segmento corto de RNA con un extre- 
mo 3’ disponibte. Una enzima denominada primasa puede 
comenzar una cadena dc RNA desde ei principio. La primasa 
une los nucleõtidos de RNA de a uno por vez y sintetiza un 
cebador comp! ementário de la cadena molde en eí lugar donde 
se produdrá la inidadón de la nueva cadena de DNA (los 
.ebadores tienen por lo general de 5 a 10 nucleõtidos de 
argo). Luego T la DNA pol 111 anade un nucieótido de DNA al 
extremo 3' dei cebador RNA y continua agregando nucleõtidos 
la cadena de DNA en crecimiento de acuerdo con las regias 
dei aparearmemo de bases. 

Solo se requiére un cebador para que la DNA pol III comien- 
:e a sintetizar la cadena adelantada. Para sintetizar la cadena 
retrasada, sin embargo, cada fragmento de Okazaki debe cebar- 
-e por separado (fig. 1605). Otra enzima, la DNA pol ime rasa 
I DNA pol 0, sustituye los nucleõtidos de RNA de los cebado- 
res con versiones de DNA, anadiéndolos uno a uno sobre e! 
extremo 3' dei fragmento de Okazaki adyacente (fragmento 2 
en la figura 16-15). Pero la DNA pol 1 no puede unir el nucle- 
Jtido final de este segmento de DNA de reemplazo al primer 
nucieótido de DNA dei fragmento de Okazaki cuyo cebador 
acaba de ser reempiazado (fragmento l de la figura 16-15). La 
DNA ligasa realiza esta tarea, uniendo el esqueleto de azúcar- 
i os fato de todos los fragmentos de Okazaki en una cadena con- 
tinua de DNA. 


Otras proíciMíis que participou eu ín replicación dei DNA 

Hasta ahora usted conoce tres clases de proteínas que acLú- 
an en la sintesis dei DNA: las DNA pol ime rasas. Ia ligasa y la 
primasa. También participan atros tipos de proteínas, entre 
el las, la helicasa, la to poiso me rasa y las proteínas de unión a 
cadenas únicas. La helicasa es una enzima que desenrolla la 
doble hélice en la horquilla de replicadòn y separa tas dos 
cadenas paren tales para que estén dispo nibles como cadenas 
molde. Este desenrollamiemo genera un enrollamiento más 
tenso y tensíõn por delante de la horquilla de replicación y la 
lupoisomerasa ayuda a aliviar esta tensión. Después de que la 
helicasa separa las dos hébras parentales, las moléculas de la 
proteína de unión cadena simple se unen a las cadenas desa- 
p areadas dei DNA para estabilizarias hasta que sirvan como 
moldes para la sintesis de nuevas cadenas complementarias, 

El cuadro 16-1 y la figura 16-16 resume n la replicación 
dei DNA. Estúdielas con detenimiento antes de continuar 


o La primasa une ío$ nucfeó- 




Cadena 

molde 


tidos de RNA formando un cebador 


© La DNA pol II! anade 
nucleõtidos de DNA al 
cebador y forma un 
fragmento de Okazaki. 



@ Después de alcan- 

zar e! cebador siguien- 

te (no se muestra), la 

DNA pol III se de $\ j rende 
3 





I 

© La DNA pol I reem- 
plaza el RNA con DNA y 
lo anade al extremo 


© Después de cebar el segundo frag- 
mento, la DNA pol Hl agrega nucleó- 
tidos de DNA hasta que akanza - 
el primer cebador y se desprende, I 


0 La DNA ligasa forma 
un enlace entre el DNA rnás 
nuevo y el DNA adyacente 
dei fragmento 1. 


@ Ahora, la hebra 
retrasada en esta regiòn 
está completa 


< Direcdón general de la replicación 

A Fig. 16-15. Sintesis de la hebra retrasada. 
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Proteína 


Helicasa 

Proteína de uniòn 
a cadena simple 

Top oi some rasa 


Función de las hebras adetantada y retrasada 

Desenrolla la doble hélice parental en la horquílla de replicactón 

Se une y estabiliza el DNA de cadena simple hasta que pueda emplearse como molde 

Corrige el ' sobreenrollamíenio ' delante de Ia horquílla de replicadón, rompiendo, girando y uniendo de nuevo las eade- 
nas de DNA 


Primas a 
DNA pol III 
DNÁ pol íi 

DNA Ugasa 


Función para ia hebra adelantada Función de la hebra retrasada 


Sintetiza un cebador de RN A simple en el extremo 5’ 
de la hebra adelantada 

Sintetiza la hebra adelantada en forma continua, 
anadiéndola al cebador 

Elimina d cebador dei extremo 5’ de la hebra adelantada 
y 3o reemplaza con DNA S anadiéndolo al extremo 
3' adyaceme 

Une el extremó 3' dei DNA que reemplaza el cebador 
al resto de la hebra adelantada 


Sintetiza un cebador de RNA en el extremo 3' de cada 
fragmento de Okazaki 

Alarga cada fragmento de dkaãaki y lo afiade a su cebador 

Elimina el cebador dei extremo 5' de cada fragmento y lo 
reemplaza con DNA para anadirlo al extremo J dd 
fragmento adyaceme 

Une los Fragmentos de Okazakt 



Horquílla de replicadón 


Primasa 


Hebra s 
retrasada 


Cebador 


Hebra 

adelantada 


.> 


— 


Parental DNA 


© la primasa comíenza ía 
síntesis dei cebador de RNA 
para el quinto fragmento 
de Okazakl 


Direcdón general de la replicadón 


DNA ligasa 


0 La heftcasa desenrolla 
la doble hélice parental 


0 Las moléculas de la pro- 
teína de unión a cadena 
simple estabílizan las cade- 
nas molde desenrolíadas. 


0 La hebra adelantada se sintetiza 
en forma continua en la direcdón 
5' — » 3" por medio de la DNA pol 


Hebra 

adelantada 


Origen de replicadón 


Hebra 

retrasada 


Hebra 

retrasada 


Hebra 

PANORAMA GENERAL adelantada 


0 La DNA pol III está completando la sín- Q La DNA pol 1 elimina el cebador dei extrefno 5' 

tesis dei cuarto fragmento. Guando alcance dei segundo fragmento, para reemplazarlo con 

el cebador de RNA dei tercer fragmento se nudeóttdos de DNA que agrega de a uno al 
disociará, se moverá hacia la horquílla de re- extremo 3' dei tercer fragmento, El reemplaza 
püçadón y anadírá nudeótidos de DNA al ex- de! último nudeotitío RNA con DNA deja el 
tremo 3' dei cebador de! quinto fragmento, esqueleto de azúcar-fosfato con un extremo 3' libre. 


0 La DNA ligasa en- 
laza ef extremo 3' dei 
segundo fragmento al 
5' def primer 
fragmento. 


A Fig. 16-16. Resumen de la replicadón 
dei DNA bacteriano, E! diagrama detallado 
muestra una horquílla de replicadón pero, 
como se indica en el diagrama de panorama 
general, la replicadón generalmente se pro- 
duce, simultaneamente en dos horquillas, 


una a cada extremo de una burbuja de replí- 
cación. Nótese en el diagrama de panorama 
general que se inicia una hebra adelantada 
por medio de un cebador de RNA (rojo), 
como con los fragmentos de Okazaki en una 
hebra retrasada. Al observar cada cadena hija 


en su total idad en el panorama general se 
puede advertir que la mitad de ella se elabo- 
ra de forma contínua como hebra adelantada 
y la otra mitad (en el lado opuesto al origen) 
se sintetiza en fragmentos como hebra retra- 
sada. 
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La maquinaria de repíicaciên dd DNA 
como iin compíejo estacionário 

Si bien es tradicional -y conveniente- representar Ias molé- 
culas de DNA polí me rasas como locomo toras que se mueven a 
io largo cie los “railes dei fenocarril” dei DNA, dicho modelo 
es inexacto en dos aspectos importantes. Primevo, las diversas 
proteínas que panicipan en la replicadón dei DNA, en reali- 
iad, forman un gran complejo único, una "maquinaria"' de 
replicadón dei DNA. Muchas interacdones proteína-proteína 
:acilitan la eficiência de esta maquinaria: por ejemplo, la helt- 
casa actúa más rapidamente ctiando está en contado con la 
primasa. Segundo, la maquinaria de replicadón dei DNA se 
encuentra proba b leniente inmóvil durante el proceso de repli- 
cación, En las células eucariontes, copias múltiples de la 
maquinaria, agrupadas, quizá, en 'Tábricas'\ pueden estar anela- 
ras en ta matriz nuclear, una trama de fibras que se extiende a 
través dd interior dei núcleo. Los estúdios recientes sustentan 
un modelo en el que las moléculas de DNA polimerasa "enro- 
bn el DNA paremal bacia adentro y expulsan moléculas de 
DNA hijas recíen temente sintetizadas. Otras evidencias sugie- 
ren que la cadena retrasada se enlaza a través dei complejo, de 
modo que cuando una DNA polimerasa completa la sintesis de un 
fragmento de Okazaki y se disocia, no debe viajar mucho para 
alcanzar el cebador para el fragmento siguieme, cerca de la 
horquilh de replicadón. El lazo que forma Ia hebra retrasada 

rmite que mas fragmentos de Okazaki sean sintetizados en 
menos tíempo, 

Corrección de pruebas y repara ción dei DNA 

No podemos atribuir Ia exactimd de la replicadón de! DNA 
solamente a la espedficidad dei apareamiento de ‘bases. Si bien 
'os errores en la molécula de DNA completa son solo uno por 
_.:da 10 000 millones de nucleótidos, los errores inciales en el 
apareamiento entre los nucleótidos que entran y los de la cadena 
molde son 1 00 000 veces más co munes: una tasa de error de uno 
en 100 000 pares de bases. Durante la replicadón dei DNA, las 
DNA poli me rasas cotejan cada nucleótido con su molde tan 
pronto como se aíiaden a la cadena en crecimiento. Al encontrar 
un nucleótido apareado de forma incorrecta, la polimerasa lo eli- 
mina y luego reanuda la sintesis (esta acción es similar a arreglar 
un error de mecanografia utilizando la tecla “borrar y luego 
.nsenar la letra correcta). 

Los nucleótidos mal apare a d os a veces evaden la corrección 
de pruebas realizada por la DNA polimerasa o apareceu después 
de terminar la sintesis, por ejemplo por dano de una base dei 
ucleótido ya existente. En la rçparadón de errores de aparea- 
miento,. las células emplean enzimas especiales para corregir los 
nucleótidos a pa veados incorrectamente. Los investigadores des- 
tacaron la importância de estas enzimas cuando encontraron que 
un defecLO hereditário en una de ellas se asociaba con una Forma 
de câncer de colon. Este defecto permitiría que se ácumularan 
errores en el DNA que causa n câncer a una velocidad más rápi- 
da de lo normal. 

El mantenimiento de la informadõn genética codificada en 
el DNA requiere repara cionés frecuentes de diversas d ases de 
danos dei DNA existente. Las moléculas de DNA están expues- 
tas de rnanera constante a agentes químicos y físicos potencial- 
mente nocivos, como comentaremos en ei capitulo 17. Los 
reactivos químicos (en el ambiente y los que se producen de 
íorma natural en las células), las emisiones radioactivas, los 
-j os X y la luz ultravioleta pueden modificar los nucleótidos 


de un modo que puede afectar a la ínformación genética codi- 
ficada, por lo general, de rnanera adversa. Ade más, las bases dei 
DNA a menudo sufren câmbios químicos espontâneos en con- 
diciones celulares normales. Por fortuna, es habitual que se 
corrij an los câmbios en el DNA antes de que se conviertan en 
mutadones autoperpetuadas. Cada célula vigiia y repara conti- 
nu amente su material genético. Dado que Ia repara ción dei 
DNA danado es tan importante para la supervi vencia de un 
organismo, no es sorprendeme que hayan evolucionado muchas 
enzimas diferentes para Ia reparadón dei DNA, Se conocen casi 
100 en E. coli y hasta ahora, se han identificado alrededor de 
130 en bs seres humanos. 

La mayoria de los mecanismos para reparar el dano dei DNA 
aprovechan su estruetura de bases apareadas. Por lo general, 
una enzima -una nueleasa- corta un segmento de la cadena 
que contiene el dano y la brecha resultante se completa con 
nucleótidos apareados de forma correcta con los nucleótidos de 
la cadena no danada. Las enzimas encargadas de llenar La bre- 
cha son la DNA polimerasa y la ligasa. Este tipo de reparadón 
dei DNA se denomina reparadón por esdsiòn de nucleóti- 
dos (fig. 16-17). 



0 Un dímero de timina 
cJistorsiona la molécula de DNA. 


o Una enzima nueleasa corta 
Ia cadena de DNA danada 



en dos puntos y se 
elimina la seccion 
danada. 

-Nueleasa 



@ La sintesis de reparadón 
por una DNA polimerasa 
completa los nucleótidos 
que faltan. 


DNA 



o La DNA ligasa selfa 
el extremo libre dei DNA 
nuevo al viejo, y completa 
Ia cadena. 


A Fig. 16-17. Reparadón dei dano dei DNA por escisíón de 
nucleótidos. Un equipo de enzimas detecta y repara el DNA danado. 
Esta figura muestra al DNA que contiene un dímero de timina, un típo 
de dano causado a menudo por la radiación ultravioleta. Una enzima 
nueleasa corta la región danada de! DNA y una DNA polimerasa (en las 
bactérias, la DNA pol !) la reemplaza con un segmento normal. La liga- 
sa completa el proceso cerrando Ia ruptura remanente en el esqueleto 
de azúcar-fosfato. 
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Una Fundem de las enzimas de reparación dei DNA de las 
células de nuestra piei es reparar el dano genético causado por 
los rayos ultravioleta de la luz dei sol. Un tipo de dano, que se 
muestra en la iigura 16-17, es la unión covalente de tas bases de 
timina que estãn adyacentes en una cadena de DNA. Estos díme- 
ros de timina determinan que el DNA se curve e interfíera con su 
replicación. El trastorno xerodermia pigmentosa, causado en la 
mayoría de los casos por un defecto en una enzima de reparación 
por escisión de nudeôtidos, re salta la importância de reparar este 
tipo de dano. Los indivíduos con este trastorno son hipersensí- 
bles a la luz det sol; las mut aciones que se producen en las célu- 
las de la piet de estas personas por efecto de la luz ultravioleta 
quedan sin corregir y causan câncer de piei. 

Replicación de los extremos de las moléculas 
de DNA 

Pese al papel fundamental que desempenan las DNA poli- 
merasas en la replicación y la reparación dei DNA, existe una 
pequena porción dei DNA de las células que estas enzimas no 
pueden replicar o reparar. Para el DNA lineal, como el de los 
crornosomas en los eucari ornes, el hecho de que una DNA poli- 
merasa pueda agregar nucleõudos solo al extremo 3’ de un 
polinudeótido preexistente produce un problema. La maquina- 
ria habitual de replicación no ofrece ninguna manera de com- 
pletar los extremos o de las cadenas hijas de DNA. Aunque un 
fragmento de Okazakí se puede comcnzar con un cebador de 
RN A unido al extremo mismo de una cadena molde, una vez 
que se elimina el cebador no puede ser reempUzado por DNA 
porque no existe extremo 3 1 donde ta DNA poli merasa pueda 
anadir nudeôtidos de DNA (fig. 16-18). Como consecuencia, 
los ciclos repetidos de replicación producen moléculas de DNA 
cada vez mas cortas. 

Los procariontes no tienen este problema porque su DNA es 
circular (sin extremos), pero, ^qué sucede con los eucari ontes? 
Las moléculas de DNA cromosómico de los eucarionies tienen 
secuenclas nucleotídicas. llamadas telómeros, en sus extremos 
(fig. 16-19). Los telómeros no contienen genes; en cambio, el 
DNA se compone de repetí ciones mú! tiples de una secuencia 
nudeotidica corta, lã unidad repetida en los telómeros humanos 
e$ t por ejemplo, la secuencia de seis nudeôtidos TTAGGG. El 
número de repeticiones en un telõmero varia desde 100 hasta 
1 000. El DNA telomérico protege a los genes dei organismo de 
ser erosio nados a través de los ciclos sucesivos de replicación dei 
DNA. Ade más, el DNA telomérico y las proteínas específicas aso- 
ciadas con él previenen de algún modo que los extremos Lamba- 
le antes de las moléculas hijas acüven los sistemas de la célula 
para controlar el dano dei DNA (el extremo de una molécula de 
DNA que es “visto” como una ruptura de la cadena doble puede 
desencadenar de otro modo vias de transducciõn de sehal.es que 
conduzcan a la detención dei ciclo o a la muerte celular), 

Los telómeros no evrtan el acortamiento de las moléculas dei 
DNA debido a ciclos de replicación sucesivos; solo posponen la 
erosión de los genes cercanos a los extremos de las moléculas 
de DNA. Como se muestra en la Iigura 16-18, los telómeros se 
vuelven más cortos durante cada ciclo de replicación, Como 
podr íamos esperar, el DNA telomérico tiende a ser más corto en 
las células somáticas en división de los indivíduos mayores y 
en las células cultivadas que se han dividido muchas veces. Se 
ha propuesto que el acortamiento de los telómeros está conec- 
tado de alguna manera con el proceso de envejecimiento de 
ci erros tejidos e incluso con el envejecimíento dei organismo en 
su totalidad. 


Extremo de tas 
cadenas 
parentales 
de DNA 



Hebra adelantada 
Hebra retrasada 


Ultimo fragmento 

A 




Fragmento prévio 

A 


Cebador de RN A 


Hebra retrasada 



5e elimina el cebadoi 
pero no se puede 
reemplazar con DNA 
porque no hay extre- 
mo 3 J disponible para 
la DNA polimerasa 


Eíiminación de los cebadores 
y reemplazo con DNA cuando 
está disponible un extremo 3' 



1 Segundo ciclo 
de replicación 


* 



Hebra retrasada nueva 5 f | 
3 * 


7 r 

■ I 



J Ciclos de replicación 
posteriores 


Moléculas hijas más 
y más cortas 


A Fig. 16-18. Acortamiento de los extremos de las moléculas de 
DNA lineal* Aqui seguimos el extremo de una cadena de la molécula 
de DNA a través de dos ciclos de replicación. Después dei primero, la 
cadena retrasada nueva es más corta que su molde. Después dei segun- 
do cicio, ambas cadenas adelantadas y retrasadas se han vuelto más 
cortas que el DNA parental original, Aunque no se muestra aqui, los 
atros extremos de estas moléculas de DNA también se acortaron. 



A Fíg. 16-19. Tefómeros. Los eucariontes tienen secuencias repetiti- 
vas, no codificantes, llamadas telómeros en los extremos de su DNA, 
marcados en estos crornosomas de ratón con una tinción anaranjada 
briüante (MO). 
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Pero, iqué sucede con las células cuyos genomas persisten 
sin câmbios desde un organismo hasta su descendencia tras 
muchas gene rac iones? Si los cromosomas de las células germi- 
nales (que dan origen a los gamelos) se volvieran más cor tos 
en cada ciclo celular, faltarían genes ésenciales en los gamelos 
que produjeran. Por fortuna, esto no ocurre: una enzima 11a- 
inada telomerasa cataliza el akrgamiento de los telõmeros en 
ias células germinales de los cucariomes y restaura, de este 
modo, la longltud original, compensando el acortamiento que 
se produce durante la replicación dei D NA.. El p roces o de akr- 
gamiento es posible por la presencia, en la telomerasa, de una 
molécula de RN A corta que sirve como molde para formar 
nuevos segmentos de telómero. La telomerasa no está activa en 
ia mayona de las células somáticas, pero su actividad en las 
células germinales mantiene la longitud máxima de los leló- 
meros en el d goto, 

El acortamiento normal de los telõmeros puede proteger a 
los organismos dei câncer, limitando el número de d v visiones 
que pueden sufrir las células somáticas. Las células de los 
tumores grandes, a menudo tíenen telõmeros in usual mente 
curtos, como se esperaria para las células que han experimen- 
tado muchas divisiones. Es de suponer que un acortamiento 
mayor las llevaria a la autodestrucción dei câncer. Curiosamente, 
algunos investigadores han detectado k actividad telomerasa 
en células somáticas cancerosas, lo que sugiere que su capaci- 
dad para estabilizar los telõmeros les permitiría subsistir. 
Muchas células cancerosas pareceu capaces de sobrellevar divi- 
s tones celulares ilimitadas, como lo hacen las cepas inmortales 


de las células cultivadas (véase cap. 12), Si la telomerasa es en 
reaiidad un factor importante en muchos cânceres, puede 
re p rese n ta r u n o bj e tív o ú t í 1 ta n t o pa r a e 1 d i agn ós li co c o m o para 
la quimioterapia. 

En este capitulo usted ha aprendido ia forma en que la repli- 
cación de! DNA proporciona las copias de los genes que los 
padres transmiten a sus descendientes. Sin embargo, no es sufi* 
ciente copiar y transmitir genes; tambíén deben expresarse. En 
el próximo capítulo examinaremos como la célula traduce la 
infomiación genética codificada en el DNA. 


Evatuación dc conceptos 


L iQué papel desempeiia ei apareamiento de bases 
complementarias en la replicación de! DNA? 

2, Identifique dos Funciones prmdpates de la DNA pol 111 
en Ia replicación dei DNA. 

3, ’Por quê es oecesaria ta DNA pol 1 para completar ía 
smtesis de una hebra adelantada? Sefiale en el cuadro 
panorama general de la figura 16-16 donde actuaria 3 a 
DNA pol 1 en k hebra adelantada superior. 

4, iHn que forma son importantes los telõmeros para 
preservar los genes en los eucaríontes? 

Vêanse lãs respmstas cn el Apêndice Á, 


Revisión dei capítulo 


RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


El DNA es el material genético 

La bus queda dei material genético: mvestrgacrori cíeftíf/ica 
(pp, 293-296). Los experimentes con bactérias y cen fagos propor- 
ciona ron 3 a p ri mera evidencia contundente de que el DNA es el 
material genético, 

Constmcción de un modelo estructural de DNA: mvestigadón 
cientifica (pp. 296-298). VVatson y Crick dedujeron que el 
DNA es una doble hélice. Dos cadenas de azücar-fosfato antipa- 
ralelas se enrollan alrededor dei exterior de la molécula; las 
bases nitrogenadas se proyeetan hacia en el interior* donde se 
unen mediante enlaces de hidrógeno en pares específicos, A con 
T y C con C. 


Concepto 


Muchas proteínas aetúan al unísono en la replicación 
y la reparación dei DNA 

El principio básico: apareamiento dc bases a una cadena 
molde (pp* 299-300). La replicación dèl DNA es semiconse rvado- 
ra: la molécula parental se desenrolla y cada cadena sirve íuego 


como un molde para la síntesis de una nueva cadena de acuerdo 
con las regias de apareamiento cie bases. 

Replicación dei DNA: en detaUc (pp. 300-305). La replicación dei 
DNA comknza en los o ri genes de replicación. Se forman horquüks 
de replicación con forma de Y en los extremos opuestos de una bur- 
buja de replicación, donde se separan las dos cadenas. La síntesis dei 
DNA se inicia en el extremo 3' dei cebador de RN A, un pol inucleó Li- 
do corto complementado 3 la cadena molde, IMS DNA pol ime rasas 
catâtízan la síntesis de nuevas cadenas de DNA„ trabajandn en la 
dírección 5 1 -» 3'. La hebra adelantada se sintetiza en forma continua 
y la hebra retrasada lo hace en segmentos conos, llamados fragmen- 
tos de Okazaki. Los fragmentos se unen por efecto de la DNA ligasa, 

Corrección de pruebas y reparación dd DNA (pp. 305-306). 
Las DNA poUme rasas corrígen el DNA recientemente sintetizado, 
susutuyendo los nucleótidos incorrectos. En la reparación de erro- 
res de apareamiento dei DNA, las enzimas de reparación corrigen 
los errores en el apareamiento de las bases. En la reparación por 
escisión de nucleótidos, las enzimas cortan y reemplazan los seg- 
mentos danados dei DNA. 

Replicación de los extremos de las moléculas de DNA 
(pp, 306-307). Los extremos dei DNA eromosõmico de los eucarion- 
tes se acortan cada vez más con cada ciclo de replicación. La presencia 
de telõmeros, secuencias repetitivas en los extremos de las moléculas 
dei DNA lineal, pospone la erosión de los genes. La telomerasa catali- 
za el alargamíemo de los telõmeros en las células germinales. 
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tn twtn#w«!vtedicapa natnericana.com/campbell encontrará ejerddos ínteractivos, animadones, 
vídeos y preguntas de autoevaluación. 


EVALÜACION Díl CONOCIMIENTOS 


1. En su irabajo con las bactérias que causan nèumonía y los raton.es, 
Griffith encòmró que; 

a. La cubierta proteica de tas células patògenas era capaz de trans- 
formar las células no patògenas. 

b. Las células patògenas destruídas por d calor causaban neumonía. 

c. Álguna sus tancia de las células patògenas era transferida a las 
células no patògenas y las transforma ba en patògenas. 

d. . La cubierta de polisacárido de las bactérias causaba neumonía. 

e. Los bacteriòfagos inyectaban DNA dentro de las bactérias, 

2. Las células de E. coli cultivadas en un medio con L -N se transíieren 
a un medio con l4 N y se les permite crecer dos gene raciones más 
(dos ciclos de replicación dd DNA). El DNA extraído de estas célu- 
las se centrifuga. ^Qué densidad de distribuciòn de DNA esperaria 
en este experimento? 

a. Una banda de alta densidad y una de baja densidad. 

b. Una banda de densidad intermedia, 

c. Li na banda de alta densidad y una de densidad intermedia. 

d. Una banda de baja densidad y una de densidad intermedia. 

e. Una banda de baja densidad. 

3. Una bioquímica aísla y purifica moléculas neeesarias para la replica- 
tión dei DNA. Cuando agrega algo de DNA se produce la replicación, 
pero cada molécula de DNA consta de una cadena normal apareada 
con numerosos segmentos de DNA de unos pocos ciemos de nucleó- 
tidos de largo. ^Qué es lo que proba bl emente dejó fuera de la mezcla? 

a. DNA poli me rasa, d. Fragmentos de Okazaki. 

b. DNA ligasa. e, Primasa. 

c. Nucleòtidos. 

4. iC uál es la base para la diferencia en la forma en que se simetizan 
Ias moléculas de-DN.A de las hebras ade Untadas y retrasadas? 

a. Los or tgenes de replicación se producen solo en cl extremo 5\ 

b. i as helicasas y las proteínas de uniún a una cadena única actúan 
en d extremo 5\ 

c. La DNA polimerasa solo puede unir nuevos nucleòtidos en d 
extremo 3 de una cadena en credmiento. 

d. La DNA ligasa actúa solo en la dirección 3 1 -4 5 T . 

e. La polimerasa solo puede ac tu ar sobre una cadena a la vez. 

5. Al analizar d número de bases diferentes en una muestra de DNA, -que 
resultado seria compatible con las regias de apareamiento de bases? 

a, A = G d. A = C 

b, A + G- C + T e. G = T 

c, A + T - G + T 

6. Lt sfntesis de una nueva cadena de DNÂ, por lo general, comienza con: 

a. Un cebador de RN A, d. La DNA ligasa, 

b. Un cebador de DNA, e, Un d i mero de timina, 

c. Un fragmento de Okazaki. 

7. Una célula eucarionte que carece de telomerasa activa: 

a. seria incapaz de incorporar DNA a partir de una soluciõn circun- 
dante; 

b. Seria incapaz de identificar y corregir los nucleòtidos mal apareados, 

c. Experimentaria una reducciòn gradual de Ia longitud cromosò- 
mica con cada ciclo de replicación. 


d. Tendria un potencial mayor para vo 1 verse cancerosa. 

e. Seria incapaz de conectar los fragmentos de Okazaki. 

8. El alargamiento de la hebra adelantada durante la símesis de DNA: 

a. Progresa alejándose de la horquilla de replicación. 

b. Se produce en la dirección 3’ — > 5\ 

c. Produce fragmentos de Okazaki, 

d. Depende de la acción de la DNA polimerasa. 

e. No requiere una cadena molde, 

9'. La perdida espontânea de los grupos amino de la ade nina da como 
resultado hipoxantina, una base no natural, opuesia a la Limina. 
tQué eombinaciõn de moléculas podría utilizar la célula para 
reparar este dano? 

a. Nucleasa, DNA polimerasa, DNA ligasa, 

b. Telomerasa, primasa, DNA polimerasa. 

c. Telomerasa, hei i casa, proteína de unión a cadena simple. 

d. DNA ligasa, proteínas de la horquilla de replicación, adenikiclasa. 

e. Nudeasa, telomerasa, primasa. 

10. La condusión más razonable de la observaeiõn dc que los defectos 
cn las enzimas de reparación dd DNA contribuyen a algimos cân- 
ceres es que; 

a. El câncer, por lo general, es hereditário. 

b. Los câmbios no cor regidos dd DNA puede n conducir al câncer. 

c. El câncer no se puede producir cuando las enzimas de repara- 
ción trabajan correctamente, 

d. Las mutacíones, por lo general, conducen al câncer. 

e. El câncer es causado por factores ambiental es que danan las 
enzimas de reparación dd DNA, 

Vctínse íus respucstíis en el Apêndice A. 

Interrelación evolutiva 

Muchas bactérias son capaces de responder al estrés ambiental aumen- 
tando la velocidad a Ia cual se producen las mutacíones durante la 
divisíón celular, |Cómo se podría lograr esto y qué venta j a evolutiva 
tendria esta capaeídad? 

Problemas científicos 

Demuestre su interpreiación dei experimento dei Meselson-Stahl res- 
póndiendo las preguntas siguientes. 

a, Describa en sus propias palabras qué representa exactarneme cada 
una de las bandas de cemrifugación ilustradas en la figura 16-1 1 

b. Imagine que d experimento fuera realizado como sigue: bs bacté- 
rias primero crecen durante varias generadones en un medio que 
contiene d isótopo más ligero dei nitrógeno, 14 N, luego se cambian 
a un medio que contiene 13 N. El resto dd experimento es idêntico. 
Vueíva a dibujar la figura 16-11 para reflejar este experimento y 
prediga que posiciones esperaria para las bandas después de una 
generacíõn y después de dos generadones sí cada uno de los tres 
modelos que se muestran en la Figura 16-10 fuera verdadero. 


Ciência, tecnologia y socledad 

La cooperaciòn y la competência son co munes en la ciência. ^Qué 
papeies desempenaron estos dos comportanuentos soda les en el des- 
cubrimiento de Watson y Crick de la doble hélice? ^Cómo podría ace- 
lerar el progreso la competência entre los científicos? ^Cómo podría 
volverlo más lento? 
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A Flg, 17-1 Un ribosoma, parte de la maquinaria para la síntesis 
proteica. 


Conceptos clave 


17-1 Los genes especifkan las proteínas por medio 
de Ia transcripcíón y Ia traducción 

1 7-2 La transcripciòn es la slntesis de RNA dirigida 
por ei DNA: en detalle 

17-3 Las células eucariontes modificai! el RNA 
después de la transcripciòn 

1 7-4 La traducción es Ia síntesis de un polípéptido 
dirigida por el RNA: cri detalle 

17-5 El RNA desempena múltiples papeies en Ia 
célula: resumen 

1 7-6 La comparación de la expresión genica en los 

procariontes y en los eucariontes revela diferen- 
cias fundamentales 

1 7-7 Las mutaciones puntuales pueden afectar Ia 
estructura y la función proteica 


Panorama general 


El finjo de la información genética 

L a información contemda en el DNA, eí material genético, 
se encuentra en forma de secueneias específicas de nucle- 
ótídos a lo largo de las cadenas dei DNA. Pero corno 
; termina esta información los rasgos dei organismo? Dicho de 
vro modo, £qué dice en reaiidad un gen? cómo traducen las 
r lulas sus mensajes en rasgos específicos, tales como el cabei lo 
mstario o el tipo de sangre A? 

Considere, una vez más, los guisantes de la investigación de 
MendeL Uno de los caracteres que estúdio Mendel íue la longi- 
ud dei tallo (véase el cuadro 14-1). Mendel no conocía la base 
;sio lógica de la diferencia entre las variedades alta y enana de 
as plantas de guisantes pero, desde entonces, los científicos 
descubrieron la expltcación; los guisantes enanos careceu de las 
hormonas de crecim lento llamadas giberehnas, que estimulai) 


el alargamiento normal de los tallos. Una planta enana tratada 
con gíberelinas, obtenidas de una fuente externa, crece hasta su 
altura normal. ^Por qué los guisantes enanos no elaboran sus 
propias gíberelinas? Porque les falta una proteína esencial, una 
enzima necesaria para la síntesis de estas hormonas. Y les falta 
esta proteína porque no nenen un gen que íuncione de forma 
adecuada. 

Este ejemplo ilustra el tema principal de este capítulo: el DNA 
heredado por un organismo conduce hacia los rasgos específicos 
a través dei dictado de la síntesis de proteínas. En otras palabras, 
las proteínas constituyen los vínculos entre el genotipo y el íeno- 
tipo, El proceso por el cual el DNA dirige la síntesis proteica, la 
expresión gcniccL incluye dos etapas, denominadas transcripciòn y 
traducción. En ta figura 17-1 puede ver un modelo computarh 
zado de un ribosoma, que es parte de la maquinaria de la tra- 
ducción y !a síntesis proteica. Este capítulo descri be con detalle 
el finjo de información desde el gen hasta la proteína. Al finali- 
zar entenderá cómo las mutaciones genéticas, como la que causa 
el rasgo dei tallo enano en ías plantas de guisantes, afectan a los 
organismos a través de sus proteínas. 


Concepto 


Los genes especifica n Ias proteínas 
por medio de la transcripciòn 
y la traducción 

Antes de entrar en detalles acerca de como los genes dirigen 
Ia síntesis proteica, volvamos atrás y examinemos cómo se des- 
cubrió la reladõn fundamental entre los genes y las proteínas. 

Evidencias a partir dei estúdio de defectos 
metabólicos 

En 1909; el médico britânico Archibald Garrod fue el prime - 
ro que sugirió que los genes determinan los fenotipos a través de 
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ias enzimas que catalízan reacciones específicas en la célula. 
Garroci propuso que los símomas de una enfennedad hereditária 
reflejan la incapacidad de una persona para elaborar una deter- 
minada enzima. Este autor se refino a estas enferme dades como 
'‘errores congénitos dei metabolismo". Presentó como ejemplo el 
trasiomo hereditário denominado akaptonuria, en La cual la 
orina es negra porque condene la susianria química alcaptona, 
que se escurece cu ando se exponc al a ire. Garrod razonó que la 
mayoría de las personas tienen una enzima que degrada la alcap- 
tona ; miemras que los que padecen akaptonuria tienen una inca- 
pacidad hereditária para fabricar la enzima que metabolíza la 
alcaptona. 

Ea idea de Garrod fue revolucionaria en su época, pero la 
investigarion 1 levada a cabo varias décadas más tarde confirmo 
su hipótesis de que un gen determina la producción de una enzi- 
ma especifica. Los bioquímicos acu mula ron evidencias de que las 
células sinietizan y degradan la mayoría de las moléculas orgâni- 
cas a través de vias metabólicas, en las que cada reacciõn quími- 
ca de una secuencia es catalizada por una enzima especifica. 
Estas vias metabólicas conducen, por ejemplo, a la síntesis de los 
pigmentos que coníieren el color de los ojos a las moscas de 3a 
fruta (Drosophik) (véasc La figura 13-3). En 1930, George Beadle 
y Boris Ephrussi especularon que, en Drosop/tik, cada una de las 
diversas mutaciones que aíectan al color de los ojos interrompe 
la síntesis deí pigmento en un paso específico, al impedir la pro- 
ducción de la enzima que catai iza ese paso. Sin embargo, en ese 
momento no se conocían las reacciones químicas ni las enzimas 
que Ias catalizan. 

Mutantes iiitíncíona/es en Ncurospora: 
investigOçlòi ri cientifica 

Unos pocos anos más tarde, citando Beadle y Edward 
Tatum comenzaron a trabajar con el moho dei pan, 
Neurospora crassa , se produjo un avance en Ia demostradon 
de la relación entre genes y enzimas. Estos autores bombar- 
dearon a Neurospora con rayos X y luego buscaron mutantes 
entre los super vi ví entes que difirieran en sus necesi dades 
nutricionales respecto dei moho de tipo salvaje. Neurospora 
de tipo salvaje tiene requerimientos alimentados muy escasos. 
Én el laboratorio puede sobre vi vir sobre agar (un medio de 
cultivo húmedo) mezdado solo con sales inorgânicas, gluco- 
sa y la vitamina biolina. A partir de este medio mínimo , el moho 
utiliza sus vias metabólicas para producir todas las de más 
moléculas que necesita. Beadle y Tatum identificaron a los 
mutantes que no podían sobreviví r en el medio mínimo a 
causa de una aparente incapacidad para sintetizar deitas 
moléculas esenciales a partir de ingredientes mínimos. Sin 
embargo, la mayoría de los mutantes nutricionales puede sobre - 
vivir en un medio de crecimiento completo , es decir, un medio 
mínimo suplementado con los 20 aminoácidos y algunos 
otros nutrientes. 

Para caracterizar ei defecto metabólico de cada mutante 
nutricional, Beadle y Tatum to ma ron muestras dei mutante que 
crecía sobre un medio completo y las distribuyeron en vários 
Irascos. Cada frasco comenta el medio mínimo mãs un solo 
nutriente adicional. El suplemento particular que permitia el 
crecimiento mdieaba el defecto metabólico. Por ejemplo, si et único 
frasco suplementado que permite el desarrollo dei mutante era el 
que estaba reforzado con el aminoácidó arginina, los investiga- 
dores podían concluir que el mutante era deficiente en la vía 
metabólica que ias células de ripo salvaje utilizan para sinteti- 
zar arginina. 


Beadle y Tatum avanzaron para determinar ei defecto de 
cada mutante de rnanera más específica. Su trabajo con los 
mutantes que requerían arginina fue especialrnenie instruetivo, 
Empkando cruzam lemos genéticos, determinaron que sus 
mutantes eran de ires cl ases, cada una con una muiación en un 
gen diferente. Los investigadores demostraron luego que podi- 
an distinguir entre estas cl ases de mutantes nutricionales por 
medio de nuevas pruebas en relación con sus requerimientos 
para el desarrollo {fig. 17-2). Supusieron que en la via sintéti- 
ca que conduce a la arginina, un nutriente precursor se con- 
vertia en omitiria, que se transformada en ckrulina y que, a su 
vez, se convertia en arginina. Guando probarcn si sus mutantes 
de arginina crecían en médios con omitina o citrulina, encon- 
traron que una clase podia desarrolfarse con cualquier com- 
puesio (o con arginina), la segunda clase solo con cítrulina (o 
con arginina), y la tercera con ninguno: definitivamente, reque- 
rían arginina. Los investigadores razonaron que las tres clases 
de mutantes deben tener interrumpida la vía que sintetiza argi- 
nina en pasos diierentes y que cada clase debe carecer de 3a 
enzima que catai iza el paso bloqueado, 

Debido a que cada mutante era deficiente en un único gen, ios 
resultados de Beadle y Tatum díeron un refuerzo considerable a 
la hipótesis de un gen- una enzima, como la llamaron, la cual esta- 
blece que la función de un gen es dar la orden de producir una 
enzima específica. Los investigadores demostraron, también, 
como una combinación de genética y bioquímica podia ser útil 
para descubrir los pasos de una vía metabólica. La hipótesis de 
un gen -una enzima obtuvo mayor apoyo con los experimentos 
que identificaron las enzimas específicas que fahaban en los 
mutantes. 

Los produetos de In expresion genica: 
una historia en desanotto 

A medida que los investigadores conocieron con más detalle a 
las proteínas, hideron re visiones de menor importância de Ia 
hipótesis de un gen -una enzima. En primer lugar, no todas las 
proteínas son enzimas, La querarina, la proteína estruciural dei 
pelo animal, y la hormona insulina, son dos ejemplos de proteí- 
nas no enzima ricas. Como las proteínas que no son enzimas son, 
de todos modos, produetos génicos, los biólogos moleculares 
comenzaron a pensar en términos de un gen-una proteína. Sin 
embargo, muchas proteínas se forman a partir de dos o más cacle- 
nas polipepridtcas diferentes y cada polipépüdo esta especificado 
por su propio gen. Por ejemplo, la hemoglobina, la proteína trans- 
portadora de oxigeno en los eritrocitos de los vertebrados, está 
conformada por dos clases de polípéptidos y, por lo tanto, dos 
genes codifican esta proteína (véase la figura 3-20). Por este moti- 
vo, la idea de Beadle y Tatum debia ser reformulada como ia hipó- 
tesis de un geii-un polipéptido. De cualquier modo, esta 
afirmadón no es dei todo exacta. Como aprenderá más tarde en 
este capítulo, algunos genes codifican moléculas de RN A que Lie- 
nen funciones importantes en las células aun cuando nunca se 
traducen en proteínas. Pero, por ahora nos concentraremos sobre 
tos genes que codifican polípéptidos nótese que es común referir- 
se a proteínas, en vez de a polípéptidos, como los produetos de 
los genes, hábito que encontrará en este libro). 

Princípios básicos de ia transcripción 
y Ia traducción 

Los genes aportan las instruedones para elaborar proteínas 
especificas. Pero un gen no construye una proteína direcia- 
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Figyra 17-2 

^Hay genes iritiividuales que 
especifican diferentes enzimas en la biosintesis 
de arginina? 

EXPERIMENTO 


Trabajando con el rmoho Neurospora crassa, 
George Beadle y Edward Tatum aislaron mutantes que requerian 
arginina en su medio de cultivo y d e mostra ron genética mente que 
estos mutantes se dívidian en tres clases, cada una de eflas con defi- 
ciência de un gen diferente. A partir de otros datos, supusieron que 
la vía metabólica de la biosintesis de arginina incluía los precursores 
omiti na y citrulina, Su experimento más importante, presentado 
aqui, demostraba tanto su hipòtesis de un gen-una enzima corno su 
postulado acerca de la vía de la arginina. En este experimento culti- 
va ron sus tres clases de mutantes en cu atro condiciones diferentes 
h ue se muestran abajo en 3a sección de resultados. 


RESULTADOS 


La cepa de tipo salvaje requeria solo el medio 
mínimo de crecimiento. Las tres clases de mutantes tenían necesi- 
oades de cultivo diferentes. 

Tipo Mutantes Mutantes Mutantes 

salvaje de dase 1 de dase II de dase III 


Medio 

mínimo 

MM) 

corltrol) 

MM + 
Ormtina 


MM + 
Otrulína 


MM + 
Arginina 
controí) 




A partir de bs patrones de credrn sento de los 
mutantes, Beadle y Tatum dedujeron que cada mutante era incapaz 
áe cumplir con un paso de la vía para la síntesis de arginina, posible- 
• ente, debido a que carecia de la enzima necesaria. Como cada uno 
cs ‘os mutantes tenía solo un gen mutado, conctuyeron que cada 
aen mutado debía dirigir la produedón de una enzima. Sus resultados 
eooyaron la bipótesis de un gen-una enzima y también confirmaron 
5 via de la arginina (nótese que un mutante solo puede creter si 
: o: iene un compuesto sintetizado después dei paso defectuoso). 


jen A 


Cen B 


Gen C 


Tipo 

salvaje 

Precursor 

Jiruirna 

A 

Ormtina 

Jinzima 

0 

Citrulina 

^Enzima 

C 

Arginina 


Mutantes Mutantes Mutantes 

de dase I de dase II de dase III 

(mutadón (mutación (mutación 


en el gen A) 

en el gen 8) 

en el gen C) 

Precursor 

Precursor 

Precursor 

X 

< 

A 

A 

Qrnitina 

Ormtina 

Ornítrna 

8 

b X 

B 

Citrulina 

Citrulina 

Citrulina 

c 

c 

X 

Arginina 

Arginina 

Arginina 


menie. El pueme entre el DNÀ y la síntesis proteica es el ácido 
nucleico RN A. Como usted aprendi ó en el capítulo 5, el RNÀ 
es similar al DNA desde el punto de vista químico, excepto en 
que condene ribosa en lugar de desoxirribosa como azúcar y en 
que ti ene ta base nitrogenada uracilo en lugar de lí min a (véase 
la figura 5-26). De esta maneia, a lo largo de la eadena de DNA, 
cada nucieóLido tiene como bases A, G t C o T y a lo largo de la 
eadena de RN A, cada nudeótido tiene como bases A, G, Co U, 
Por lo general, una molécula de RNÀ se compone de una cade- 
ira simple. 

Se suele describir el ílujo de la informaciõn desde el gen hasta 
la proteína en términos linguísticos porque tanto los ácidos 
nudeicos como las proteínas son polímeros con secuendas espe- 
cíficas de monómeros que transporian informaciõn, dei mismo 
modo que las secuendas específicas de letras comunican infor- 
mación en un lenguaje como el castellano. En el DNA o el RN A, 
los monómeros son los cuatro tipos de nucleótidos, que difieren 
en sus bases nit roge nadas. Los genes suelen lener ciemos o miles 
de nucleótidos de largo y cada gen tiene una secuencia de bases 
especifica. Cada polipéptido de una proteína también tiene 
monómeros dispuestos en un orden lineal determinado (la 
estrucmra primaria de la proteína), pero sus monómeros son los 
20 atmnoácidos. Asi, los ácidos nudeicos y las proteínas contie- 
nen íniormadón escrita en dos lenguajes químicos diferentes. 
Llegar hasta ía proteína desde el DNA requiere dos etapas funda- 
mentales, la transe rípciôri y la traducción. 

La transcripción. es la sínLesis dei RN A bajo Ia dirección dei 
DNA. Ambos ácidos nudeicos utilizan el mismo lenguaje y la 
informaciõn simple mente se transcribe o se copia de una molé- 
cula a otra. Del mismo modo que el DNA proporciona el molde 
o plantílla para la síntesis de una nueva eadena complementa- 
ria durante la replicaciõn dei DNA, también proporciona d 
molde para ensamblar una secuencia de nucleótidos de RN A. 
La molécula de RNA resultante es una transcripción fiei de ias 
instruccíones dei gen para elaborar una proteína. Al tratar los 
genes que codifican proteínas, este tipo de molécula de RNA se 
denomina RNA mensajero (mRNA), porque lleva el mensaje 
genético desde el DNA hasta la maquinaria smtetizadora de 
proteínas de la célula (la transcripción es el término general 
para la síntesis de cualquier tipo de RNA sobre un molde de 
DNA. Más adelame, en este capítulo, usted conocerã oiros tipos 
de RNA producidos por transcripción). 

La traducción es la ve rd adera síntesis de un polipéptido, que 
se produce bajo la dirección dei mRNA, Durante esta etapa hay 
un cambio en el lenguaje: la célula debe traducir la secuencia de 
bases de una molécula de mRNA en la secuencia de aminoád- 
dos de un polipéptido. Los sidos de traducción son los ríboso- 
mas, partículas complejas que lacilitan la unión ordenada de los 
aminoácidos en cadenas poli peptí dicas, 

Usted se preguntará por qué ías proteínas simplememe no se 
piieden traducir de forma directa a partir dei DNA, Exísten 
razones evolutivas para utilizar el RNA como intermediário. 
P ri mero, proporciona protección para el DNÀ y su informaciõn 
genética. Como analogia, euando un arquitecto disena una 
casa, no son las especificadones originales (análogas dei DNA) 
las que emplean los trabaj adores de la construcción en el lugar. 
En cambio, utilizan copias de los originales (análogas al 
mRNA), ma n temendo a estos intactos y sin danos. Segundo, la 
utilizaciõn de un intermediário de RNA permite que se hagan 
más copias de una proteína de forma simultânea, ya que se pue- 
den hacer niuchos transcritos de RNA a partir de un gen. 
También, cada transcrito de RNA se puede traducir repetida- 
mente. 
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Si bien los mecanismos básicos de la transeripdón y la 
traducción sou similares para los procanontes y los euca- 
ri ornes, existe una diferencia importante en ei flujo de la 
información genética en las células. Debido a que las bacté- 
rias carecen de núcleo, su D NA no está separado de los ribo- 
somas y dei resto dei equipo sintetizador de proteínas (fig. 
17“3a). Como se verá más adelante, esto permite que 
comience la traducción de un rnRNA mi entras su transcrip- 
ción está todavia en marcha (véase la figura 17-22). En una 
célula eucarionte, por contraste, la envoltura nuclear separa 
la transeripdón de la traducción en espacio y üempo (fig. 
17-3b). La transcripción se produce en el núcleo y el mRNA 
se transporta al citoplasma, donde se realiza la traducción. 
Pero antes de que abandonen el núcleo, los transcritos de 
RN A de los eucariomes son modificados de diversas formas 
para produclr el mRNA funcional y definitivo. La transcrip- 
ción de un gen eucarionte codificador de proteínas da como 
resultado un pre-mRNA hasta que el procesamiento dei 
RN A produce el mRNA final. El transcrito inicial de RN A de 
cualquier gen, incluídos los que codifican el RN A que no se 
traduce en proteína, se denomina de modo mãs general 
transcrito primário. 

Resumamos: los genes programan la síntesis proteica por 
medio cie mensajes genéticos en forma de RN A mensajero. 
D acho de otro modo, Ias células estãn regidas por una cade- 
na de mandos molecular: DNA — > RN A — > proteína. En la 
sección siguiente explicaremos como las instrucciones para 
ensamblar aminoãcidos en un orden específico están codifi- 
cadas dentro de los ácidos nucldcos, 

EI código genético 

Cuando los biólogos empezaron a sospechar que las ins- 
trucciones para la síntesis de proteínas estaban codificadas en 
el DNA, identificarem un problema: solo hay cuatro bases de 
núcleo ridos para determinar 20 aminoácidos. De este modo, 
el código genético no puede ser un lenguaje como el chino, 
donde cada símbolo escrito corresponde a una única palabra. 
^Cuántas bases, entonces, corresponden a un aminoácido? 

Codones: í tiple tes de bases 

Si cada base de un nucleõiido se tradujera en un aminoácido, 
solo se podrían especificar 4 de los 20 aminoácidos, iSería sufi- 
ciente un lenguaje de paí abras con un código de dos letras? La 
secuencia de bases AG, por ejempio, podría ser específica de un 
aminoácido y GT. otro. Puesto que hay cuatro bases, esto nos 
daria 16 (es decir, 4 2 ) disposíciones posibles, todavia no sufi- 
cientes para codificar para los 20 aminoácidos. 

Los tripletes de bases de mídeóddos son las unidades más 
pequenas de longitud uniforme que pueden codificar todos los 
aminoácidos. Si cada disposición de tres bases consecutivas da 
lugar a un aminoácido, puede haber 64 (es decir 4 3 ) palabras 
posibles, más que suficientes para especificar todos los amino- 
ãcídos, Existen experimentos que verifiearon que el flujo de la 
información desde el gen hasta la proteína está basado en un 
código de tripletes: las instrucciones genéticas de una cadena 
polipeptídica estãn escritas en el DNA como una serie de pala- 
bras de tres nudeótidos no superpuestas. Por ejempio, el tri- 
plete de bases AGT en una posidón concreta a lo largo de una 
cadena de DNA indica ia colocación dei aminoácido serina en 
ia posición correspondieme dei polipéptido que se está elabo- 
rando. 



(a) Célula procarionte. En una célula que carece de núcleo, 
el mRNA produddo por transcripción se traduce de 
inmediato sín ningún procesamiento adicional. 



& 


(b) Célula eucarionte, El núcleo porporciona un 

compartimento separado para la transcripción. El transcrito 
de RNA original, llamado pre-mRNA, se procesa de manera 
diferente antes de abandonar el núcleo como mRNA. 

4 Fig. 17-3. Panorama general: función de ta transcripción y la 
traducción en el flujo de la información genética, En una célula, la 
información hereditária fluye desde el DNA al RN A y de aquí a la pro- 
teína. Las dos etapas pnncipales dei flujo de información son la trans- 
cripción y la traducción. Más adelante en el capítulo, una versión en 
miniatura de la parte (a) o la (b) acompana a varias figuras como dia- 
grama de orientación para que se vea dónde se ubíca una figura en par- 
ticular en el esquema general. 


Durante la transcripción, el gen determina la secuencia de 
bases a lo largo de Ia molécula de mRNA (fig, 17-4). De cada 
gen, solo se transeribe una de las dos cadenas de DNA, Esta 
cadena se llama la cadena molde porque proporciona el molde 
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oara ordenar la secuencia de nucleótidos en un transcrito de 

L 

RN A. Una cadena determinada de DNA puede ser la cadena 
molde de algunos genes a lo largo de la molécula de DNA, 
im entras que para otros genes en otras regi o n es la cadena 
molde puede ser la cadena complementaria. Nótese, sin embar- 
que cada vez que se transe ri be un geil determinado, se utí- 
zá la misma cadena como molde. 

Una molécula de mRNA es complementaria, pero no idén- 
uca, a su. plantilla de DNA porque las bases dei RN A se ensam- 
blan sobre eí molde de acuerdo con las regias dei apareamiento 
bases, Los pares son similares a aquellos que se forman 
durante la replícación dei DNA, excepto en que el U, et susti- 
:uto para la T en el RN A, se aparea con A y que los nudeóti- 
dos dei mRNA comi ene n ribosa en lugar de desoxirribosa. Del 
mismo modo que una cadena nueva de DNA, la molécula de 
RN A se sintetiza en direedõn antiparalela a la cadena molde de DNA 
:mra revisar qué se enüende por "antiparalela y los extremos 
õ' y 3’ de una cadena de ácido nucleico, véase la figura 16-7), 
: r ejemplo, el triplete de bases ACC a lo largo dei DNA 
-;scriLo como 3 3 -ACC-5 ) sirve como molde para el 5’-UGG-3 : 
. la molécula de mRNA, Los tripletes de bases en el mRNA 
- llaman codones y se sueleti escribir en la direedõn 5* — > 3 . 
En nuestro ejemplo, UGG es el codón para el aminoãddo 
nptõfano (abreviado Trp). El término codón se utiliza tam- 
en en ocasiones para los tripletes de bases dei DNA a lo 
argo de la cadena que no se usa como molde. Estos codones 


Molécula ^ 
de DNA 


Gen 1 



s 


Gen 2 

_ rv\ 

oíaP*' 


Gen 3 


- 




v- 


Cadena 
de DNA 
molde) 




TRANSCR1PCIÓN 






5' 


nRNA 




TRADUCCIÓN 

. 

. 


hIIbbmIIhmhÍ 

5 


3' 


Codón 


\ 





Phe 



Aminoácido 


4 Fig. 17-4* El código de trípletes, Para cada gen, una cadena de 
.. MA actúa como molde para la transoripdôn. Las regias de aparea- 
nrento de bases para la síntesis de DNA guian también ta transcripción, 
oero en el RNA, el uracilo (U) sustituye a la timina (TL Durante Ia ira- 
d jcdón se lee el mRNA por medio de secuencias de tripletes de bases, 
amadas codones. Cada codón es específico de un aminoácido que 
•:erá anadido a la cadena polipeptídica en credmiento. El mRNA se lee 
en la direedón 5' ^ 3L 


son complementarios de la cadena molde y, por lo tanto, son 
idênticos en su secuencia al mRNA excepto que tienen T en 
lugar de U (por esta razón, a veces se denomina “cadena codi- 
ficante” a la cadena de DNA que no es molde). 

Durante la traducción, la secuencia de codones a io largo de 
la molécula de mRNA se decodifica, o se traduce, en una secuen- 
cia de aminoácidos que compone una cadena polipeptídica. 
Los codones se leen por una maquinaria de traducción en la 
dirección 5 : — > 3* a lo largo dei mRNA. Cada codón especifica 
cuál de los 20 aminoácidos será incorporado en la posición 
correspondiente del polipéptido. Como los codones son triple- 
tes de bases, el número de nucleótidos que conforma un men- 
saje genético debe ser tres veces el número de aminoácidos que 
íntegra el produeto proteico. Por ejemplo, se requieren 300 nucle- 
ótidos de una cadena de mRNA para codificar para un poli- 
péptido que tiene 100 aminoácidos de largo. 


Desdfirftndb eí código 

Los biólogos moleculares descifraron el código de la vida a 
comienzos de la década de 1960, cuando una serie de expe- 
rimentos minuciosos reveló las traducción es en aminoácidos 
de cada uno de tos codones del RNA. El primer codón fue 
descifrado en 1961 por Marshall Nirenberg, del Instituto 
Nacional de la Salud, y sus colegas, Nirenberg sintetizo un 
mRNA artificial por medio de Ia unión de nucleótidos idênti- 
cos de A RN que contenían uracilo como base, No importaba 
donde comenzaba o terminaba el mensaje, solo podia tener un 
codón repetido: UUU. Nirenberg anadíó este u poli-UUU“ a 
una mezcla en un tubo de ensayo cpte contenía aminoácidos, 
ribosomas y otros componentes requeridos para la síntesis 
proteica. Este sistema artificial tradujo el poli-U en un poli- 
péptido que contenía un único aminoácido, la tenilalanína 
(Phe), unidos entre sí como una cadena larga de poli feni lai a- 
nína. AsL Nirenberg determino que el codón UUU del mRNA 
especifica el aminoácido fenilalanina. Pronto fueron determi- 
nados también los aminoácidos especificados por los codones 
AAA, GGG y CCC. 

Si bien se requerían técnicas más elaboradas para decodifi- 
car los tripletes mixtos como AU A y CGA, a mediados de la 
década de 1960 fueron desci frados los 64 codones. Como 
muesira La figura 17-5 de la página siguiente, 61 de los 64 tri- 
pletes codifican para aminoácidos. Los tres codones que no 
design an aminoácidos son senales de “detendon” o codones de 
temiinadõn que indican el final de la traducción, Nótese que el 
codón AUG tiene una función doble: codifica para el aminoáci- 
do metíonina (Mel) y también actúa como serial de Lt comienzo" 
o codón de iniciación, Los mensajes genéticos comienzan con 
el codón AUG del mRNA que indica a la maquinaria sintetiza- 
dora de proteínas ei inicio de la traducción del mRNA en esa 
loealizaeión. (Como el AUG también signiíica metionina, las 
cadenas de polipéptidos empiezan con metionina cuando son 
sintetizadas. Sin embargo, este aminoácido de inicio puede ser 
eliminado después de la cadena por una enzima.) 

Adviémse en la figura 17-5 que existe redundância en el 
código genético, pero no ambigüedad* Por ejemplo, si bien los 
codones GAA y GAG espedfican el ácido glutámico (redun- 
dância), ninguno de ei los especifica algún otro aminoácido (sin 
ambigüedad). La redundância en el código no es del todo al 
azar. En muchos casos, los codones que son sinónimos para un 
aminoácido en particular difíeren solo en la terce ra base del tri- 
plete. Más adelante en el capitulo consideraremos las posibles 
ven tajas de esta redundância. 
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A Fig. 1 7-5 Oicdonario dei código genético, las tres bases de un 
codón de mRNA se desígnan aquí como primera, segunda y lercera 
base y se leen en la dirección 5 J -> 3' a lo fargo dei mRNA (practique 
utilizando este dicdonarío buscando los codones de la figura 17-4). El 
codón AUG no solo representa el aminoécido metionma (Met) sino que 
actúa también como una senal de "iniciadón" para que los ribosomas 
comiencen a traducir ei mRNA en ese punto. Tres de los 64 codones 
fundonan como senales de "terminación" porque rnarcan el final de un 
mensaje genético. 


Nuestra capacidad para extraer el mensaje de un íenguaj e 
escrito depende de la lectura de los símbolos en los agrupa - 
míentos correctos, esto es, en el marco de lectura correcto. 
Considere esta oración: "Ana usa más sal que BvaT Agrupe las 
letras de lortna in correcta comenzando en un punto erróneo y 
el resultado probabl emente sea un galimatías: por ejemplo, 
L aan aus amá ssa Iqu eevA El marco de lectura también es 
importante en el Íenguaj e molecular de las células. El segmen- 
to corto de polípéptido que se muestra en Ia figura 17-4, por 
ejemplo, solo se puede sintetizar correctamente si los nueleóti- 
dos dei mRNA se leen de izquíerda a derecha (5 1 — * 3’) en los 
grupos de tres que se presentan en Ia iigura: UGG UUU GGC 
UÇA. Si bien un mensaje genético está escrito sin espacios entre 
los codones, ia maquinaria simetizadora de proteínas lee el 
mensaje como una serie de palabras de tres letras no super- 
puestas, No se lee el mensaje como una serie de palabras super- 
puestas, UGGUU U, y así sucesívamente, que transmitiría un 
mensaje muy diferente. 

EvoJuriõn dcl código genético 

El código genético es east universal, ya que se comparte por 
los organismos que van desde las bactérias más simples hasta 
los ani males más complejos. El codón CCG dei RNA, por 


► Fig. 17-6. Una planta de 
tabaco expresando un gen de 
la lucíérnaga. Como las formas 
diversas de la vida comparten un 
código genético cormún, es posible 
programar una especie para que 
produzca proteínas características 
de otra especie trasplantándole el 
DNA. En este experimento, los 
investigadores pudieron incorporar 
el geri de una lucíérnaga en el DNA 
de una planta de tabaco. El gen de 
la lucíérnaga codifica una enzima 
que cataliza una reaccíón química 
que libera energia luminosa. 



ejemplo, se traduce como el aminoácido prolina en todos los 
organismos cuyo código genético ha sido examinado. En los 
experimentos de laboratorío se pueden transcribir y traducir 
los genes después de ser trasplamados de una especie a otra 
(fig. 17-6). Es posible programar a las bactérias para sinteti- 
zar ciertas proteínas humanas de uso médico mediante la 
insere ión de genes humanos. Estas aplicaciones han produci- 
do muchos desarrollos estimulantes en biotecnologia (véase el 
capítulo 20). 

Lis excepciones a la universalidad dei código genético inclu- 
yen a los sistemas de traducción, donde unos pocos codones 
difieren de los comunes Existen variaciones leves en el códi- 
go genético en ciertos eucariontes unicelulares y en los genes 
de los orgánulos de ciertas especies. Algunos procariontes pue- 
den traducir codones de detención en uno o dos aminoãcidos 
que no se encuemran en la mayoría de los organismos. Pese a 
estas excepciones, el significado evolutivo de la casi uni versa - 
lidad dei código es claro. Un lenguaje compartido por todos 
los seres vivos debe haber existido desde una fase muy precoz 
en la historia de la vida, sufidememente temprano como para 
estar presente en los ancestros comunes de todos los organis- 
mos modernos. Un vocabulário genético compartido es un 
recordatorio dei parentesco que une a toda la vida sobre La 
Tierra. 


Evaluación de conccptos 


1- Díhuje la cadena de DNA Complementaria a la cadena 
molde que se muestra en la figura 17-4. Compare y 
contraste su secuencia de bases eon Ia molécula de 
mRNA. 

2. ^Qué produeto proteico esperaria de un mRNA poli-G 
que tiene 30 nucleótidos de largo? 

I 

Vécmse los respuestas en c í Apêndice A. 
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Concepto 


La t ranscripción es la síntesis de 
RNA dirigida por el DNA: en detalle 

Áhota que hemos considerado la lógica linguística y d signi- 
ficado evolutivo dei código genético, estamos en condiciones de 
reexaminar la transcripción, Ia primeva etapa de la expresión 
genética, con más detalle, 

Componentes moleculares de la transcripción 

El RNA mensajero, el portador de ia información desde el 
DNA hasta la maquinaria sinieüzadora de proteínas de la céhi- 


Promotor 


--- 


Unidad de transcripción 

. a 


nz 


iz 


\ 



z 


DNA 
Punto de inicio 


RNA polímerasa 


3' 

5 ' 



DNA oito 

uesenroilado de RNA 



inidactón. Después de que la RNA 
polímerasa se une al promotor, las 
cadenas de DNA se desenrollan y la 
polímerasa inicia la síntesis de RNA en el 
punto de inicio de la cadena molde. 
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la, se transcribe a partir de la cadena molde de un gen. Una 
enzima denominada RNA polímerasa separa Ias dos cadenas 
dei DNA y engancha los nudeótidos de RNA entre sí a medida 
que aparean sus bases a lo largo dei molde de DNA (fig. 17*7). 
Del mismo modo que las DNA polímerasas que acluan en la 
repticación dei DNA. las RNA polímerasas solo pueden ensam- 
blar un polinucleótido en la dirección .5' — > 3 1 . A diferencia de 
las DNA polímerasas, sin embargo, las RNA polímerasas son 
eapaces de eomenzar una cadena desde el principio; no necesi- 
tan un cebador. 

Las secuencias especificas de los nudeótidos a lo largo dei 
DNA indican donde comienza y termina la transcripción de un 
gen. Se denomina promotor a la secuencía dei DNA donde se 
fija la RNA polímerasa e inicia la transcripción; en los proca- 
riontes, la secuencía que senaia el final de la transcripción se 
denomina termínador (el mecanismo de terminaciôn es dife- 
rente en los eucari ornes, el cual descri birenios luego). Los bió- 
logos moleculares se refieren a la dirección de la transcripción 
como dirección 3 1 (dowristreum) y a ta dirección opuesta com c 
dirección 5' (upstream). Estos términos Lambi én se utilizan para 
describir Ias posiciones de las secuencias nucleotídicas dentro 
dei DNA o el RNA, Así, se dice que ta secuencía promotora en 
et DNA está en el extremo en dirección 5' desde el termínador. 
Se II ama unidad de transcripción al segmento de DNA que se 
transe nbe en una molécula de RNA, 

Las bactérias tíenen un solo tipo de RNA polímerasa que 
sintetiza no solo el mRNA sino también otros tipos de RNA 
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■4 Fig. 17-7. Etapas de la transcripción: miciación, elongaeión y 
terminaciôn, Esta represent ación general de la transcripción se aplica 
tanto 3 los procariontes como a los eutariontes, pero los detalles de la 
terminaciôn varia n para unos y otros, como se descri be en el texto. 
También, en un procarionte, el transcrito de RNA se utiliza de inmedia- 
to como mRNA, míentras que en un eucarionte, para converti rse en 
mRNA primero debe sufrir un procesam lento. 
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que actúan en Ia siruesis proteica. En contraste, los eucarion- 
tes tíenen tres tipos de RN A polimerasa en su núcleo, nume- 
radas l, 11 y 111. El que se emplea para la siruesis de mRNA es 
la RNA polimerasa IL Los oiros dos tipos transcriben molécu- 
las de RNA que no se traducen en proteínas. En la explicación 
que sigue acerca de la transcripción, comenzamos con caracte- 
rísticas de la smtesis de mRNA que soo comunes a procarion- 
tes y eucariontes y iuego describi remos algunas diferencias 
principales. 


Varias moléculas de RNA polimerasa seguidas unas a otras 
como camiones en un convoy, pueden transcribír un único gen 
de forma simultânea. Una cadena de RNA en crecvrmento cuel- 
ga de la polimerasa y Ia longitud de cada cadena nueva relleja la 
distancia que viajó la enzima a lo largo dei molde, desde el 
puo to de comienzo (véase la figura 17-22). La congregación de 
muchas moléculas de polimerasa que transcriben de forma 
simultânea un solo gen, aumenta la cantidad dei mRNA transcri- 


Síniesis de un transcrito de RNA 

Las tres etapas de la transcripción, como se muestra en la figu- 
ra 17-7 y que se descríben a continuación , son la iniciación, la 
elongadón y ta terminación de la cadena de RNA. Estudie la figu- 
ra 1 7-7 para familiarizarse con las etapas y los términos emptea- 
dos para describi rias. 

l/ti ión de la R NA polimerasa e iniciación 
de la iranscripciôn 

El promotor de un gen incluye el punto de comienzo de ta 
transcripdón fel nucleótido donde en realidad comienza la sm- 
tesis de RNA) y se extiende habitualmente varias docenas de 
nudeótidos en direccíón 5' desde el punto de comienzo. 
Además de servir como sitio de unión para la RNA polimerasa 
y determinar cuándo empieza la transcripdón, el promotor 
indica cuãl de Las dos cadenas de Ia hélice de DNA se usa como 
molde. 

Ciertas secciones de un promotor son de especial importân- 
cia para la unión de la RNA polimerasa. En los procariomes, la 
RNA polimerasa por sí misma reconoce y se une a! promotor. 
En los eucariontes. un conjunto de proteínas llamadas factores 
de transcripdón actúa como mediador en la unión de la RNA 
polimerasa y la iniciación de la transcripdón. Solo después de 
que cierios factores de transcripdón se fijan al promotor, la 
RNA polimerasa 11 se une a éf. El ensamblaje completo de fac- 
tores de transcripdón y RNA polimerasa II unida al promotor 
se denomina complejo de iniciación de la iranscripciôn. La 
figura 17-8 muesLra el papel de los factores de transcripdón 
y de una secuenda promotora de DNA, llamadá caja TATA, 
que es crucial en Ia lormación de! complejo de iniciación en los 
eucariontes. 

La interacción entre la RNA polimerasa II eucarionte y los 
factores de transcripdón es un ejemplo de la importância de las 
imeraccíones proieina-proteína en el control de la transcripción 
eucarionte (como comentaremos con más detalle en el capítulo 
19), Una vez que la polimerasa se fija con firmeza al promotor 
DNA, las dos cadenas de DNA se desenroílan y la enzima 
comienza a transcribír la cadena molde 


Eíongífrióii de ía cadena de RNA 

A medida que la RNA polimerasa se mueve a lo largo dei 
DNA, coniinúa desen rollando la doble hélice y expone de 10 a 
20 bases de DNA a la vez para el apareamienio con nucleó tidos 
de RNA (véase la figura 17-7), La enzima anade nucleólidos al 
extremo 3’ de la molécula de RNA en crecimiento a medida que 
continua a lo largo de la doble hélice. Como resultado de esta 
onda progresiva de smtesis de RNA, Ia nueva molécula de RNA 
se despega de su molde de DNA y la doble hélice se vuelve a for- 
mar. En los eucariontes, la iranscripciôn avanza a una veloddad 
de 60 nucleó tidos por segundo, 
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k Fig. 17-8. Iniciación de la transcripdón en un promotor euca- 
rionte. En las células eucariontes, las proteínas llamadas factores de 
transcripdón median a iniciación de la transcripción por la RNA poli- 
merasa II. 
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lo. Io que ayuda a la célula a elaborar la proteína codificada en 
irandes cantidades. 


Concepto 


Termmwãân de la transcripción 

El mecanismo de terminaciôn difiere entre tas proca nomes y 
■s eucariontes. En ios primeros, la transe npaón avanza hasta 
una secuencia de terminaciôn en el DNA. El terminador trans- 
:nto (como secuencia de RN A) aetúa como serial de termina- 
aón, h adendo que la poli me rasa se des pege dei DNA y libere el 
transcripto, que se baila disponible para su uso inniediato como 
RNA. En los eucariomes, sin embargo, el pre-mRNA de la 
..vdena de RNA en crecimíento se escinde mientras la RNA poli- 
merasa II continua transcribiendo cl DNA. Esp e c ífícamen t e , la 
polímeras a transe ri be una secuencia sobre el DNA 11 amada 
secuencia de senalización de poliadenilaciõn, que codifica para 
una seiial de polladenilación (AAUAAA) en el pre-mRNA. 
Eu ego, en un punto, cerca de 10 a 35 nudeótidos en direcciõn 
5' desde la serial AAUAAA, las proteínas asociadas con el trans- 
crito RNA en crecimíento lo cortan de la polimerasa, liberando 
pre-mRNA. La polimerasa continua transcribiendo ciemos de 
nudeótidos mas allá dei sítio donde fue liberado el pre-mRNA. 
La transcripción se termina cu and o se desprende defimtivamen- 
dei DNA (por un mecanismo que no se comprende por com- 
pleto). Una vez elaborado, el pre-mRNA se modifica durante el 
rroce sarmento dei RNA, el tema de la siguíente secciõn. 


Evaluaciõn de eonceplos 


1 . Compare y contraste el fundonamiemo de !a DNA 
polimerasa y la RNA polimerasa. 

2. El promotor se encuemra: ^en d extremo en dirección y 
o en dirección 5’ de una unidad de transcripción? 

3. En un procariome: -como "sabe 1 ' la polimerasa donde 
em pez a i a transcribir un gen? -Y en un eucarionte? 

4. ^Cuál es la diferencia entre el transcrito primário produ- 
eido por una célula procaríonte y el de una célula 
eucarionte? 

Véanse las respuestas a\ cl Apêndice A, 


Las células eucariontes modifican el 
RNA después de la transcripción 

Las enzimas en d núcleo eucarionte modifican ei pre- 
mRNA de maneras específicas antes de enviar los mensajes 
genéticos al citoplasma. Durante este procesamiento dei RNA, 
por lo general se alteran ambos extremos dei transcrito primá- 
rio. También, en la mayoría de los casos, se eliminan der tas 
secciones interiores de la molécula y se empai man las partes 
remanentes. Estas modificaciones ayudan a formar una molé- 
cula de mRNA en condiciones de ser traducida. 

Alteración de los extremos dei mRNA 

Cada extremo de una molécula de pre-mRNA se modifica 
de una man era determinada <fig* 17-9). En el extremo 5\ d 
primero en transcribirse, se agrega un casquete con una lorrna 
modificada dei nucleótído guanina (G) después de la trans- 
cripción de los primeros 20 a 40 nudeótidos. formando cl cas- 
quete 5\ El extremo 3 dei pre-mRNA también se modifica 
antes de que el mRNA salga dei núcleo. Recuerde que el pre- 
mRNA se libera in medí atam ente después de que se transcribe 
la senal de poliadenilación, AAUAAA. En d extremo 3\ una 
enzima anade 50 a 250 nudeótidos de adenina (A), formando 
una cola de poliadenilato (cola de polí- A). El casquete 5’ y 
la cola de poli -A cqmparten varias funciones importantes, 
Primero, parecen facilitar la exportadõn dei mRNA maduro 
desde el núcleo. Segundo, ayudan a proteger al mRNA de la 
degradación por las enzimas hidrolíticas. Y tercero, una vez 
que el mRNA ateanza el citoplasma, ambas estrueturas ayudan 
a que los ribosomas se fijen al extremo 5 dei mRNA. La figu- 
ra 17-9 muestra un diagrama de una molécula de mRNA euca- 
rionte con casquete y cola. La figura muestra también las 
regiones no traducidas (UTR, dcl inglês “untranslated regiori ) 
en los extremos 5 y 3 dei mRNA (denominados 5’ LJTR y 3’ 
UTR). Las UTR son partes dei mRNA que no serãn traducidas 
en proteína, pero tíenen otras funciones, como la unión con el 
ribosoma. 
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A Fie;, 17-9, Procesamiento dei RNA: adición 
dei casquete 5 1 y de la cola poli-A* Las enzimas 
modifican los dos extremos de una molécula de 
□re-mRNA eucarionte, Los extremos modificados 


pueden promover la exportación dei mRNA desde 
el núcleo y ayudan a proteger lo de la degrada- 
dón. Cuando alcanza el citoplasma, los extremos 
modificados, junto con dertas proteínas otoplas- 


máticas, íadlitan la fijadón de! ribosoma. El cas- 
quete 5' y la cola de poli-A no se traducen como 
proteína, ni constituyen las llamadas regiones 5' o 
3 1 no traducidas (5 J UTR, 3 1 UTR, dei inglês )* 
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Genes fraccionados, y corte y empalme dei RN A 

La etapa mãs destacable dei procesamiento dei RNA en el 
núcleo eucarionte es la eliminaeión de una gran parte de la molé- 
cula de RNA que fue sintetizada inicialmente, un trabajo de cor- 
tar y pegar liam ado corte y empalme dei RNA (fig, 17-10}, La 
longitud media de una unidad de transcripctón a lo largo de una 
molécula de DNA eucarionte es de alrededor de 8 000 nudeõti- 
dos, de modo que el transcrito primário de RNA también ti ene 
esa longitud. Pero se requieren solo alrededor de 1 200 nucleóti- 
dos para codificar una proteína de tamano medio de 400 amino- 
ãcidos (recuerde, cada aminoácido está codificado por un íripieíe 
de nucleótidos). Esto significa que la mayoría de los genes 
eucariontes y sus transcritos de RNA rienen largos segmentos 
no codificam es. regiones que no serán traducídas, Aun más sor- 
prendente es que la mayoria de estas seeuencias no codifícantes 
se encuemran intercaladas entre segmentos codifícantes dei gen 
y por lo tanto, entre segmentos codifícantes dei pre-mRNA, En 
otras palabras, la secuencia de nucleótidos de DNA que codifica 
para un polipéptido eucarionte, por lo general, no es continua; 
esta fracdonada en segmentos. Los segmentos no codifícantes 
dei ácido nucleico que se halla entre las regiones codifícantes se 
tlaman seeuencias imerp nestas o intrones. Las otras regiones 
se denominan exones, porque fínaimente se expresan, en gene- 
ral. siendo traducídas en seeuencias de aminoácidos. (Las excep- 
ciones induyen las UTR de los exones en los extremos dei RNA. 
que íorman parte dei mRNA pero no se traducen en proteína. 
Debido a estas excepciones, será útil pensar en exones como 
seeuencias de RNA que salen dei nüdeo.) Los términos intrón y 
exón se utilizan tanto para las seeuencias de RNA como para las 
de DNA que codifican a éstas. 

En Ia elaboración de un transcrito primário a partir de un gen, 
la RNA polimerasa II transcribe tanto intrones como exones dei 
DNA, pero la molécula de mRNA que entra en el citoplasma es 
una versión condensada.. Se recortan los intrones de la molécula 
y se unen los exones, formando una molécula de mRNA con una 
secuencia codificante continua, Éste es el proceso de corte y 
empalme dei RNA. 

iCõmo se lie va a cabo el corte y empalme dei pre-mRNA? Los 
investigadores encomraron que la serial para el corte y empalme 
dei RNA es una secuencia corta de nucleótidos en cada extremo 
de un imrón. Las partículas 11a macias nhonucleoproteínas nuclea - 
res pequenas (snRNP) reconocen estos si ti os. Como su nombrè 


índica, las snRNP se localizan en el núcleo y están compuestas 
por RNA y moléculas de proteína. El RNA en una partícula 
snRNP se denomina RNA nuclear pequeno (snRNA)\ cada molécu- 
la tiene alrededor de 150 nucleótidos de largo. Varias snRNP 
diferentes se unen con otras proteínas para formar un conjunto 
aun más grande Ramado espliceosoma, que es casi dei misrao 
tamano que un rifeosoma, El espliceosoma interaetúa con ciertos 
sitios a lo largo de un intrón, liberándolo y uniendo los dos exo- 
nes que lo flanquean (fig. 17-11). Existen evidencias sólidas de 
que los snRNA cumplen un papel fundamental en estos procesos 
catalíticos, como también en la formadón dei espliceosoma y en 
el reconocimiento dei sitio de corte y empalme 

Ribozi mas 

La idea de una función catalítica para los snRNA se origino a 
partir dei descubrimiento de las ribozimas, moléculas de RNA que 
actúan como enzimas. En algunos organismos, el corte y empalme 
dei RNA se puede producir sin proteínas o moléculas de RNA adi- 
cionales: jEl RNA intrón actúa como una ribozima y cataliza su 
propia escisión! Por ejemplo, en el protozoo Tetrahymena, un auto- 
corte y empalme se He va a cabo en la producción dei RNA ribosó- 
rnico (rRNA), un componente de los ribosomas dei organismo. En 
realidad, el pre-rRNA elimina sus propios intrones. 

"El hecho de que el RNA sea una cadena simple de sem pena un 
papel importante, al permitir que dertas moléculas de RNA actü- 
en como ribozimas. Una región de una molécula de RNA puede 
aparear sus bases con una región complementaria en cualquier 
lugar de la misma molécula, otorgándole de este modo una estruc- 
tura específica a la molécula en su totalidad. También. algunas de 
las bases contienen grupos funcionaks que pueden participar en ta 
catálisis. Así como Ia forma específica de una proteína enzimâtica 
y los grupos funcionales de sus cadenas lateral es de aminoácidos 
les permite actuar como un catalizador. Ia estructura de algunas 
moléculas de RNA les permite funcionar de la misma manera. El 
descubrimiento de las ribozimas volvió obsoleta la creencia de que 
todos los catalizadores biológicos eran proteínas. 

La importância funcional y evohiti\a de los intrones 

iCuães son las funciones biológicas de los intrones y dei corte 
y empalme dei RNA? Una idea es que los intrones cumplen un 
papel regulador en la célula; al menos algunos intrones contie- 



Pre-mRNA 



Intrón 


mRNA 


104 



Cofa de polí-A 


105 


Segmento 

codificante 


intrones cortados 
y exones empalmados 



Cola de poJi-A 


5' ÜTR 


A Fig. 17-10. Procesamiento dei RNA: 
corte y empalme dei RNA* La molécula de 
RNA presentada aqui codifica la p-globina, 
uno de los polipéptidos de la hemoglobina, 
los números que se hallan por debajo dei 


RNA se refieren a los codones; la p-gfobina 
tiene 146 aminoácidos. £1 gen de la p-globi- 
na y su transcrito pre-mRNA tiene tres exo- 
nes, correspondientes a las seeuencias que 
dejarán el núcleo como mRNA (el 5' UTR y el 


3' UTR son partes de exones porque están 
Incluídos en el mRNA, stn embargo, no codi- 
fican una proteína). Durante el procesamien- 
to dei RNA, se cortan los intrones y se 
empalmam los exones. 
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4 Fig* 17-11, Funcíón de las snRNP y los espliceosomas en el 
corte y empalme deí pre-mRNA. El diagrama muestra solo una por- 
con de! transcrito deí pre-mRNA; hay otros intrones y exones en direc- 
c ón 3' aparte de los que se presentan aqui Las r i bon ucl eo proteí nas 
- udeares pequenas (snRNP) y otras proteínas forman un complejo 
molecular llamado espliceosoma sobre un pre-mRNA que contiene exo- 
es e intrones. ( Dentro dei espliceosoma, las snRNP aparean sus bases 
con nucleótidos en sítios específicos a ló largo dei intrón. Se corta 
a transcrito dei RMA, liberando el intrón y empalmando los exones al 
rnsmo tíempo. Luego se separa el espliceosoma, liberando el mRNA ya 
empalmado, que ahora solo contiene exones. 


nen secuencias que de alguna manem com rol an la activtdad de 
.os genes. Y el proceso de cone y empalme, en si mismo t es nece- 
sario para el paso dei mRNA desde el núcleo hasta el citoplasma. 

Un beneficio demostrado de la presencia de exones e intrones 
en los genes es permitir que un solo gen pueda codificar más de 
un tipo de polipéptido, Se sabe que numerosos genes dan origen 
a dos o más polipéptidos diferentes, dependiendo de qué seg- 
mentos sou tratados como exones durante el procesamíento dei 
RN A; esto se denomina corte y empalme alternativo dei RN A 
véase la figura 19-8). Por ejemplo, las diferencias sexuales en las 
moscas de ia fruta se deben, en grau medida, a las diferencias en 
como los machos y las hembras cortan y empai man el RN A 
transcrito de ciertos genes. Los primeros resultados dei Proyecto 
Genoma Humano C explicado en el capítulo 20) sugieren que el 
corte y empalme alternativo dei RN A puede ser una de las razo- 
nes por las que los seres humanos pueden funcionar, con un 
número de genes relativamente pequeno, ni siquiera el doble de 
ios de la mosca de la fruta. Como consecuenda dei corte y 
empalme alternativo, la cantidad de productos proteicos diferen- 
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A Fig. 17-12. Correspondência entre exones y domínios protei- 
cos. En un gran numero de genes, los diferentes exones codifican 
domínios separados dei producto proteico. 


t.es que un organismo puede sintetizar es mocho mayor que su 
número de genes. 

Las proteínas iienem con frecuencia, una arquitectura modu- 
lar consistente en regiories es tructu rales y funciona ies discretas 
denominadas domínios. Un dominio de una proteína enzimáti- 
ca, por ejemplo, puede incluir su sitio activo, míentras que otro 
podria fijar la proteína a la membrana celular. En muchos casos, 
exones diferentes codifican para los diferentes domínios de una 
proteína (fig. 17-12). La presencia cie intrones en un gen puede 
facilitar la evoludón de proteínas nuevas y potcncialmeme ú tiles 
como resultado de un proceso conocido como combínadón de 
exones ( exon sujjling). Los intrones aumentan la probabilídad de 
entrecruzamientos potencial mente beneficiosos entre los exones 
de los alelos, por el simple hecho de proporcionar más terreno 
para los entrecruzamientos sin imerrumpir las secuencias codifi- 
cam es. También podemos imaginar el mezclado y el aparea- 
míento ocasional de los exones entre genes completa mente 
diferentes (no alélicos). La combinaciõn de exones de cualquier 
clase podria producir nuevas proteínas con combinadones nove- 
closas de funciones. Aunque con más frecuencia la combínación 
de exones produciría câmbios no beneficiosos, en ocasiones se 
podrían originar variantes provechosas. 


F-valuaciòn de concep tos 


1 . :Cómo afecLa la aheración de los extremos 5' y 3 dei 
pre-mRNA al mRNA que sale dei núcleo? 

2. Describa el papei de las snRNP en el corte y empalme dei 
RN A. 

3. [Como puede generar el corte y empalme alternativo dei 
RNá un mayor número de productos polipéptidos que la 
cantidad de genes que hay? 

V canse las respuestas en d Apêndice A. 
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La traducción es la síntesis de un 
polipéptido dirigida por el RNA: 
en detalle 

Examinaremos ahom con más de t alie como fluye la in forma - 
ciõn genética desde el mRNA a la proteína, el proceso de rraduc- 
ción. Como hicimos para la transe ripcíón, nos concentraremos 
en tos pasos básicos que se producen Lanto en procariontes 
como en eucariomes; mientras tanto, sen alamos las diferencias 
esendales. 

Componentes moleculares de la traducción 

En el proceso de traducción, una célula interpreta un mensa- 
je genético y constmye un polipéptido en eonformidad. El men- 
saje cs una serie de codones a lo largo de una molécula de mRNA 
y el intérprete se llama RNA de transferencia (tRNA), La fun- 
ción dei tRNA es transferir aminoácidos desde el conjunto de 
aminoácidos dtoplasmático hacía el ribosoma. Una célula man- 
tiene su citoplasma con reservas de los 20 aminoácidos, ya sea 
simetizándolos a partir de otros compuestos, o capturãndolos de 
la solución circundante. EI ribosoma afiade cada aminoáeido tra- 
ído por el tRNA al extremo en ereeimiemo de una cadena poli- 
peptidica (fig. 17-13). 

Las moléculas de tRNA no son idênticas. La clave para tra- 
ducír un mensaje genético en aminoácidos específicos es que 
cada tipo de molécula de tRNA traduzea un codón particular en 
un determinado aminoáeido. Guando una molécula de tRNA 
llega a un ribosoma, lieva un aminoáeido específico en un 
extremo. En el otro extremo dei tRNA existe un triplete nucle- 
otídico llamado anticodón, que a pare a sus bases con un 
codón complementa rio ciei mRNA. Por ejemplo, considere el codón 
UUU dei mRNA, que se traduce como el aminoáeido fenilala- 
nina, El tRNA que aparea sus bases con este codón mediante 
enlaces de bidrógeno tiene AAA como su anticodón y lieva feni- 
iálanina en el otro extremo (véase el tRNA medio en la figura 
17-13). A medida que la molécula de mRNA se mueve a través 
de un ribosoma, se anadírá fenilalanina a la cadena poiípeptU 
dica cada vez que se presente el codón UUU. Codón a codón, 
el mensaje genético se traduce en la medida que los tRNA 
depositan aminoácidos en el orden prescrito y el ribosoma los 
une en una cadena, La molécula dei tRNA actúa como traduc- 
tora porque puede leer una palabra dei ácido nucleico (el 
codón dei mRNA) e interpretaria como una palabra proteica 
(el aminoáeido). 

La traducción es simple, en principio, pero compleja en su 
bioquímica y mecânica, en especial, en la célula eucaríonte. Al 
estudiar la traducción, nos concentraremos en la versiõn un poco 
menos complicada dei proceso que se produce en los procarion- 
tes. Observaremos primero a algunos de los actores principales 
en esta obra celular, tuego veremos como actúan juntos para ela- 
borar un polipépndo. 


Líí estruetura y lafúnción deí RNA de transferencia 

Como el mRNA y otros tipos de RNÀ celular, las molécu- 
las dei RNA de transferencia se transe ri ben a partir de sus 
moldes de DNA. En la célula eucaríonte, el tRNA, al igual que 
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A Fig, 17-13. Traducción: el concepto básico. A medida que una 
molécula de mRNA se mueve a través de un ribosoma, se traducen los 
codones en aminoácidos, uno a uno. Los intérpretes son moléculas de 
tRNA, cada tipo con un anticodón específico en un extremo y un amb 
noárido correspondiente en el otro. Un tRNA anade su carga de 
aminoáeido a una cadena poJipeptídica en erecimiento cuando ef anti- 
codón se une a un codón complementado sobre el mRNA. Las figuras 
que siguen muestran algunos detaíles de la traducción en una célula 
p roca rio n te . 


el mRNA, se sintetiza en d núcleo y debe viajar a través de 
éste hasta el citoplasma, donde se produce la traducción. 
Tanto en células procariontes como eucariomes, cada molé- 
cula de tRNA se utiliza de forma repetida. Su función es tomar 
el aminoáeido designado en el citosol, depositar su carga en el 
ribosoma y luego abandonar el ribosoma para tomar otro ami- 
noãcido. 

Como se ilustra en la figura 17-14, una molécula de tRNA 
consta de una sola cadena de RNA que tiene solameme unos 
80 nueleõridos de largo (comparada con los ciemos de nucle- 
ótidos para la mayoría de las moléculas de mRNA), Debido a 
La presencia de segmentos de bases complementarias que 
pueden unirse entre si mediante enlaces de bidrógeno, esta cade- 
na única pue.de plegarse sobre si mi sina, formando una molé- 
cula con una estruetura tridimensional. Extendida sobre un 
plano para revelar el apareamiento de bases, una molécula de 
tRNA se parece a una hoja de trébcl {f cg, 17-14a), En realt- 
dad, el tRNA se tuerce y se pliega en una estruetura tridimen- 
sional compacta que tiene una forma aproximada cie L (fig, 
17-14b), El tazo que emerge de un extremo de Ia L incluye el 
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(a) Estructura bidimensional, Lascuatro regiones de apareamiento 
de bases y los tres bueles son característicos de todos tos tRNA, 
igua! que la secuenda de bases dei sitio de fijación de aminòácidos 
en et extremo 3'. El triplete dei anticodón es único para cada tipo 
de tRNA (los asteriscos indican ias bases que fueron modificadas 
quimicamente, una característica dei tRNA). 
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(c) Símbolo usado en 

(b) Estructura trídimertsionaí este libro 


* Fig* 17-14. Estructura dei RN A de transferencia (tRNA). Los 

anticodones estan escritos convencional mente en la dirección 3 r — > 5' 
para alinearlos en forma adecuada con los codones escritos 5' 3' 

.éase la figura 17-13). Para el apareamiento de sus bases, las cadenas 
dei RNA deben ser antiparalefas, como en e! DMA. Por ejemplo, el anti- 
codón 3AAAG-5 1 se aparea con e! codón 5-UUC-3'. 


anticodón, el triplete de bases especial que lo une a un codón 
específico dei mRNA. Del otro extremo de la L de la molécula 
de tRNA se asoma el extremo 3’ que constituye el sitio de fija- 
ción para un aminoáddo. De esta maneia, la estructura de una 
molécula de tRNA se ajusta a su función. 
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A Fig. 17-15. Una aminoacibtRNA sintetasa une un aminoáddo 
específico al tRNA. La unión dei tRNA y eE aminoácido es un proceso 
endergónico que se produce a expensas de ATP. Ei ATP pierde dos gru- 
pos fosfato y se convierte en AMP (adenosfn monofosfato). 


Para la traducción exacta de un mensaj e genético se requieren 
dos pasos de reconocim tento. Primem, debe haber una concor- 
dância correcta entre un tRNA y un aminoácido. Un tRNA que se 
une a un codón dei mRNA que especifica un determinado ami- 
noácido debe transportar soh ese aminoácido al ribosoma. Cada 
aminoácido se une al tRNA adecuado por medio de una enzima 
especítica llamada ammoacil-tRNA sintetasa (fig. 17-15), El 
sitio activo de cada tipo de ammoacil-tRNA sintetasa eneaja solo 
con una combinaciôn específica de aminoácido y tRNA. Existen 
20 simetasas diferentes, una para cada aminoácido; cada sinteta- 
sa cs capaz de unir todos los tRNA diferentes que codifican para 
ese aminoácido específico. La sintetasa catai iza el enlace cova- 
lente det aminoácido a su tRNA en un proceso impulsado por la 
hidrótisis dei ATP El aminoacil tRNA resultante, también Rama- 
do aminoáddo activado, se libera de la enzima y entrega su ami- 
noácido a una eadena polipeptídica en credmiento sobre un 
ribosoma. 
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Fi segundo paso de reconocírnieiUü implica una correcta 
concordância entre el anticodón dei lRNA y un codón dei 
mRNA, St exístiera una varie d ad de tRNA para cada uno de los 
codones clel mRNA que especificam un aminoácido, liabría 61 
tRNA (véase la figura 17-5). En realidad, hay solo alrededor de 
45, io que significa que algunos tRNA deben ser capaces de unir- 
se a más de un codón. Esta versatilidad es posible porque las 
regias de! apareamiemo de las bases entre la lercera base de un 
codón y la base correspondiente de un anticodón dei tRNA no 
son lan est netas como para los codones dei ONA y mRNA. Por 
ejemplo, la base U en el extremo 5' de un anticodón iRNA 
puede aparearse con A o con G en la tercera posición (en el 
extremo 36 de un codón dei mRNA. Esta relajación de las 
regias de apareamiemo de bases se denomina tambalco. El 
rambalen explica por qué los codones sinónimos para un ami- 
noácido determinado pueden diferir en su tercem base, pero, 
por lo general, no en ias otras. 


Rifo os o mas 

Los ribosomas faciluan el acoplamiento específico de los 
anticodones dei tRNA con los codones dei mRNA durante la 
síniesis proteica. Un ribosoma, que es suficiente mente grande 
como para poder verse con un mieroscopio electrónico, está 
compuesto por dos sub unidades, llamadas grande y pequena 
(fig. 17-16)-. Las subun idades ribosómicas están compuestas 
de proteínas y moléculas de RNA denominado RNÀ ribosó- 
mico o rRNA. En los eucariontes, ias subunidades se elaboran 
en el nucléolo, Se transcrtben los genes dei RNA hbosómico 
que se eneuemran en el DNÁ de los cromosomas, se procesa el 
RNA y se ensambla con proteínas importadas desde el cito- 
plasma. Las subunidades ribosómicas resultantes se exportam 
luego hacia el citoplasma a través de los poros nucleares. Tanto 
en procanomes como en eucariontes, las subunidades grande 
y pequena se unen para formar un ribosoma funcional solo 
coando se fijan a una molécula de mRNA. Cerca de dos lerei os 
de la masa de un ribosoma es rRNA, Como la mayoría de las 
células contienen miles de ribosomas , el rRNA es el tipo más 
abundante de RNA. 

Si bien los ribosomas de los procaríontes y de los eucarion- 
tes son muy similares en estruetora y función, tos de estos últi- 
mos son ligeramenie mãs grandes y difieren en cierta medida 
de los primevos en su com posición molecular. Las diferen- 
cias son significativas desde el punto de vista médico.. Algunos 
antibióticos pueden inactivar los ribosomas de los procarion- 
tes sin inhibir la capacidad de los ribosomas de los eucariontes 
para sintetizar proteínas. Estos fármacos, como Ia tetraciclina y 
la estreptomicína, se utilizan para combatí r las infeedones 
bacierianas, 

La. esirucmra de un ribosoma refleja su función de reunir el 
mRNA con los tRNA portadores de aminoácidos. Ademãs de 
tener un sitio de unión para el mRNA, cada ribosoma ti ene 
otros tres sitios para tRNA (véase la figura 17-16). El sítio P 
(siiio peptídíLtRNA) condene el tRNA que lleva la cadena poli- 
peptldica en crecimiento, mientras que el sitio A (sitio amino- 
acii-tRNA) condene el tRNA portador dei aminoãcido que será 
anadido a condnuaciõm Los tRNA descarga dos abandonan el 
ribosoma desde d sitio E (dei inglês exí£, sal ida). El ribosoma 
condene el tRNA y el mRNA muy próximos entre si y ubica a 
los aminoácidos nuevos para ser fijados en el extremo carboxi- 
Io dei polipéptido en crecimiento. i nego catai iza la formación 
de un enlace peptídico. A medida que el polipéptido se hace 
más largo, pasa a través de un túnel de salida de la subunidad 
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(a) Modelo computarizado de un ribosoma en fundonamíento. 

Éste es un modelo de un ribosoma bacteriano mostrando su forma 
general. El nbosoma de los eucariontes es, a grandes rasgos, 
similar. Una subunidad ribosómica es un agregado de moléculas de 
RNA ribosómico y de proteínas. 
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(b) Modelo esquemático que muestra los sitios de unión. 

Un ribosoma tiene un sitio de unión con el mRNA y tres sitios de 
unión con el tRNA, conocidos como sítios A, P y E. Este esquema 
dei ribosoma aparecerá en diagramas posteriores. 
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(c) Modelo esquemático con mRNA y tRMA. Un tRNA encaja en 
el sitio de unión cuando su anticodón aparea sus bases con un 
codón dei mRNA. El sitio P sostiene el tRNA adherído a la 
cadena en crecimiento. ES sitio A sostiene al tRNA gue lleva el 
próximo amínoáddo que se agregará a la cadena, El tRNA 
descargado safe por el sitio E. 


A Fig. 17-16, Anatomia de un ribosoma en fuocionamiento* 
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grande dei ribosoma. Guando está completo, se libera hacia el 
ciiosol a través dei túneí de sal ida. 

Cuatro décadas de investigadón genética y bioquímica acer- 
ca de la estrucrura dei ribosoma culmfnaron con la obtenciõn 
de un modelo detallado dei ribosoma bacteriano, que aparece 
en la figura 17-1 como un modelo de cintas. Invesügaciones 
recientes sustentai! íuertemente la hipótesis de que el rRNA, no 
la proteína, es el responsablc primário de la estrucmra y de la 
función dei ribosoma. Las proteínas, que se encuentran, prin- 
cipalmente en el exterior, soportan los câmbios conformacio- 
nales de las moléculas de rRNA a medida que Llevan a cabo la 
catãlisis durante la traducdón. Hl RN A es el constituyente de 
la interfase entre las dos subun idades y de los sítios A y P y es 
el catalizador de la formación principal dei enlace peptidico. De 
esta m atreva, ,1111 ribosoma puecle ser considerado como un 
gran ribozima! 

Construcción de un polipéptido 

Podemos dividir la traducción, la süitesis de la cadena poli - 
peptídica, en ires etapas (.análogas a las de la transcripción): 
imciación, elongación y terminación. Las tres etapas requieren 
i ac t ores” proteicos que colaboran con el mRNA, los tRNA y 
los ribosomas en el proceso de traducdón, Para ciertos aspec- 
tos de la iniciaciõn y elongación de la cadena también se 
requiere energia que se obtiene de la hidrõtisis dei GTP (gua- 
nosina t ri fosfato), una molécula relacionada estrechamente 
con el ATP 

Asorioctón de ribosomas e imciación de la traducdón 

La etapa de iniciaciõn de la iraducción reúne al mRNA, un 
tRNA portador dei primer aminoácido dei polipéptido, y ias 
dos subun idades de un ribosoma (fig, 17 - 17 ). Pr i mero, una 
subunidad ribosómica pequena se 
une con el mRNA y con un tRNA ini- 
ciador específico, que Ileva el aminoáci- 
do metionina. La subunidad pequena 
íuego se mueve, o barre t en direccíón 
3 5 a lo largo dei mRNA hasta que 
alcanza el codón de iniciaciõn, AUG, 
que senala el comienzo de ta traduc- 
ción; esto es importante porque esta- 
blece el codón para el marco de 
lectura dei mRNA. El tRNA iniciador, 
ya asociado con el complejo, forma 
un enlace de hidrógeno con el codón 
de inicio. 

A la unión dei mRNA, el tRNA ini- 
ciador y una subunidad ribosómica 
pequena le sigue la fijación de una 
subunidad ribosómica grande, comple- 
tando un complejo de iniciaciõn de 
la traducdón. Se requieren proteínas 
llamadas f adore s de miciaciôrt para 
reunir todos estos componentes. La 
célula también gasta energia en forma 
de una molécula de GTP para formar 
et complejo de imciación . Al comple- 
tar el proceso de iniciaciõn, el tRNA 
se ubica en el sitio P dei ribosoma y 
el sitio A vacante queda disponible 
para el próximo aminoacil tRNA. 


Adviértase que un polipéptido se sintetiza siempre en una 
direccíón, desde la meiionina inicial en el extremo amino, tam- 
bién llamado extremo N- terminal, hacia el aminoácido final en 
el extremo carboxilo, también llamado extremo C-terminal 
(véase la figura 5-18), 

Elongaci áii de- Ia cadena poíipeptidica 

En la etapa de alargamiento de la traducdón, los aminoáci- 
dos se ahaden uno a uno ai precedente. Cada vez que se a nade 
un aminoácido participan varias proteínas llamadas f adores de 
elongación. Este proceso se produce en un ciclo de tres pasos 
descritos en la figura 17-18 de la página siguíente, Hay gasto 
de energia en el primero y el tercero. Hl reconocímiento de 
codones requiere la hidrõlisis de dos moléculas de GTP, que 
aumenta la precisión y eficiência de este pasc. Se hidroiíza un 
GTP más para proporcionar energia para el paso de la translo- 
cación. 

El mRNA se mueve a través dei ribosoma solo en una direc- 
ción, el extremo 5' primero; esto es equivalente al movi miem o 
5’ 3’ dei ribosoma sobre el mRNA. El punto importante es 

que el ribosoma y el mRNA se mueven de forma relativa entre 
si, de forma unidireccional, codón por codón. El ciclo de elon- 
gación dura menos de un décimo de segundo en los procarion- 
tes y se repite cada vez que se anade un aminoácido a la cadena 
hasta completar el polipéptido. 

Terminación de ia traducdón 

La etapa final de la traducdón es la terminación {fig. 17- 
19), La elongación continua hasta que un codón de detendón 
alcanza el sitio A dei ribosoma. Los tripletes de bases UAG, 
LAA y LIGA no codiiican aminoácidos sino que actúan como 
senales para detener la iraducción. Una proteína llamada/ac- 



Sitio P 


tRNA 

iniciador 




Subunidad 



Subunidad 
grande dei 
ribosoma 


Sitio de unión dei mRNA 


pequena 
dei ribosoma 

o Una subunidad ribosómica pequena se une a 
una molécula de mRNA. En una célula 
procarionte, el sitio de unión dei mRNA en esta 
subunidad reconoce una setuenda nudeotídica 
específica sobre el mRNA in mediata mente antes 
en direccíón 5 H dei codón de inidadon, Un tRNA 
iniciador, con el anticodón UAC, aparea sus bases 
con el codón de inicio, AUG. Este tRNA ileva ei 
aminoácido metionina (Met). 


Complejo de iniciaciõn de la traducdón 

La I legada de una subunidad ribosómica 
grande completa ei complejo de inidadón. 
Las proteínas llamadas factores de 
iniciaciõn (no se muestran) se requieren 
para reunir todos !os componentes de la 
traducdón. El GTP aporta la energia para 
el ensambtaje. E! tRNA indador está en el 
sitio P; el sitio A está disponible para el 
tRNA que carga eí aminoácido siguiente. 


4 Fig. 17-17. Iniciaciõn de la traducción. 
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Extremo amino 
dei poíipéptido 


0 Reconorimiento dei codón. El 
anticodón de un amlnoadl tRNA 
entrsnte aparea sus bases con el codón 
complementaria dei mRNA en el sitio 
A. La hidrólísis dei GTP aumenta la 
preeisión y ta efidenda de este paso. 


TPflflscRiPçiáK 


I inRhíA 
’ yRiboaome 


traducciqn 


'Q-SypflCiCiíle 


mRNA 


Ríbosóma preparado para 
el próximo amínoadl / 
tRNA / 


© Formadón dei enlace 
peptídico. Una molécula 
de rRNA de la subunidad 
grande cataliza la formadón 
de un enlace peptídico 
entre el aminoácido nuevo 
en el sítio A y el extremo 
carboxilo dei poíipéptido 
en creclmiento en el sitio R 
Este paso fija el poíipéptido 
al tRNA en el sitio A. 


© Translocadón, El 
ríbosoma transloca el 
tRNA de! sítío A al sítio P. 
El tRNA vacío en el sítio P 
se mueve al sitio E, donde 
se libera. Ei mRNA avanza 
con sus tRNA unidos, 
u bica ndo el síguiente 
codón para sertradurido 
en el sitio A. 


1 

p f 

1 


y&i sitii 

> Sit 

:io 1 



A Fig, 17-18, Ciclo de elongación de la traducdón. No se muestran en este diagrama las proteínas llamadas factores de eíongadón, La hídróli- 
sis dei GTP desemperra un papel importante en el proceso de elongación. 


tor de tibernciòn se une de forma directa al codón de termina- 
dón en el sitio A. Los factores de líberación provocan la adi- 
ciõn de una molécula de agua a la cadena polipeptídica en 
lugar de un aminoácido. Esta reaccíón hidroUza el polipépti- 
do completo desde el tRNA en el sitio P líberándolo a través 
dei túnel de sal ida de la subunidad grande dei ríbosoma 
(véase la figura 17- 16a). Fosteriormente, se disocia el resto 
dei complejo de la traducción. 

Fofírnbosütftas 

Un solo ríbosoma puede produeír un poíipéptido de lama- 
no medio en menos de un minuto. Por lo general, sin embar- 
go, se utiliza un único mRNA para fabricar rnuchas copias de 
un poíipéptido de forma simultânea porque vários ribosomas 
pueden traducir el mensaje de un mRNA al mismo ti empo. 
Lína vez que un ríbosoma ha sobrepasado el codón de ini cia- 


do n, un segundo ríbosoma puede unir se al mRNA; de este 
modo, numerosos ribosomas pueden colgar a lo largo de un 
mRNA. Con un microscopio electrónico se pueden observar 
estos rosários de ribosomas, 11 amados polirribosomas (o 
polisoraas) (fiçp 17-20), Los polirribosomas se encuemran 
tanto en células procariontes como en las eucariontes, 
Permiten que las células fabriquen rápidamente rnuchas 
copias de un poíipéptido. 

Terminación y orientación de la proteína funcional 

El proceso de traducción con frecuenda no es suficiente para 
elaborar una proteína funcional, En esta secei ón podia conocer 
las modificadones que sufre una cadena polipeptídica después 
dei proceso de traducdón, como también algunos de los meca- 
nismos em picados para dirigir tas proteínas completas a si tios 
específicos en la célula. 
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C liando un ribosoma alcanza un codón de 
terminadón en el mRNA, el sitio A dei 
ribosoma acepta una proteína llamada 
íactor de líberación en lugar dei tRNA 


El facto r de líberación hidroliza el enlace entre @ Se disocian las dos subunídades 
el tRNA en el sitio P y el último aminoâcido ribosómicas y los oiros componentes 

de ia cadena polipeptídica, De este modo dei complejo, 

se libera el polipéptido dei ribosoma, 


A Fig. 17-19, Terminación de la traducdón* 


Plegamienta y modificaciones postraduccionales 
de la proteína 

Durante su síntesis, una cadena polipeptídica eomienza a 
cnrollarse y plegarse de maneia espontânea, formando una pro- 
pina funcional con una conformadõn específica: una molécula 
tridimensional con estructura secundaria y terdaria (véase la 
zgura 5-20), Un gen determina la estructura primaria y ésta, a su 
vez, determina la conformación. En muchos casos, una proteína 
haperona (chaperonina) ayuda al polipéptido a. plegarse correc- 
tamente (véase la figura 5-23), 

Pueden ser neeesanos algunos pasos adicionales -modificado- 
ncs postraduccionales- antes de que la proteína comience a reali- 
zar su trabajo específico en la célula, Ciertos aminoácidòs 
pueden modificarse quimicamente por medio dei agregado de 
-cucares, lípidos, grupos fosfato u otros compuestos. Las enzi- 
mas suelen eliminar uno o mãs amirioácidos dei extremo guia 
amino) de la cadena polipeptídica. En ciertos casos, algonas 
enzimas pueden escindir una única cadena polipeptídica en dos 
más partes. Por ejemplo, la proteína insulina se sintetiza p ri- 
me ro como una sola cadena polipeptídica pero se vuelve activa 
s Mamente después de que una enzima corta la parte central de la 
cadena, dejando una proteína constituída por dos cadenas poli- 
peptí dicas conectadas por puentes disulfuro. En otros casos, dos 
~ más polípéptidos que se sintetizan por separado pueden reu- 
rursÈ y convertirse en subunídades de una proteína que tiene 
- s t mc tur a eua ternari a 


Qiientación de los polípéptidos hacia locaUzadotws específicas 

En las microfoLogmfías electrónicas de las células eucariontes 
-ctivas en la síntesis proteica son evidentes dos poblaciones de 
ribosomás (y polirribosomas): libres y unidos (véase la figura 6- 
1 1 . Los ribosomás libres se hallan suspendidos en el citosol y 
r lo general, sintetizan proteínas que se disuelven en el citosol 
actúan alli. En contraste, los ribosomás unidos estãii adheridos 
aí lado citosólico dei retículo endopl asmático (RE) o a la envol- 
vera nuclear. Los ribosomás unidos sintetizan proteínas dei siste- 
ma de end o membranas (la envoltura nuclear, el RE, el aparato de 
Golgi, los lisosomas, las vaeuolas y la membrana pi asmática) así 


como proteínas secretadas desde la célula, como la insulina, Los 
ribosomás en si mismos son idênticos y pueden cambiar su esta- 
do de libres a unidos. 



Subunídades 
ribosómicas 
entrantes 


Polípéptidos 
en credmiento 


Inicio 

de! mRNA 
(extremo 53 


Final 

dei mRNA 
(extremo 3 'd) 


(a) Una molécula de mRNA r por lo general, se traduce de 
forma simultânea por vários ribosomás en grupos llamados 
polirribosomas. 



0,1 um 


(b) Esta nmcrofotog rafia muestra un potlrríbosoma grande en una 
célula procarionte (MET), 

A Fig, 17-20. Polirribosomas. 
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^Que determina que un ribosoma se encuentre libre en el 
citosol o unido al RE nigoso en un momento determinado? La 
simesis polipeptídica siempre comienza en el citosol, euando 
un ribosoma libre inicia ia traducdôn de una molécula de 
mRNA. AUí continua el proceso hasLa corapletarse, a menos que 
el poli péptido en crecimteruo en si mismo guie al ribosoma 
para íijarlo al RE Los polipép tidos de las proteínas destinadas 
al sistema de endomembranas o a la secreciõn son marcadas 
por un péptido senal, que dirige a la proteína liada el RE (fig. 
17-21). Un complejo proteína- RN A Uamado partícula de 
reconodmiento de ía senal (SRP) reconoce al péptido senal, 
una secuencia de alredecloi de 20 amínoãddos en el extremo 
guia (amino) dei poli péptido o cercano a él, a medida que sale 
dei ribosoma. Esta partícula funciona como un adaptador que 
lleva al ribosoma bada una proteína receptora que se encuen- 
tra dentro de la membrana dei RE. Este receptor es parte de un 
complejo de transi ocacion mui ti proteico. La simesis dei poli- 
pé p t i d o co min úa a 1 1 í y el po 1 i pé p t ido e n c re c i m lento se rpe n tea 
a través de la membrana dentro dei lumen dei RE por un poro 
proteico. Por lo general, una enzima elimina al péptido senal. 
El resto dei poli péptido completo, si ha de ser una proteína 
secretora, se libera en la solución dentro dei lumen dei RE 
(como en la figura 17-21). De modo alternativo, si el polipép- 
tido va a ser una proteína de membrana, permanece parcial- 
mente embebido en la membrana dei RE. 


Se uttlizan otras clases de pép tidos senal para polipéptidos 
destinados a rnítocondrias, cloroplastos, el interior dei núcleo 
y otros orgánulos que no forman parte dei sistema de endo- 
membranas. La diferencia crítica en estos casos es que la tra- 
ducción se completa en el citosol antes de importar el 
poli pép Lido bacia e! interior dei orgánulo, Los mecanismos de 
transi ocacion tambiên varían, pero en todos los casos estudia- 
dos hasta La fecha, los "códigos postales" que dirige n a las pro- 
teínas para la secreciõn o para la local ización celular son 
péptidos senal de algun tipo. Los procariomes también emple- 
an códigos senal para dirigir las proteínas para la secreciõn. 


Evaluacion de conceptos 


1- iQiic dos prdcesos aseguran que se a nada el amtnoàddo 
correcto a una cadena polipeptídica en crecimiemo? 

2. D esc rí ba cómo puede beneficiar a la célula la forni ac tón 
de polirnbosomas. 

3.. Descri ba cómo se transporta un poli péptido que va a ser 
secretado bacia el sistema de endomembranas. 

Vèanse Lis respuesfíjs en el Apêndice A , 



© La sintesís © Una SRP se une 
de polipéptidos al péptido senal 

comienza sobre deteniendo ía síntes 

un ribosoma libre momentaneamente 
en ei citosol. ““ [ ~ 


© La SRP se une a una proteína 
receptora en la membrana dei! 
RL Este receptor es parte de un 
complejo proteico (un complejo 
de translocación) que tiene un 
poro de membrana y una 
enzima de escitióri de la senal. 


© La SRP se libera y el 
poí i péptido retoma su 
crecimierfto, mi entras se 
transloca a través de la 
membrana (e! péptido 
sena! permanece adherido 
a la membrana). 


© El resto dei 
poli péptido ya 
terminado deja el 
ribosoma y se pliega 
hasta alcanzar su 
conformación final 


la enzima 
de esdrión de la 
senal corta el 
péptido senal. 
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reconodmiento 
de la senal 
(SRP) 


Péptido 

senal 

eliminado 


Proteína 


Proteína 
receptora 
de la SRP 


CITOSOL 


Complejo 
de translocación 
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A Fig, 17-21 Mecanismo de senalización 
para dirigir las proteínas al RE. Un poli pépti- 
do destinado al sistema de endomembranas o a 
la secreciõn comienza con un péptido senal, una 


serie de amínoáddos que ie dirige hacia el RE. 
Esta figura muestra la síntesis de una proteína 
secretora y la importación simultânea hacia den- 
tro dei RE, La proteína es procesada de manera 


adicional en este sistema y luego en el aparato 
de Golgi. Finalmente, una vesícula de transporte 
la lleva hacia la membrana plasmática para libe- 
raria desde la célula (véase la figura 7-9). 


326 uiMioAD três Genética 




El RN A desempena múl tiples 
papeies en la célula: resumen 

Como hemos visto, la maquinaria celular de la síntesis protei- 
ca (y su destino hacia el RE) está regido por vários tipos RN A. 
Vdemás dei mRNA, estos son el tRNA, el rRNA y en los euca- 
riontes, d snRNA y el SRP RNA (euadro 17-1). Un tipo de RNA 
..miado RNA nudeúlar pequeno (snoRNA) colabora en el procesa- 
miento de los transcritos dei pre-rRNA en el núcleo lo, un proce- 
so necesario para ta formadón de nbosomas. Las diversas 
mnciones de estas moléculas pequenas de RNA van desde lo 
ismictural a lo informacionaj y hasta lo catalítico, lm estigacíones 
cedentes también revelaron la presencia de moléculas pequenas 
de RNA de cadena doble y sirrtple que desempenan papeies de 
mportancia inesperada para regular que genes deben ser expre- 
sados. Estos tipos de RNA se denominao RNA de mÊerfereriria 
gentes (si RN A) y miem RN A (miRNA) (vease el capítulo 19), 

La capacidad dei RNA para realizar funciones tan diferentes se 
ittsa en ires pro piedades. Primem. el RNA puede formar enlaces 
de bidrógeno con otras moléculas de ácidos nucleicos (DNA o 


. Tipos de RNA en una célula 
eucarionte 


Tipo de RNA 


RNA mensajero (mRNA) 


RNA dc transferencia 
URNA) 

RNA ribüSümicü (rRNA) 
Transcrito primário 


RNA nuclear pequefiò 
snRNA) 


SRP RNA 


RNA rmdeolar pequefto 
snoRNA) 


RNA corto de ínterferencia 
■si RNA) y micro RN A 
miRNA) 


Funciones 


Lie va inf or macio n que especifica las 
se cu en cias de aminoácidos de las pro- 
teínas desde cl DNA hasta los riboso- 
mas. 

Sn ve como molécula adaptadora en la 
síntesis de proteínas; traduce los co do- 
ires dei mRNA en aminoácidos, 

Desempena papeies catalíticos (ribozi- 
ma) y ésiructu rales en los nbosomas. 

Sirve como precursor dei mRNA, d 
rRNA o el tRNA antes de ser procesa- 
do por corte y empalme o divajé. 
AJgünas inLrónes dei RNA actúan 
como una ribozima, catai izando su 
propio cone y empalme. 

Desempena papeies est mau rales y 
catalíticos en los espliceosomas, bs 
complejos de proteína y RNA que cor- 
tan y empalman el pre-mRNA. 

Es un componente de la partícula de 
reconocim lento de senal (SRP), d d 
complejo de proteína- RNA que reco- 
noce a los pêptidos setial de los poh- 
péptidos destinados al RH. 

Colabora en el procesamiento de Los 
transcritos pre-rRNA para la forma- 
ciún de la subunidad dei ribosoma en 
el micléülo. 

Parti cipan en 3a regulaciõn de la 
expresión genética. 


RNA). Segundo, puede adoptar una forma tridimensional especí- 
fica por medio de los enlaces de bidrógeno entre las bases en par- 
tes diferentes de su propia cadena de polínucleóüdos (como se 
observa en el tRNA; vease ía figura 17-14). Terce ro, tiene grupos 
funcional es que le permiten aetuar como catalizador (ribozima), 
Estas tres propíedades hacen al RNA bastante multifuncional. 

Ll DNA puede ser el material genético de todas las células 
vivi entes, pero et RNA es mucho más versátil. En el capitulo 18 
aprenderá que muchos \drus utiltzan el RNA en lugar dei DNA 
como su material genético. En los últimos anos, los científicos 
comenzaron a apreciar las funciones diversas 1 levadas a cabo por las 
moléculas de RNA. En efecto. en 2002, la revista Science otorgò su 
reconocim iento de Uescubrimiemo dei ano" a los hailazgos acerca 
de las pequenas moléculas reguladoras dc RNA, siRNA y miRNA. 


Evaluación de con ce pios 


1. Describa tres pro piedades dei RNA que le permiien 
realizar papeies distintos en ia célula. 

Vèítnse Lis respiicstos en el Apêndice A. 


Concepto 


La comparación de la expresión 
genica en los procariontes y en 
los eucariontes revela 
diferencias fundamentales 


Si bien los procariontes y los eucariontes llevan a cabo la 
transcripción y la traduedón de manera muy similar, hemos 
notado ciertas diferencias en la maquinaria celular y en detalles 
de los procesos. Las RNA polímerasas de los procariontes y los 
eucariontes son diferentes, y las de estos últimos dependeu de un 
conjunto complejo de facto res de transcripción. La transcripción 
termina de manera diferente en las dos elases de células. También 
son algo distintos tos ribosomas de los procariontes y los de los 
eucariontes. Las diferencias más importantes, sin embargo, se 
originan en la organizadón compartimentai de las células euca- 
riontes, Como un taller de un solo cuarto* una célula proearion- 
te se asegura una operación que sigue la trayectoria dei fiujo. En 
ausência de un núcleo, se puede transcribir y tradudr el mismo 
gen de forma simultânea ffíg. 17-22) y la proteína recién sinte- 
tizada puede difundirse rapidamente a su sitio de función. En 
contraste, la envoUura nuclear de la célula eucarionte separa la 
transcripción de la traduedón y destina un compartimento al 
procesamiento extensivo dei RNA. Esta etapa de procesamiento 
origina pasos adicional es cuya reguladón ayuda a coordinar las 
actividades de elaboración de la célula (vease e! capítulo 19). 
Finalmente, las células eucariontes rienen mecanismos complica- 
dos para dirigir las proteínas a los compartimentos celulares ade- 
c uados (orgãnulos). 

I Donde consíguieron los eucariontes y los procariontes los 
genes que eodifícan la enorme diversidad de proteínas que sinte- 
tizan? Durante los miles de millones de anos pasados, el ongen 
fundamental de los nuevos genes ha sido la mutación de genes 
preexistentes, el tópico de la sección siguierue. 
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A Fig, 17-22. Acoplam iento de la transcripción y la traduedõn 
en ías bactérias. En las células procariontes, la traducción dei mRNA 
comienza tan pronto como el extremo guia ( 5 ') de la molécula de 
mRNA se despega dei molde de D NA. La microfotog rafía íMET) mues- 
tra a las moléculas de RNA polimerasa transcribiendo una cadena de 
DNA de £ coit. Hay una cadena de mRNA en crecimiento adherída a 
cada RNA polimerasa, que ya están traduciendo los ribosomas, No se 
ven en la microfotog rafía los polipéptidos recién sintetizados, pero se 
muestran en el diagrama. 


Evaluaciòn dc conceptos 


1. En la figufe 1 7-22. enumere tas RNA polimerasas en ei 
orden de su inidación de la trarismpdón. Luego 
enumere los ribosomas de cada mRNA en el orden de su 
iniciaciõn de la traducción. 

2. ^Se encontraria en una célula eucaiionte la disposlción 
m ost rada e n I a fígu ra 17.22? Exp 1 ique . 

Véanse fns tespitestas en d Apêndice A. 



Las mutaciones puntuales pueden 
afectar a la estructura y la 
función proteica 

Las mutaciones son câmbios en el material genético de una 
célula (o vi ms). En la figura 15-14 consideramos mutaciones en 
gran escala, rea condi cíonamíentos cromosómicos que afee tan a 
segmentos largos dei DNA. Ahora podemos examinar Ias muia- 
ciones puntuales, câmbios químicos en solo un par de bases de 
un gen. 


Si se produce una mutación puo tua! en un gamelo o en una 
célula que da origen a game tos, esta mutación puede ser trans- 
mitida a la desce ndencía y a una sucesión de gene raciones futu- 
ras. Si la mutación tiene un efecto adverso sobre el fenotipo de 
un organismo, se conoce a la condiciõn mutante como trastor- 
no genético o enfennedad hereditária. Por ejemplo, podemos 
rastrear las bases genéticas de la anemia drepanocítica hasta una 
mutación de un solo par de bases en el gen que codifica uno de 
los polipéptidos de la hemoglobina. La modifícaciõn de un solo 
nudeótído en la cadena molde dei DNA lleva a la produedón de 
una proteína anormal (fig, 17-23 y véase la figura 5-21), En los 
indivíduos que son homocigotos para el alelo mutante, el defec- 
lo falei forme de los eri troei tos causado por la hemoglobina alte- 
rada, produce sintomas múl tiples aso ciados con k anemia 
drepanocítica (véase el capítulo 14). Ve a mos como los tipos 
diferentes de mutaciones puntuales se traducen en proteínas 
a 1 Ler adas. 

Tipos de mutaciones puntuales 

Las mutaciones puntuales dentro de un gen se pueden divi- 
dir en dos categorias generales: sustituciones de pares de bases 
e inserciones o de leciones de pares de bases. Para ver como 
afectan estas mutaciones a las proteínas, examine las figuras 
17-24 y 17-25 


Sustituciones 

Una susiilucíóii de un par de bases es ei reemplazo de un 
nucleóüdo y su acompanante por otro par de nucleótidos. 
Algunas sustituciones se dènominan m\itaciom$ sikndasus por- 
que, a causa de la redundância dei código genético, no tienen 
efecto sobre la proteína codificada. En otras palabras, un cambio 
en un par de bases puede transformar un codón en otro que se 
traduce en el mismo aminoácido. Por ejemplo, si sobre la cade- 
na molde T-CCGõ 1 mutase a 3 , -CCA-5’, el codón mRNA, que 
suele ser GGC, seria GGU y aun asi se. insertaría la glicina en la 
localización correcta de la proteína (véase la figura 17-5). Otras 
sustituciones pueden cambiar un aniinoátido pero tienen poco 
efecto sobre la proteína. El nuevo aminoáddo puede tener pro- 
piedades similares al que reemplaza o puede estar en una región 
de la proteína donde no es esencial Ia secuenda exacta de ami- 
noácidos para ma n tener su función. 

Sin embargo, Ias sustituciones de los pares de bases dc mayor 
interés son a que lias que causa n câmbios en una proteína que se 
detectan de m mediato. La alteradón de un solo aminoácido en 
un área crucial de la proteína, en el sítio activo de una enzima, 
por ejemplo, aleeiarã a su actividad de forma significativa. En 
ocasiones, una mutación se me jante da origen a una proteína 
me j orada o una con nuevas capacidades, pero con más frecuen- 
cia resulta perjudidal y produce una proteína menos activa o 
inútil con deterioro de la función celular. 

Las mutaciones por sustituciõn son, por lo general, mutacio- 
nes de aminoácido, cambíén llamadas mutaciones de sentido 
erróneo (. missense ); es decir, el codón alterado todavia codifica 
para un aminoáddo y por eso tiene sentido, aunque no necesa- 
riamente el sentido correcto , Pero una mutación pum uai también 
puede cambiar un codón para un aminoácido por un codón de 
lerminación. Esto se denomina mutación sin sentido (nonsensc) 
o terminadora que provoca que la traducción termine prema- 
turameme; el polipéptido resultante será más corto que el codi- 
f içado por el gen normal (véase la figura 17-24). Casi todas las 
mutaciones sin sentido dan origen a proteínas no íuncionales. 
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► Fig. 17-23. Bases moleculares de la 
anemia drepanodttca: una mutación pun- 
tuaL E3 alelo que causa la anemia drepanocí- 
' :a difiere dei alelo de tipo salvaje (normal) 
por un único par de bases dei DNA. 


DNA de la hemoglobina de 
tipo salvaje 


DMA de la hemoglobina 
mutante 



En e! DNA, la cadena 
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una A donde eí 
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glutãmico ÍGIu). 
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a Fig. 17-24. Sustitución de pares de bases. Las mutaciones son 
zsmbios en el DNA r pero están representadas aqui tal como se refle* 
-i en el mRNA y su producto proteico. Las sustitudones de pares de 
:ases pueden producír mutaciones silenciosas, de sentido errôneo o 
: n sentido. 


Zhsctoomcs y íJ^ícoomcs 

Las inserciones y las deleciones son adiciones o perdidas de 
pares de nudeótidos en un gen. Estas mutaciones rienen un efec- 
to desastroso sobre la proteína resultante mâs a menudo de lo 
que lo hacen las sustitudones. Como el mRNA se lee como una 
serie de tripletes de nudeótidos durante la traducción, la ínser- 
ción o la delecLón de nudeótidos puede alterar el marco de lec- 
tura (el agrupam lento de tripletes) dei mensaje genético. Una 
mutación semcjante, denominada mutación dei marco de lec- 
tura, se producirá siempre que el número de nudeótidos inser- 
tado o de lecionado no sea múltiplo de Lres (véase la figura 
17-25), Todos los nudeótidos que se encuentran en dirección 3' 
de la deleción o de la inserdón se agruparán de forma incor rec- 
ta en cod artes y el resultado será un sentido erróneo extenso que 
probablemente finalizará más tarde o mas temprano en una ter- 
minación prematura y sin sentido. A menos que la mutación dei 
marco de leciura se encuemre muy cerca dei final dei gen, p ro- 
ei ucirá una proteína que casi con certeza no será funcional. 

Mutágenos 

Las mutaciones pueden originarse de numerosas maneras, I .os 
errores durante la replícación, reparación o recorri binadón dei 
DNA pueden dar lugar a sustitudones, inserciones o deleciones 
de pares de bases y tambíén a mutaciones que aíectan a segmen- 
tos más largos dei DNA. Las mutaciones que nacen de estos erro- 
res se llaman mutadones espontâneas. Es difícil calcular la 
Irecuenda con que se presentan estas mutaciones. Se han reali- 
zado estimaciones grose ras de la tasa de mutación durante la 
replicación dei DNA para E. cdi y los eucariomes, y los números 
son similares; alrededor de í nudeótido de cada IO 10 es alterado 
y pasa a la si guie nte generación de células. 

Numerosos factores físicos y químicos, Uamados mutágenos, 
interactúan con el DNA causando mutaciones. En la década de 
1920, Hermann Muller descubrió que los rayos X causaban câm- 
bios genéticos en las moscas de la fruta. Mediante rayos X, pudo 
crear mutantes de Drosophila que podia utilizar en sus estúdios 
genéticos. Pero también reconoció una implicacíón alarmante en 
su descubrimiento: los rayos X y otras formas de radiación de 
alta energia plantean riesgos para d material genético de las per- 
sonas asi como para los organismos dei laboratorio La radiación 
mutágénica, un mutágeno físico, incluye la luz ultravioleta (UV), 
que puede causar la ruptura de los dímeros de ti mina dei DNA 
(véase la figura 16-17). 
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A Fig. 17-25. Inserción o deleción de pares de bases. En senti- 
do estricto, el ejemplo de la parte inferior no es una mutación pun- 
tual porque conlieva la inserción o la deleción de más de un 
nucleótido. 


Los mutágenos químicos comprenden varias categorias. Los 
análogos de las bases son compuestos químicos similares a las 
bases normales dei DMA pero que se aparean de forma íncorrec- 
La durante la replicadón dei DNA. Algunos oiros mutágenos quí- 
micos interfieren con la replicadón al insertarse d los mismos en 
el ONA y d isto rs i ona r la doble hei ice. Gtros mutágenos causan 
câmbios químicos en las bases que afectan a sus propiedades y al 
apareamiento. 

los investigadores desarrollaron métodos diversos para pro- 
bar la aaividad mutagénica de diferentes compuestos químicos. 
Una aplicadón fundamental de estas pruebas es la deiección pre- 
liminar de los productos químicos para identificar a aquellos que 
pueden causar câncer. Este enfoque tieoe sentido porque la 
mayoiia de los cardnógenos (productos químicos que causan 
câncer) son mutagénicos y, a la inversa, la mayoria de los mutá- 
genos son cardnógenos. 


Lvaluación de conceptos 


L ^Qué pasa citando se pierde un par de nucleótídos de la 
mitad de la secuenda de codificación de un gen ? 

2. La cadena molde de un gen contiene la secuenda T- 
TACTTGTCCGATATC-5L Dibuje la doble cadena de 
DNA y el rnRNA resultante, marcando los extremos 5' y 
3\ Determine la secuenda de amínoácidos. Luego 
muestre Io rnismo después de que una mutación 
cambia la secuenda de la planlilla de DNA a 3'- 
TACTT GTCCAATAT C-5L ^Cuál es el efecto sobre la 
secuenda cie amínoácidos? 

Vêanse los iespucstas en cl Apindice A, 


^Qué es un gen? Revisión de Ia pregunta 

Nuestra definición de gen evoluciono a lo largo de los últimos 
capítulos, como sucediõ a lo largo de la historia de La genética. 
Comenzamos con el concepto mendeüano de gen como una uni- 
dad discreta de berencia que afecta a un carácter fenotipico (capi- 
tulo 14). Luego vimos que Morgan y sus colaboradores asignaron 
estos genes a loci específicos sobre los cromosomas (capítulo 15). 
Avanzamos al ver al gen como una región de una secuenda 
nudeotídíca específica a Io largo de una molécula de DNA ( capí- 
tulo 16). Finalmente, en este capítulo consideramos una defini- 
do n funcional de gen como una secuenda que codifica para una 
cadena polipeptídica específica. Todas estas defini ciones son ütb 
les. dependiendo dei contexto en el que se estudian los genes (la 
figura 17-26 resume ia via desde el gen hasta et polípéptído en 
una célula eueariome). 

Todavia el modelo un gen-un polípéptído debe ser perfec- 
cionado y aplicado selectivamente. La mayorta de los genes 
eucariomes condenen segmentos no codificamos (m trones), de 
tnanera que porei ones grandes de estos genes tienen segmentos 
que no se correspondeu en polipéptidos. Con frecuencia. los 
biólogos moleculares induyen tatnbién a los promotores y a 
ciertas regi ones reguladoras dei DNA dentro de los limites de 
un gen. Estas secuencias de DNA no se transcriben, pero se 
pueden considerar parte dei gen funcional porque deben estar 
presentes para que se produze a la transe ripciõn. Nuestra defi- 
nición molecular de gen también debe ser suficientemente 
amplia como para incluir el DNA que se transcribe en rRNA, 
tRNA y oiros RN A que no se traduten. Estos genes no tienen 
productos polipepiídicos. Así, llegamos a la definición siguien- 
le: un gen es una región dei DNA cuyo pwducto final es un polipép- 
iido o una molécula de RN A. 

Para la mayoria de los genes, sin embargo, todavia es útil rete- 
ner la idea de un gen-un polípéptído. En este capítulo aprendió 
en términos moleculares cómo se expresa un gen típico, por 
transe ripciõn en RN A y luego por traducción en un polipéptido 
que forma una proteína de estmetura y lunción especifica. Las 
proteínas, a su vez, dan origen al fenotipo que se observa en un 
organismo, 

Los genes estãn regulados. Exploraremos la regulación de la 
expresión dei gen en los eucariomes en los capítulos 19 y 21. En 
el próximo capítulo comenzamos nuestra exposición sobre la 
regulación dei gen concentrándonos en ta biologia molecular 
más simple de las bactérias y los vírus. 
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TRANSCRIPCIÓN 
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TRADUCCIÓN 


Una sucesión de tRNA 
fijan sus aminoáddos a la 
cadena polipeptídica a 
medida que se mueve el 
mRNA a través dei 
ribosoma, un codón por 
vez (cuando se completa, 
se libera e! polipéptido dei 
ribosoma). 
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a Fig. 17-26. Resumen de la transcripdón 
» la traducción en una célula eucaríonte. 

Er-- diagrama muestra !a vía que va desde un 
’ a una proteína. Recuerde que cada gen en 
DNA se puede transcribir repetidas veces en 
"..coas moléculas de RNA y que cada mRNA 
's-‘- oién se puede traducir reiteradamente para 


producir muthas moléculas poiipeptídícas ttam- 
bién H recuerde que los productos f inales de 
algunos genes no son polipéptidos sino molé- 
culas de mRNA, induyendo ei tRNA y el rRNA). 
En general,, los pasos de la transcripción y la tra- 
ducdón son similares en las células procariontes 
y eucariontes. La diferencia principal es la exis- 


tência dei procesamiento dei RNA en el núcleo 
eucaríonte. Se encuentran otras diferencias sig- 
nificativas en las etapas iniciales de la transcrip- 
dón y la traducción y en la terminación de la 
transcripción. 
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En wifvinf. medicagtanainerícana . com/campbell encontrará ejercidos interaetivos, animadones, 
videos y preg untas de autoevaluación. 


Conccpto 



Coiiccplo 


La traducción es Ia síntesis de un polipéptido 
dirigida por el RNA: en detalle 


Los genes especifican las proteínas por medio dc la 
transcripción y la tradueciòn 




Evidencias a partir dd estúdio de dcfectos metabólicos 
(pp, 309-310). El DNÁ controla d metabolismo dirigiendo a las 
células a sintetizar enzimas especificas y otras proteínas. Los experi- 
mentos de Beadle y Tatum con cepas mutames de Nmrospora sus- 
tenfaron la hipóLesis de un gen-una enzima. Los genes codifican 
cadenas de polipépLidos o moléculas de RNA. 



Princípios básicos de la transcripción y la traducción 
(pp. 310-312). La transcripción es la transferencia nucleótido a 
nudeôiido de información desde el DNA haeia el RNA; la traduc- 
ción es la transferencia de información desde la sècuencia nudeotí- 
dica dei RN A liada La secuencia de aminoãcidos en un polipéptido 



El código genético (pp. 312-314). La información genética está 
codificada como una secuencia de tripletes de bases no superpues- 
tos o codones. Un codón en el RNA mensajero (niRNA) se traduce 
en un aminoáddo (61 codones) o sirve como una seftal de termina- 
ción (3 codones). Los codones se deben leer en el marco de lectura 
correcto para que se produ 2 ca el polipéptido específico. 


Componentes moleculares de la traducción (pp. 320-323). 

Una célula traduce un mensaje dei mRNÁ en una proteína con la 
ayuda dei RNA de transferencia (tRNA). Después de unir tos ami- 
noácidos específicos, las moléculas de tRNA se alinean por medio 
de sus anticodones en los codones complementados sobre e! 
mRNA. Los ribosomas ayudan a facilitar este acoplamiento con los 
sítios de unión dei mRNA y deí tRNA. 

► Construcción de un pobpépddo (pp. 323-324). Los ribosomas 
coordinan las tres etapas de la traducción: iniciación, elongarión y ter- 
minación. La formarión de uniones peptídicas entre aminoãcidos se 
cataliza por el rRNA. Numerosos ribosomas pueden traducir una sola 
molécula de mRNA simultaneamente, formando un polí nib o soma. 

Terminaclón y orientación de la proteína funcional (pp. 324- 
326). Después de la traducción, las proteínas pueden modíficarse de 
manem que afectan su forma tridimensional. Los ribosomas libres en 
el citosoi inician la síntesis de todas las proteínas, pero Ias proteínas 
destinadas para el sistema de endomembranas o para la secrectôn se 
deben transportar al interior dei RE, Estas proteínas tienen pépüdos 
serial a los que se une la partícula de leconocimiento de senal (SRP), 
permitiendo que el ribosoma traduetor se una al RE. 


Conccpto 


La transcripción es la síntesis de RNA dirigida por 
el DNA: en detalle 

> Componentes moleculares de la transcripción (pp, 315-316). 

La síntesis de RNA está catallzada por la RNA polimerasa. Esta 
enzima sigue las mismas regias dei apareamiento de bases que en la 
replicación dei DNA, excepto en que en el RNA el uracilo sustituye 
a la timina. 

Síntesis dc un transcrito de RNA (pp. 316-317), Ijis tres etapas de 
la transcripción son Li iniciación, la elongarión y la termtnadún. Los 
promotores senalan la iniciación de la síntesis dei RNÀ Los facíores 
de transcripción ayudan a la RNA polimerasa de los eucariontes a 
rcconocer Lis secuenrias de los promotores, Los mecanismos de termí- 
nación son diferentes en los procariontes y en los eucariontes* 


Conccpto 


Las células eucariontes modifican el RNA después 
de la transcripción 

Alteracion de los extremos del mRNA (p. 3175. Antes de dejar 
el núcleo, las moléculas de mRNA en los eucariontes son procesa- 
das mediante la modiíicación de sus extremos, por el corte y 
empalme del RNA. El extremo 5' recibe un casquete núcleo tidico 
modificado y el extremo 3’ una cola de poli- A. 

Genes fraccionados, y corte y empalme del RNA 
(pp, 318-319), La mayoria de los genes eucariontes tienen intro- 
nes intercalados entre las regiones codifican .tes, es decir los exo- 
nes. En el corte y empalme del RNA se ellmínan los in trones y se 
unen los exortes. FJ corte y empalme del RNA se lleva a cabo por 
los espliceosomas pero, en algunos casos, el RNA solo cataliza el 
proceso. Se denominan ribozimas a tas moléculas de RNA catalíti- 
co, La presencia de intrones permite el corte y empalme alternati- 
vo del RNA, 


Concepto 


El RNA deseiupena nmltiples papeies en la célula: 
resumen 

El RNA puede formar enlaces de hidrógeno con otras moléculas de 
ácidos nudeicos (DNA o RNA). Puede asumir una forma tridimen- 
sional específica. Y tiene grupos fundonales que le permiten actuar 
como un catalizador, una ribozima (p. 327). 


Concepto 


La coniparación de la expresión genica 
en los procariontes y eu los eucariontes revela 
diferencias fundamen tales. 

Corno las células procariomes careceu de envoltura nuclear, la tra- 
ducción puede empezar mientras la transcripción todavia se está 
realizando, En ia célula eucarionte, la envoltura nuclear separa Ia 
transcripción de la traducción y en el núcleo se produee un extenso 
procesamiemo del RNA (pp, 327-328). 


Concepto 


Las rauta clones puntuales pueden afectar a la 
estruetura y la fnnción proteica 

► Tipos de mntadones puntuales (pp. 328-329). Una mutaciôn 
puntual cs una modiíicación de un par de bases del DNA, que 
puede I levar a la produee ion de una proteína no funcional o a nin- 
guna. La susütución de pares de bases puede causar mut aciones de 
sentido erróneo o sin sentido. Las ínserciones o deleciones de pares 
de bases pueden producir mutaciones en d marco de lectura. 

Miitágenos (pp. 329-330). Las mutaciones espontâneas se pueden 
producir durante la replicación, la recoiribi nación o la reparación 
dd DNA. Los mutãgenos químicos y físicos también pueden alterar 
los genes. 
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I . Las sustituciones de pares de bases que implican a la tereera base 
de un codón rara vez dan como resultado un error en d polipépti- 
do porque: 

a. Las susLimciones se eorrigen antes de que comienee la Lranscripción. 

b. Las sustituciones están restringidas a los mtrones. 

c. Las regias de 3 apareamiento de bases son menos estrictas para la 
terce ra base de los codones y anticodones. 

d La partícula de reconocímiento de serial corrige los errores de 
codificación . 

e. Los errores transcritos atraen a las snRNR que luego estimulan el 
corte y empalme y la corrección 

2 En las células eucariontes, la rtansciipdón no puede empezar hasta que: 

a. Las dos cadenas de DNA se separan completamente y se expo- 
nen al promotor. 

h. Vários factores de iranscripdón se urien al promotor. 

c. Se remueven tos casquetes y dei mRNA. 

d. Se eliminan los inirones dei DNA de la cadena molde. 

e. Las DNA uucleasas aislaron la unidad de traàscripeión. 

5. ;Cuãl de las oraciones siguientes no es verdadera para un codón? 

a. Consta de tres nucleó Lidos. 

b. Puede codificar el mismo aminoácído que otro codón. 

Nunca codifica más de un anunpãddo. 

d Se extiende desde un extremo de la molécula de lRNA. 
e Es la unidad básica dei código genético. 

4. La via metabólica de la siniesis de argmina es como sigue: 

Precursor -4 omiti na — * eitrulma — > arginina 
ABC 

Beadle y Tatum descubrieron varias clases de mutantes de 
X eu raspo ra que eran eapaces de crecer en un medio mínimo con 
adidón de arginina Cvéase la figura 17-2). Pudieron concluir que: 

a. Un gen codifica la vía metabólica completa. 

b El código genético dei DNA es un código de tripietes. 

. Los mutantes de clase I Lienen sus mutaciones en Ia cadena de 
nucleótidos después que bs mutantes de clase ll . 
â Los mutantes de clase I Lienen una enzima no funcionante en el 
paso A y los mutantes de clase II Lienen una en el paso R. 
e. Los mutantes de clase III tienen enzimas no funcional es en todos 
los pasos, 

■" L: anticodón de una molécula de lRNA en particular es: 
a Complementaria al codón correspondiente en el mRNA. 

b. Complementaria al triplete correspondiente en el rRNA. 

La parte dei lRNA que se une a un ammoácido especifico. 

d Modificable, dependiendo dei aminoácído que se una al tRNA. 

■: Catalítica, con vi rti cu d o al tRNA en una ribozima. 

õ Cuãl de las afirmacíones siguientes no cs verdadera para el proce- 
samiemo dei RN A? 

Los exones se conan ames de que el mRNA abandone el núcleo, 

■ Los nucleótidos se pueden ariadir en ambos extremos dei RNA. 

. Las ribozimas pueden ac Luar en el corte y empalme dei RNA. 

El corte y empalme dei RNA puede ser catalizado por los esptice- 
osomas. 

e. Un transcrito primário a menudo es más largo que la molécula 
Final de RNA que deja el núcleo. 


7. ^Cuál de las siguientes afirmacíones es verdadera para la tradúc- 
ción en procariontes y eucariontes? 

a. La traducdón se acopla a la transcripción. 

b. El pro dueto de la transcripción se lee de in medi ato para su tra- 
ducción. 

c. El codón UUU codifica fenilalamna, 

d. Los ribosomas son afeetados por la estreptomicina. 

e. La partícula de reconocímiento de serial (SRP) se une a los pri- 
meros 20 aminoáddos de ciertos poUpéptídosl 

8. Empleando la figura 17-5, identifique una secuencia de nucleóti- 
dos 5 1 -Ar 3' en la cadena molde de DNA para un mRNA que codi- 
fica la secuencia polipeptídica Phe-Pro-Lys. 

a. UUU-GGG-AAA d. CTT-CGG-GAA 

b. GAA-CCC-CTT e. AAA-CCC-UUU 

c. AAA-ACC-TTT 

9 . : _Cuá\ de las siguientes mutaciones tendría más probabilidades de 
ejercer un efecto nocivo sobre un organismo? 

a. Una sustitución de un par de bases. 

b. Una ddeción de tres nucleótidos cerca de la mitad de un gen. 

c. Una deleciõn de un solo nudeótido en el medio de un intrõn. 

d. Una ddeción de un solo nudeótido cerca dei final de la secuen- 
cia de codificación. 

e. Una inserción de un solo nudeótido en dirección 3' y cerca dei 
comíenzc de la secuencia de codificación. 

10. ^Qué componente no está directamente implicado en ia traduc- 
ción? 

a, mRNA bi DNA c. tRNA d. ribosomas e. GTP 

Véünse las respuestas en el Apêndice A, 


íntcrrelacion evolutiva 

El código genético (véase Ia figura 1 7-5) es rico en implicaciones evo- 
lutivas. Por ejemplo, adviértase que los 20 aminoáddos no estãn 
esparcidos al azar; la mayorfa de los aminoáddos estãn codificados por 
un conjunto similar de codones. ^Qué explicadortes evolutivas se pue- 
den dar para este patrón? (Sugcrenriu: hay una explicadón relacionada 
con d línaje histórico y otras expUcaciones menos obvias relacionadas 
con la expresión de 'la forma se adapta a la lundón ".) 


Problemas científicos 

Un biólogo irisem un gen de una célula hepática humana en d cro- 
mosoma de una bactéria. La bactéria Io transcribe y traduce. La pro- 
teína producida es inútil y se deseubre que contiene más 
aminoáddos que la proteína sintetizada por la célula euearionte. 
Explique por qué. 


Ciência, tecnologia y sociedad 

Nuestra civílizaciôn genera muchos mutágenos químicos (por ejemplo, 
pesticidas) que modiíican el medio ambiente de manera que aumeman 
la exposiciôn a otros mutágenos, en especial a la radiàeión UV ^Quc 
deberian liacer los gobiemos para identificar mutágenos y regular su 
liberación al medio ambiente? 
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Conceptos clave 


18-1 Los virus tienen un genoma pero solo pueden 
reproducirse dentro de una célula huésped 

18-2 Los vinis, los viroides y los priones son patóge- 
nos muy importantes de anima les y plantas 

18-3 La rapidez de Ia reproducción, ia mutación y la 
recombinación genética contribuyen a la 
diversidad genética de las bactérias 

18-4 Las bactérias individuales responden a los 

câmbios ambientales por medio de la regulación 
de su expresión genica 


Panorama general 


Sistemas modelo microbianos 

E n la foto de la figura 18-1 se observa un hecho notable: 
e! ataque de una célula bactéria na par numerosas estruc- 
turas que pareceu ‘piruletas r en miniatura. En esta 
mícrofotografía electrónica de barrido en color se observan estas 
esmicturas T un tipo de virus 11 amado baeteriófago T4, infectando 
a la bactéria Escherichia coli, El virus pone en movi m tento el con- 
trai genético de la bactéria por medio de la inyecciõn de su DNA 
demro de la célula. La biologia molecular nació en los laborató- 
rios de los micro biólogos que estudian vírus y bactérias. Agimos 
microorganismos como E. coli y sus virus se denominan sistemas 
metida debido a que los investigadores los utilizan ccn IVecuen- 
cia en estúdios que revelan princípios biológicos amplios. Los 
experimentos con virus y bactérias propordonaron gran parte de 
la evidencia de que los genes están compuestos por DNA y íue- 
ron esenciales en la resoludón de los mecanismos moleculares de 
los procesos fundamen tales de la reptícadón dei DNA, la trans- 
cripdón y la traducción. 

Aparte de su valor como sistemas modelo, los vinis y las bac- 
terias nenen mecanismos genéticos únicos que son imeresantes 
por sí mismos. Estos mecanismos especializados tienen aplica- 
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Á Figura 18-1* Baeteriófago T4 infectando a una célula de £ coli. 


clones importantes para comprender cõmo causan enfermedades 
los virus y las bactérias. Adernas, las técnicas que permiten a los 
científicos manipular genes y transferidos de un organismo a 
otro, etnergieron dei estúdio de los microorganismos. Estas téc- 
nicas están temendo un impacto importante, tanto en la investi- 
gación básica coma en la biotecnologia (véase el cap. 20). 

En este capitulo estudiaremos la genética de los virus y de las 
bactérias. Recuerde que las bactérias son procariomes, con célu- 
las muebo más pequenas y con una organización más simple 
que las de los eucariontes, como las plantas y los animales, Los 
virus son aún más pequenos y más sencillos (fig« 18-2), Puesto 
que carecen de las estrueturas y de la maquinaria metabólica pre- 
sentes en las células, la mayoría de los virus son poco más que 
genes empaquetados en cubiertas proteicas. Comenzaremos con 
la esiructura de los sistemas genéricos más sencillos que existen, 
y su papel como agentes causantes de enferme da d o patogenos. 
Luego examinaremos la genética de las bactérias y la regulación 
de su expresión genética. 


Concepto 


Los virus tienen un genoma pero solo 
pueden reproducirse dentro de 
una célula huésped 

Los científicos deteciaron los virus de forma indirecta mucho 
antes de que pudieran verlos. La historia dei descubrimieruo de 
los virus comienza cerca de finales dei siglo xix. 

El descubiimiento de los virus: 
iHvesíigacíóH cientifica 

La enfermedad dei mosaico dei tabaco impide el crecimien- 
to de las plantas de tabaco y da a sus hojas una coloradõn 
moteada o en mosaico (fig* 18-3). En 1883, Adolf Mayer, un 








a Figura 18-2. Comparacíón dei tamario de un virus, una bacté- 
ria y una célula animal. Solo se muestra una porción de una típica 
célula animal. Su diâmetro es airededor de diez veces mayor que la lon- 
gitud de E. coli. 


científico alemãn, descubrió que podia transmitir la enfermedad 
de una planta a otra frotando las plantas sanas con la savia exti a- 
:.da de las hojas enfermas. Después de la búsqueda infructuosa de 
un germen infeccioso era la savia, Mayer concluyó que la enfer- 
medad estaba causada por una bactéria extraordinariamente 
pequena que no podia verse con el microscopio. Esta hipótesis 
:ue probada una década más tarde por Dimitri Ivanowsky un 
mvestigador ruso, que pasó la savia infectada de las hojas de 
tabaco a través de un filtro disehado para eliminar bactérias. 
Después de filtrada, la savia todavia producia la enfermedad dei 
mosaico. 

Ivanowsky formulo la hipótesis de que eran bactérias ias que 
causaban la enfermedad dei mosaico dei tabaco. Quizás, penso, 
-us bactérias eran tan pequenas que pasaban a través dei filtro o 
l laboraban una toxina li lt rabie que causa ba la enfermedad. Esta 
ultima posibilidad fue descartada citando el botânico holandês 
Martinus Beijerinck descubrió que el agente infeccioso de la savia 
filtrada podia reproducírse. Frotó las plantas con la savia filtrada 
u después de que estas plantas desarrollaran la enfermedad, uti- 
su savia para infectar mãs plantas, continuando ei proceso a 
través de una serie de infecciones. Concluyó que el patógeno se 
ubia reproducido, porque su capacidacl para causar la enferme- 
dad no se a te nu a ba después de varias transferencias de una plan- 
ta a otra. 

En realidad, el patógeno solo se reprodueía dentro dei 
Uuésped que infectaba. A diferencia de las bactérias, el agente 
misterioso de la enfermedad dei mosaico no podia cultivar se en 
-i tédios nutritivos en tubos de ensayo rri en placas de Petri. Beijerinck 
■ -ii agi nó que era una partícula reproductora mãs pequena y sim- 



Â Figura 18-3. Infección por el virus dei mosaico dei tabaco 
{VMT). Una hoja de tabaco sana, no infectada (izquierda) comparada 
con una hoja infectada de forma experimental con el VMT (derecha). 


pie que las bactérias. Sus sospechas se confirmaron en 1935 
cuando el científico estadounidense Wendell Stanley cristalizo la 
partícula infecciosa, conoeida ahora como el virus dei mosaico 
dei tabaco (VMT), A continuación, el VMT y muchos oiros virus 
fueron visualizados con la ayttda dei microscopio electrónico. 

Estructura de los virus 

Los virus más pequenos tienen solo 20 nm de diâmetro; son 
mãs pequenos que un ribosoma. En una cabeza de alfiler caben 
milíones de ellos. Aun los virus más grandes son escasamente 
visíbles con el microscopio óptico. El descubrimiento de Stanley 
de que algunos vi ms se podían cristalizar fue una noticia emo- 
cionante y misteriosa a la vez. Ni siquiera la más simpte de las 
células puede formar cristales regulares. Pero si los virus no 
son células, entonces iquc son? Son partículas infecciosas que 
se componen de ácido nucleico encerrado dentro de una 
cubierta proteica y en algunos casos, una envoltura membrano- 
sa. Examinemos mãs de cerca la estructura de los virus y cómo 
se reproducen, 

Genojiios vi ral es 

En general, los genes están formados por DNA de cadena 
doble -la doble hélice convencional— pero muchos vírus desafí- 
an esta convención. Sus gen ornas puede n estar formados por 
DNA de cadena doble, DNA de cadena simple. RNA de cadena 
doble o RNA de cadena simple, dependiendo dei tipo de virus. 
Se tos conoce como DNA virus o RNA virus, de acue rd o con el 
tipo de ácido nucleico que contenga su gen o ma, En cualquier 
caso, el genoma está organizado, por lo general, como una molé- 
cula lineal simple o circular de ácido nucleico. Los virus mãs 
pequenos tienen solo cuatro genes, en tanto que el mayor riene 
vários cientes. 

Cdpsídes y oivoiíuros 

La cubierta proteica que encierra el genoma virai se deno- 
mina cãpside. De acuerdo con el tipo de virus, la cãpside puede 
terter forma de bastón, ser poliédrica o ser aún más cornple- 
ja (como el Td). Las cápsides estãn construídas por un gran 
número de subunidades proteicas 11 amadas capsòmems , pero el 
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Capsómero 
de la cápside 


18 x 250 nm 



Glucoproteína 

70-90 nm (diâmetro) 



Envoltura 


Cabeza 
Cápside Vaina de 

RNA ta C0la 

Fibra de 
la cola 



DNA 


80-200 nm (diâmetro) 


80 x 225 nm 



(a) El virus dei mosaico dei 
tabaco tiene una cápside 
helicoidal con una forma 
global de bastón rígido. 


(b) Los adenovirys tíenen una 
cápside poliédríca con una 
antena glucoproteica en cada 
vértice. 


(c) Los viros de la ínfluenza tienen 
una envoltura externa rodeada 
de antenas glucoproteicas. El 
genoma consta de ocho 
moléculas diferentes de RNA, 
cada una de ellas envuelta en 
una cápside helicoidal. 


(d) El bacteríófago T4, como 
otros "fagos T pares" tiene 
una cápside compleja 
compuesta por una cabeza 
poliédríca y un aparato de 
cola 


A Figura 1 8-4. Estructura viraL Los virus están constituídos por ácidos nucleicos (DNA o RNA) rodeados por una cubierta proteica (la cápside), y 
a veces, recubiertos por una envoltura membranosa. Las subunidades proteicas individuales queforman la cápside se denominan capsómeros. Si bíen 
son diversos en ta mano y forma, los virus tíenen características estructurales comunes, la mayoría de las cuales aparecen en los cuatro ejemplos que 
se muestran aqui (todas las micrograffas son MET coloreadas). 


número de tipos diferentes de proteínas es pequeno. El virus 
dei mosaico dei tabaco tiene una cápside rígida con forma de 
basLõn compuesta por más de mil moléculas de un solo tipo 
de proteína, ordenadas en forma de hélice (fig. 18-4a) Los 
adeno virus, que infectan el traeto respiratório de los anima- 
ies. tienen 252 moléculas proteicas idênticas dispuestas en una 
cápside poliédrica con 20 íacetas triangulares, un icosaedro 
{fig. 1S-4b). 

Álgunos vírus tienen estmcturas accesorias que ayudan a 
infectar a sus huéspedes. Por ejemplo, una envoltura membra- 
nosa rodea a Ias câpsides de los virus ínfluenza y a niuchos otros 
virus encontrados en ani males {fig. 1S-4c), Estas envolturas 
virales, que derivan de la membrana de la célula huéspcd. con- 
tienen fosfolípidos y proteínas de membrana de la célula hués- 
ped, También con tienen proteínas y glucoproteínas de origen 
virai (las glucoproteínas son proteínas e hidrates de carbono uni- 
dos en íorma co valente), Algunos virus llevan unas pocas molé- 
culas enzimãticas virales dentro de sus câpsides. 


Las câpsides más complejas se encuentran en los virus que 
infectan a las bactérias, llamados bacteriófagos o, símpiemen- 
ce, fagos. Los prime ros íagos estudiados fueron siete que 
infectan a E, co/i. Estos siete fagos se denominaron tipo 1 
(Tl), tipo 2 (T2), y así sucesivamente siguiendo el orden de 
su descubrimiento. Los tres fagos pares (T2, T4 y T6) resul- 
taron ser muy similares en su estructura. Sus câpsides pose- 
en cabezas icosaédricas que encierran el DNA. Adherido a la 
cabeza se encuemra una cola proteica con fibras que los fagos 
utílizan para fíjarse a una bactéria (fig. 18-4d). 

Características generales de los ciclos 
reproductivos virales 

Los virus son parãsitos intracelulares ob ligados: se pueden 
reproducir solo dentro de una célula huéspecL Un virus aisla- 
do es incapaz de reproducírse ni de hacer algo más que infec- 
tar a una célula huésped adecuada. Los viras carecen de 
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enzimas metabólicas, ribosomas o cualquier oiro sistema para 
elaborar proteínas. Es dedr, los virus aíslados son solamente 
conjuntos de genes empaque tados en transito de una célula 
huésped a otra. 

Cada tipo de virus puede infectar solo un espectro limitado 
de células huésped, liam ado rango de huésped. Esta especi.fi- 
cídad por d huésped procede de la evotución de los sistemas de 
reconocimiento de los vírus. Los virus identíficaxi sus células 
huésped por medio de un sistema de encaje de! tipo Üave- 
cerradura" entre proteínas externas dei virus y moléculas recep- 
toras específicas en la superfície de las células (probab leniente, 
los receptores evolucionaron p ri mero porque ilevaban a cabo 
funciones beneficiosas para el organismo), Algunos virus amplía- 
ron sus rangos de huésped, El virus dei Nilo Occidental, por 
ejempio, puede infectar mosquitos, aves y seres humanos y el 
de la encefalitis equina puede infectar mosquitos, aves, caballos 
y seres humanos, Otros virus tienen rangos de huésped ran 
estrechos que pueden infectar una sola especie. El vírus dei 
sarampión y los po lio virus, por ejempio, solo infectan a los 
seres humanos. Ade más r la tnfecciôn por virus de los eucarion- 
les multicelulares generalmente está limitada a tejidos determi- 
nados. Los virus dei resfriado o catarro humano infectan solo a 
las células que revisten el tracto respiratório superior y el virus 
dei SIDA se une a receptores específicos de ciertos tipos de leu- 
cócitos. 

Una infecciôn virai comienza cuando el genoma de un virus 
se introduce en una célula huésped (fig. 18 - 5 ). El mecanismo 
por el cual este ácido nucleico entra en la célula varia en relación 
con el tipo de virus y con el tipo de célula huésped. Por ejempio, 
los lagos I pares utilizan su elaborado aparato de la cola para 
myectar el DNA dentro de una bactéria (véase la figura 18-4d). 
Una vez adentro, el genoma virai puede invadir a su huésped, 
reprogramando la célula para copiar el ácido nucleico virai y 
fabricar proteínas vi rales. El huésped aporta nucleótidos para 
produdr ácidos nucleico s vi rales, y también enzimas, ribosomas, 
tRNA, aminoácídos, ATP y otros componentes que se necesitan 
para elaborar las proteínas codificadas por los genes dei virus. La 
mayoría de los DNA virus emplean las DNA polimerasas de ta 
célula huésped para sintetizar nu evos genomas a lo largo de los 
moldes (o plamillas) dei DNA virai. En contraste, para replicar 
sus genomas, los RNA virus utilizan polimerasas especiales codi- 
ficados por los virus que usan el RNA como molde (las células no 
infectadas, por lo general no fabrican enzimas para llevar a cabo 
este último proceso). 

Después de producidas las moléculas de ácidos nucleicos y los 
uipsómeros, la formacíón de nuevos virus a menudo es un pro- 
ceso espontâneo de autoensamblaje. En efecto, el RNA y los cap- 
so meros dei VMT se pueden separar en el laboratorio y luego 
reensamblar para formar virus completos simplemente mezclan- 
do los componentes en condiciones adecuadas. El tipo de ciclo 
reproductivo virai más simple termina con la salida de demos a 
miles de virus de la célula huésped infectada, un proceso que, 
con frecuencia, dana o destruye a la célula. Este dano y la 
muerte celular, como también las respuestas dei cuerpo a esta 
destrucción, causan algunos de los sintomas asociados con las 
infecciones vi rales. La progenie virai que sale de una célula ti ene 
el potencial para infectar a otras células, diseminando la infec- 
ción virai. 

Existen muchas variantes dei ciclo reproductivo virai simpli- 
iicado que analizamos en este panorama general. Ahora veremos 
en detalíe algunas de estas variantes en virus bacterianos (fagos) 
virus de animales; más adelame, en este capítulo trataremos los 
■mis de plantas. 


õ El vírus entra a 
la célula sin su cuhiería 


y libera el DNA viraí y 
las proteínas de la 
cápside. 


Cápside- 

© Las enzimas 
dei huésped repMcan 
el genoma virai. 


VIRUS 



© ÉVfíentras tanto, las 
enzimas dei huésped 
transcriben el genoma 
virai en mRNA, que otras 
enzimas det huésped 
utilizan para elaborar 
más proteínas dei virus. 



CÉLULA 

HUÉSPED 


mRNA /vvvws 


,í A/\ A/W\ 

a\ 

AAAAAA 

AÃAAAÁ 


Proteínas 
de !a cápside 

O 


© El genoma virai 
y las proteínas de la 
cápside se autoen- 
sambían en nuevas 
partículas vi rales, 
que saíen de ta célula 


ã Figura 18-5. Ciclo reproductivo viraf simplificado. Un virus es 
un parasito intracelular obfigado que utiliza el equipamiento y los pre- 
cursores de su célula huésped para reprodudrse. En esta forma más 
simple de ciclo virai, el parásito es un virus de DNA con una cápside que 
contiene un solo tipo de proteína. 


Ciclos reproductivos de los fagos 

Los fagos son los virus más conoeidos de todos, aunque algu- 
nos de ellos son muy complejos. La investigadón de los fagos 
condujo al descubrimiemo de que algunos de los DNA virus de 
cadena doble se pueden reproducir mediante dos mecanismos 
alternativos: el ciclo litico y el ciclo iisogénico. 


EÍ ciclo fítico 

El ciclo reproductivo de un fago que culmina con la muerte 
de la célula huésped, se cónoce como ciclo lírico, El término 
se refiere a la última etapa de la infecciôn, durante la cual, ia 
bactéria se lisa (estalla) y libei a los íagos producidos en su inte- 
rior. Cada uno de estos fagos puede infectar una célula sana y 
unos poços ciclos lí ticos sucesivos pueden destruir a la pobla- 
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ción bacteríana completa en apenas unas horas.. Un fago que se 
reproduce unicamente por medio dei ciclo líüco es un fago 
virulento. La figura 18-6 ilustra los pasos prinripales dei 
ciclo líLico dei T4, un fago virulento típico, La figura y el epí- 
grafe descnben el proceso, que deberá estudiar anLes de seguir 
avanzando. 

Después de estudiar el ciclo li tico, usted se preguntará por 
quê los fagos no extermínan a todas las bactérias. En efecto, en 
algurtòs países se han utilizado trata miemos médicos con fagos 
para ayudar a controlar las infecciones bactéria nas. Pero las bac- 
térias no están indefensas. Primero, la selecdón natural produce 
mutantes bacterianos con sítios receptores que no son recono- 
cidos por un tipo particular de fago. Segundo, cuando el DMA 
de un fago se mtroduce en una bactéria, a menudo, unas enzi- 
mas celulares Ilamadas erçdonudeosas de resíricdórc o enzimas 
de restricción. lo reconocen como extrano y Io seccíonan. El 
DNA propio de las células bacterianas está modificado desde 
el punto de vista químico para evitar el ataque de las enzimas 
de restricción Pero así como la selección natural favorece a las 
bactérias con enzimas de restricción eficaees, también favore- 
ce a los fagos mutantes que son resistentes a estas enzimas. De 
esta manera. Ia relación parásito-huésped se halla en un flujo 
evo! u ti vo c on s ta me. 

Existe todavia una terce ra razón importante por la que Ias 
bactérias evitaron su extindón como resultado de la activi- 
dad de los fagos. En lugar de lisar sus células huésped, muchos 


lagos coexisten con ellas de una forma denominada ciclo liso- 
génieo. 

EI ciclo lisogénicQ 

En contraste con el ciclo lírico, que inata a la célula huésped, 
el ciclo lisogéntcü replica el gènoma dei fago sin destruir al 
huésped. Los lagos capaces de utilizar ambos modos de repro- 
ducción dentro de una bactéria se Ilatnan fagos templados. Un 
fago Lemplado denominado lambda (X), se emplea ampliamente 
en la investigadón biológica. El fago X se parece al 14, pero su 
cola tiene solo una fibra corta. 

La infección de una célula de E. coli por un fago X comienza 
cuando este ultimo se une a la superfície de la célula e inyecta 
su DNA (fig, 18-7). Dentro dei huésped, la molécula de DNA 
X forma un círculo. Lo que sucede a continuación depende dei 
modo reproductivo: el eido líüco o el ciclo lisogénico. Durante el 
ciclo lírico, los genes virales convierten de inmediato a la célula 
huésped en una fábrica produetora de X, y pronto, la célula se lisa 
y libera sus produetos virales. Durante un ciclo lisogénico, sin 
embargo, la molécula de DNA X se incorpora por recombinación 
genética (en tre cruza mien to) en un sitio específico dei cromosoma 
de la célula huésped, Al imegrarse de este modo en el cromoso- 
ma bacteriano, el DNA virai se conoce como profago Un gen dei 
profago codifica una proteína que evita la transcripeión de la mayo- 
ria de los otros genes dei profago. Así, el genoma dei profago es, en 


► Figura 18-6. Ciclo lítico dei fago T4 # un 
fago virulento, £1 fago T4 tiene cerca de 
100 genes, que se transcriben y traducen 
ernpleando la maquinaria de la célula hués- 
ped. Uno de los primeros genes dei fago tra- 
ducidos después de que el DNA vira! entre en 
la célula, codifica una enzima que degrada el 
DNA de la célula huésped (paso 2); el DNA 
dei fago esta protegido de la degradadón 
porque contiene una forma modificada de 
citosina que no es reconocida por la enzima. 
El ciclo lítico entero r desde el primer contacto 
dei fago con la superfície celular hasta la lisis 
de la célula, dura solo 20-30 minutos a 37 °C, 


Ensambalaje dei fago 



© Fijadón. El fago T4 utiliza sus fibras de 
la cola para unirse a sítios receptores 
específicos sobre la superfície externa 
de la célula de E. cofi. 



© Entrada dei DNA dei fago 
y degradadón dei DNA 
dei huésped. La vaina de 
la cola se contrae e inyecta 
el DNA dei fago dentro de 
la célula, dejando la cépside 
vada afuera. Se hídroliza el 
DNA de la célula. 


Liberación. El fago dirige 
la producción de una 
enzima que dana la pared 
de la célula bacteríana, 
pemnitiendo la entrada de 
líquido. La célula se h incha, 
y finalmente, explota, 
liberando 100 a 200 
partículas dei fago. 


© 



Ensamblaje* Tres juegos separados de 
proteínas se autoensambfan para formar 
las cabezas, colas y fibras de la cola de 
los fagos. El genoma se empaqueta 
dentro de la tápside a medida que se 
forma la cabeza. 


© Síntesis de los genomas y de las 
proteínas virales. El DNA dei fago 
dirige ía producción de las proteínas y 
las copias dei genoma virai con las 
enzimas dei huésped, utilizando 
componentes dei interior de la célula. 


338 unida d tres Genética 




El fago se fija a la célula 
huésped e inyecta su DNA 




Célula hija 
con el profago 


Muchas divisjones 
celulares producen 
una gran pobladón de 
bactérias infectadas 
con el profago. 


En ocasiones, sale un profago 
dei cromosoma bacteriano e 
inicia un ciclo iítico. 



Cido lisogénico 


La célula se lisa y libera fagos 


Ciertos factores 
determinan si 



se induce ei 
ciclo Iítico 


entra en el delo 
lisogêníco 


La bactéria se reproduce 
normalmente, copiando el profago 
y transmitíéndolo a las células hijas. 


Profago 




/ 


Se sintetizan DNA y 
proteínas fágicas nuevas que 
se ensamblan en fagos. 


£1 DNA dei fago se integra en 
el cromosoma bacteriano y se 
transforma en un profago. 


4 Figura 18-7. Cidos Iítico y lisogénico dei 
fago a, un fago templado, Después de entrar 
en la célula bacteriana y adoptar una forma cir- 
cutar, el DNA k puede iniciar de inmediato ia 
: ' oducción de un gran número de progenies de 


fago (cicio Iítico) o integrarse en el cromosoma 
bacteriano (cido lisogénico). En la mayoría de 
los casos, el fago k sigue la vía lítica, que es 
similar a la detallada en la figura 1 8-6. Sin embar- 
go, una vez que comíenza el ciclo lisogénico, el 


profago puede ser transportado en el cromoso- 
ma de la célula huésped durante muchas gene- 
raciones. El fago k tiene una fibra principal en 
la cola, que es corta. 


' : mayor parte, silencioso dentro de la bactéria. Cada vez que la 
e ula de E. co/í se prepara para dividírse* replica el DNA dei fago 
unto con el propio y traslada las copias a las células hijas. Una 
unica célula infectada puede dar origen rápidamente a una gran 
ooblaciõn de bactérias portadoras dei vinis en forma de pro fagos. 
Este mecanismo permite que los virus se propaguen sin destruir a 
las células huésped de las que dependem 

El término liscgénicü implica que los pro fagos son capaces de 
dar origen a fagos ac ti vos que lisan a sus células huésped. Esto se 
rrxiuce cuancto el genoma k sale dei cromosoma bacteriano e ini- 
;a el ciclo Iítico. Por lo general, es una senal dei ambiente, como 
a radiadón o la presencia de ciertas suslancias químicas, la que 
zesencadena el cambio dei modo lisogénico al modo iítico. 

Adernas dei gen para la proteína que evita la transcripcion, 
durante los ciclos lisogénicos se pueden expresar también otros 
7 ocos genes dei profago. La expresión de estos genes puede alte- 
rar el fenotipo dei huésped, un fenómeno que puede tener una 
figmiicacién médica importante. Por ejemplo, las bactérias que 
X usan enfemiedades como la difteria, el botulismo y la esc ar la - 
. . na serian inócuas para los seres humanos si no fuera por cier- 
. . genes de! profago que hacen que las bactérias huésped elaboren 
toxinas. 

Cidos reproduetivos de los virus de animales 

Todo et mundo ha sufndo infecciones vi rales, como el herpes 
. al. la gripe o el resfriado común. Como todos los virus, aque- 


llos que causan enfermedades en los seres humanos y en los ani- 
mal es se pueden reproducir solo en el interior de las células 
huésped, En los virus de animales estãn representadas muchas 
variaciones dei esquema básico de la inlección y la reproduedón 
virai . Una variable esencial es la naturaleza dei genoma virai: 
^estã compuesto por DNA o RN A? ^Ès de cadena doble o simple? 
La naturaleza dei genoma es la base para la clasificadón de los 
virus que se muestra en el cuadro 18 - 1 . Los virus de RN A de 
cadena simple se díviden, ade más, en tres dases (IV- VI), de acuem 
do a cúmo funciona el RNA dei genoma en una célula huésped, 

Otra característica importante de los vírus es la presencia o ia 
ausência de una envoltura membranosa derivada de la membra- 
na de la célula huésped. En vez de considerar todos los mecanis- 
mos de la inlección y la reproduedón virai, nos concentraremos 
en el papel de la envoltura virai y en el funcionamiemo dei RNA 
como material genético de muchas virus de animales Aunque 
pocos bacte rio lagos tienen envoltura o genoma de RNA, casi 
todos los virus de animales con gen o mas de RNA tienen una 
envoltura, como también algunos con genoma de DNA (véase el 
cuadro 18-1). 

En voltaras ví rales 

Un virus de animales utiliza su membrana externa, o envoltu- 
ra virai fsi la tiene) para introdudrse en la célula huésped. En la 
superfície externa de esta envoltura se encuentran las gluc o pro- 
teínas vi rales que se unen a las moléculas receptoras específicas 
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| Cuadro 18-1. Cl ases de virus de animales 

Clase/ 

Familia 

Envoltura 

Ejemplos/ 

Enfermedad 

1. DNA de cadena doble (dsDNA) 


Adenorirus 

(véase la figura L8-4b) 

No 

E n fermè da des res p i rato rias ; 
tumores en animales 

Papo va virus 

No 

Papil om a vi ru s ( ve rru gas , 
câncer cenical); pòliomavims 
( tumo re s en animales) 

Herpesvirus 

Sí 

Herpes simplex I y 11 (herpes 
facial y genital); varicella 
zõster (varicela, herpes 
zóster); virus de Epstein- 
Barr (mono núcleos is T 
lin forna de Burkitl) 

Poxvims 

Sí 

Virus de Ia vi ruela: vírus de 
la vi ruela vacuna 

11, DNÁ de cadena sencilla (ssDNÁ) 


Parvovims 

No 

P^rvovirus B 1 9 (exantema 
leve) 

111- RNA de cadena doble (dsRNA) 


Reovi rus 

No 

Rota vi ms (diarrea); 
Virus de La fiebre por 
garra patas de Colorado 

IV. RNA de cadena sendlla (dsRNA); 

; sirve como mRNA 

Picornavims 

No 

Ri no virus (resfriado 
eomúrt); poliovirus, virus de 
la hepa titis A y oiros virus 
en [êricos (imestinales) 

Cor ona vi rus 

(véase la figura 18-1 1 LL 

Si 

1 

Síndrome respiratório agudo 
grave (5 A RS) 

Flavivirus 

Si 

Virus de la fiebre atnarilla; 
vims dei Nilo Occidental; 
virus de la hepaiitís C 

Togavirus 

Si 

Virus de la rubéola; virus de 
la êhcefalitis equina 

V ssRNA; molde para la síntesis de mRNA 

Filovirus 

Sí 

Virus Ébola (fiebre 
hemorrágica) 

Onhomixovirus 
(véase Ia figura 18 -4c) 

Sí 

Vírus influenza 

Pa ramixo vírus 

Sí 

Vims dei saram pi ón; virus 
de la paroliditis 

Rabdo virus 

Sí 

Virus de la rabia 

VI. ssRNA; molde para la síntesis de DNA 

Retrovirus 

(véase lo figura 1 8-9) 

Sí 

HIV vims de la 
Ínmunodeficiencia humana 
(SIDA); ri rus turno rales RNA 
(leucemia) 


de Ia superfície de la célula huésped, La figura 18-8 desiaca los 
acontecimientos dei ciclo reproductivo de un vírus con envoltu- 
ra y un genoma de RNA. Las enzimas celulares sintetizar» gluco- 
proLeinas vi rales en el retículo endoplasmático (RE) de la célula 
huésped para formar nuevas envoliuras. Estas gluco proteínas, 
incrustadas en la membrana dei RE, se transportan hasta la super- 
fície celular. En un p roces o muy similar a la exociiosis, las cápsi- 
des ví rales nuevas se envuelven con una membrana a medida 
que salen de ta célula. En otras palabras, la envoltura virai deri- 
va de Ia membrana plasraática de la célula huésped, aunque 
algunas de las moléculas de esta membrana son especificadas 
por los genes vi rales. Los vinis recubiertos ah ora estãn libres 
para infectar a otras células. Este ciclo reproductivo no necesa- 
riameme mata a Ia célula huésped, a diferencia dei ciclo lít.ico de 
los fagos. 

Algunos vírus lienen envoliuras que no derivan de la mem- 
brana piasmática. Las envoliuras de los herpes vinis, por ejem- 
pto, derivan de la membrana nuclear dei huésped. Estos vinis 
lienen un genoma de DNA de cadena doble y se reproducen den- 
tro dei núcleo de la célula huésped, utilizando u]ia combinación 
de enzimas vi rales y celulares para replicar y transe ribir su DNA. 
En algunos casos, quedan algunas copias dei DNA dei herpes 
virus corno minícromosomas en el núcleo de algunas células ner- 
vosas. Allí permaneceu en estado latente hasta que algún tipo de 
estrés físico o emocional desencadena un nuevo ciclo de produc- 
ción virai activa. La infecdón de otras células por esios vírus nue- 
vo s causa las vesículas características dei herpes, como el herpes 
labial o genital. Guando alguien adquiere una infeeciõn por el 
nrus herpes, los brotes pueden recurrir a lo largo de toda la vida 
de la persona. 

RiVA como rtmrirrítif genético virai 

Aunque algunos fagos y la mayoría de los virus de plantas 
son RNA virus, Ia variedad más amplia de genomas de RNA se 
encuenira entre los virus que infectan a ani males. Entre los 
tres tipos de genomas RNA de cadena simple encontrados en 
virus de animales, los genomas de los virus de la dase IV, pue- 
den servir directameme como mRNA y, por eso, se pueden 
traducir en proteína virai inmediatamente después de Ia infec- 
dón. En la íigura 18-8 se muestra un virus de clase V, en el 
que el genoma de RNA sirve como molde para la síniesis dei 
mRNA. El genoma de RNA se transcribe en cadenas de RNA 
complementarias, que funcionan tanto como mRNA y como 
moldes para la síntesis de copias adicionales dei genoma de 
RNA. AI igual que todos los virus que rcquieren la síntesis 
de RNA — > RNA para producir mRNA, este virus emplea una 
enzima virai que se en cu entra empaqueiada con el genoma 
dentro de la cápstde. 

Los RNA virus de animales que lienen los ciclos reproducti- 
vos más complicados son los retrovirus (clase VI). Estos virus 
estãn equipados con una enzima llamada transcriptasa inver- 
sa, que transcribe un molde de RNA en DNA, dando lugar a un 
flujo de informaciõn RNA — > DNA, opuesto a la dirección habi- 
tual. Este fenómeno inusual dio origen ai nombre de retrovirus 
(retro significa “hacia atrás"). De particular importância médica 
es el HIV (virus de la ínmunodeficiencia humana), el retro- 
vírus que causa el SIDA (síndrome de Ínmunodeficiencia 
adquirida), EI HIV y oiros retrovirus son virus con envoltura 
que contienen dos moléculas idênticas de RNA de cadena sim- 
ple y dos moléculas dc transcriptasa inversa (fig. 18-9). 

Después de que el HIV ingresa en la célula huésped, se 
liberan sus moléculas de transcriptasa inversa en el citoplasma y 


340 UNIDAD TRES Genética 



Proteínas 
de la cápside 


G| uco- O o o oQ( 

r‘ proteínas .... q o q 
q\/ v qQ . 


genoma (RNA) 


Cápside 


RNA 


O Las gíucoproteinas de la envoltura virai 
se unen a moléculas receptoras específicas 
(no se muestran) sobre ia célula huésped y 
prornueven la entrada dei vírus en la célula. 


Envoltura 

(con gíucoproteinas) 


© Las cadeiras 
complementarias de RNA 
actúan tamblén como mRNA, 
que se traduce en proteínas 
de la cápside (en el citosol) 
y en gíucoproteinas para la 
envoltura virai (en el RE). 


© Las vesículas 
transporta n las gíucoproteinas 
de la envoltura hasta la 
membrana pi asmática. 


CÉLULA HUÉSPED 


Genoma virai (RNA) 




Molde n. Y 

^>ww\ 


'vw* 


mRNA 


vA/VA^i /' 1 


© La cápside y el genoma virai entran 
en la célula. La dígestiòn de la cápside 
por las enzimas celulares libera el 
genoma dei vírus. 


© El genoma virai (rojo) actúa 
como un molde para la sintesis 
de las eadenas complementarias 
de RNA (rosa) por una enzima 
virai. 


© Se sintetizan nuevas copias 
dei RNA dei genoma virai empleando 
cadenas cõmplementarias de RNA 
como molde. 


0 Se ensambla una 
cápside afrededonde cada 
molécula de genoma virai. 


© Cada vírus nuevo brota 
de la célula, con su envoltura 
recubierta de glucopro- 
teínas virales embebidas 
| en la membrana que 
I deriva de! RE. 


4 Figura 18-8. Ciclo reproductivo de un vírus RNA con envoltura. Aqui se muestra un virus con un genoma de RNA de cadena simple que 
actúa como molde para la sintesis de mRNA. Algunos virus con envoltura entran en la célula huésped por fusíòn de la envoltura con la membrana 
plasmática de la célula; otros entran por endocitosis. Para todos los virus de RNA con envoltura, la formación de envolturas nuevas para la progenie 
virai se produce por el mecanismo que se representa en esta figura. 


eatalízan Ia sintesis dei DNA virai. Este DNA recién sintetizado 
luego entra en el núcleo de la célula y se integra en el DNA de 
un cromosoma. El DNA virai integrado, denominado provims, 
nunca abandona el genoma dei huésped y queda como un resi- 
dente permanente de la célula (a diferencia de un profago, un 
provi rus nunca desaparece). La RNA polimerasa dei huésped trans- 
eribe el DNA provira] en moléculas de RNA, que pueden actuar 
va sea como mRNA para la sintesis de proteínas virales o como 
genomas para nuevas parti cuias virales liberadas de la célula, 
Di figura 18-10 esquematiza el ciclo reproductivo dei H1V, 
que es típico de un retrovirus* En el capítulo 43 describi remos 
como el H3Y deteriora el sistema inmunitario en los enfermos 
de SIDA. 

Evolucíón de los virus 

En realidad, los virus no se ajustan a nuestra defmidón de 
organismos vivos. Un va rus aíslado es inerte desde el punto de 
vista biológico, incapaz de replicar sus genes o regenerar su 
oro pio abastecimiento de ATP Sin embargo, tiene un programa 
genético escrito en el lenguaje universal de la vida. ^Debemos 



A Figura 18-9. Estructura dei HIV # el retro vi rus que causa el 
SIDA. Las gíucoproteinas de la envoltura pemniten que el virus se una 
a receptores específicos sobre ciertos leucócitos. 
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HIV entrando en una célula 



HIV nuevo saltando de 
una célula 


0 El vírus se fusiona con ta 
membrana plasmátíca de ta 



célula, Se elimínan las 
proteínas de la cápside y se 
liberan las proteínas y ef 
RNA vira!. 


© La transcríptasa inversa 
cataliza la sintesís de una 
cadena de DNA complementaria 
aí RNA virai. 


© La transcríptasa inversa 
cataliza la síntesis de una 
segunda cadena de DNA 
complementaria a ia primera 


CÉLULA 
o HUÉSPED 

Transcríptasa 

inversa 


© El DNA de 
cadena doble se 
incorpora como 
un provirus en el 
DNA de la célula, 


Híbndo 

RNA-DNA 


A/WW\ 

AAAW\ 


0 Los genes 
dei provirus se 
transcriben en 
moléculas de 
RNA, que sirven 
como genomas 
para la siguiente 
generadón vira! y 
como mRNA para 
la traduccíòn en 
proteínas virales. 


AAWVS 

A/WW\ 


NÚCLEO 
z — Provirus 


DNA 

cromosórnico 


Genoma 

de RNA para ^ 

la siguiente ^ /VVNAA 
generadón virai 


mRNA aãaaaa 


© Las proteínas virales 
incluyen las proteínas de la 
cápside, la transcríptasa 
inversa (sintetizada en el 
citosol) y la envoltura 
glucoproteica (producida 
en el RE), 


© Las cépsides se 
ensamblan alrededo? 
de los genomas virales 
y las moléculas de 


o Las vesículas transportan 
las glucoproteínas desde et RE 
hasta ta membrana pl asmática 
de la célula, 


o Los vírus nuevos brota n 




de la célula huéspéd. 


transcríptasa inversa* 


A Figura 18-10, Ciclo reproductivo dei HIV, un retrovirus. Las fotos de la ízquierda (MET) cobreadas artificial mente, muestran al vírus entran- 
do y saíiendo de un leucocito humano* Nótese que en el paso 4, el DNA sintetizado a partir dei genoma virai se integra en et DNA cromosórnico de 
la célula huésped, una característica única de los retrovirus. 


pensar en los virus como las moléculas más complejas de la 
naturaleza o como las formas de vida más sencíllas? De cuab 
quier manera, debemos doblegar nuestras definiciones habitua- 
les. Aunque los virus son parãsitos intracelulares ob ligados, no se 
pueden reprodurir de forma independi ente, su utilízación dei 
código genético hace difícil negar su conexión evolutiva con el 
mundo vivo. 


^Cõmo se origtnaron los virus? Debido a que dependeu de 
las células para su propia propagación, probablemente, los virus 
no son descendíentes de formas de vida precelulaq sino que 
evolucionaron después de que apareci eran las primeras células. 
La mayoría de los biólogos moleculares se inclinan liada la 
hipótesis de que los virus se originarem a partir de fragmentos 
de ácidos nudeicos celulares que podían moverse de una 
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célula a otra. Con esta idea coincide la observación de que un 
cenoma virai, por lo general, ti ene más en cornún con ei ge no- 
na de su huésped que con los genomas de vi ms que infectan a 
xros huéspedes En efecto, algunos genes virales son escen- 
trí mente idênticos a tos genes dei huésped. Por otra parte, la 
secuendaeión reciente de muchos genomas vi rales demostro 
que las secuencias genéticas de algunos virus son bastante 
similares a las de virus aparentemente poco relacionados entre 
í: (cotrio virus de animales y virus de plantas que comparten 
secuencias similares). Esta similítud genética puede reflejar la 
persistência de grupos de genes virales que tuvieron êxito 
_iesde el punto de vista evolutivo durante la evolución tempra- 
na de los virus y de las células eucariontes que les servian como 
huéspedes. El origen de los virus constituye todavia un tema cie 
debate. 

Quizás los virus más precoces fueron segmentos desnudos 
ie ácidos nucleicos que pasaban de una célula a otra a través de 
-..per li d es celulares lesionadas. La evolución de los genes que 
codifican tas proteínas de las cápsides puede haber facilitado la 
nfección de las células sanas. Como fuentes oríginales de los 
:en ornas virales son candidatos los plásmidos y los transposo- 
nes, elementos genéticos que trataremos con más detalle en 
ira sección de este capítulo. Los plásmidos son pequenas 
moléculas de DNA circular, encontrados en las bactérias y tam- 
rién en las levaduras, que son eucariontes unicelulares. Los 
olásmidos existen aparte dei genoma celular, se pueden repli- 
car con independencia de este y, en ocasiones, son transferidos 
entre las células, Los transposones son segmentos de DNA que 

pueden mover de una localizacíón a otra dentro dei genoma 
de una célula. De este modo, plásmidos, transposones y virus 
. rnparten una característica importante: son elementos gené- 
tic os mõviles. 

La relación evolutiva entre los virus y los genomas de sus 
células huésped es una asociaciôn que convierte a los virus en 
sistemas modelo muy útiles en la biologia molecular. El cono- 
umiento de los virus tiene también aplicactones prãcticas, ya 
que estos ejercen un impacto enorme sobre todos los organis- 
mos vivos por su capacidad de causar enfermedades. 


Evahiaciòn de concepios 


L Compare el efecto de un lago lítico (virulento) y de uno 
Lsògénico (templado) sobre una célula huésped, 

2. ^Cómo se reproducen algunos virus si no poseen ni 
sintetizan DNA? 

3. i?or qué se dice que el H1V es un retrovims? 

Vctm.se /os respuestús en d Apêndice A. 


Concepto 


Los virus, los viroides y los priones 
son patógenos muy importantes 
de animales y plantas 

Las enfermedades causadas por ias infecciones virales aiectan 
a los seres humanos, a las cosechas agrícolas y al ganado de todo 


el mundo. Otras entidades menos complejas, conocidas como 
viroides y priones, también originan enfermedades en las plantas 
y los animales. 

Enfermedades virales en los animales 

A menudo, la relación entre una infección virai y los sinto- 
mas que produce no es clara. Los virus pueden danar o matar 
a las células, al causar la liberaciõn de enzimas hidrolíticas 
desde los lísosomas. Algunos virus hacen que las células infec- 
tadas produzcan toxinas que ocasíonan los sintomas de la enfer- 
me dad y algunos poseen componentes moleculares que son 
tóxicos., como las proteínas de la envoltura. El dano que causa 
un virus depende en parte de la capacidad dei tejido infectado 
de regenera rse por división celular. Por lo general, las personas 
se recuperan completamente de los resfriados porque el epite- 
lio dei tracto respiratório, infectado por el virus, se puede repa- 
rar a sí mismo. En contraste, el dano infitgido por el poliovirus 
a las células nendosas maduras es permanente, porque esas 
células no se dividen y, habitual mente, no pueden ser reempla- 
zadas. Muchos de los sintomas temporales asociados con las 
infecciones virales, como la fie br e y los dolores, en real i dad se 
producen por los propios esfuerzos dei cuerpo para de fende rse 
de la infección. 

El sistema inmunuario es una parte compleja y esenrial de 
las defensas naturales dei cuerpo (véase el cap. 43). También 
constituye la base de la principal herramiema médica para 
prevenir las infecciones virales: las vacunas, Las vacunas son 
vanantes o derivados inocuos de los mícrobios patógenos que 
estimulan al sistema ínmumtario para desarrollar las defensas 
contra el patógeno reaL La vacunadon erradico Ia vi ruela, que 
en una época fue una plaga devastadora en muchas partes dei 
mundo. Los virus que causan viruela, poli o y sarampión, solo 
infectan a los seres humanos. Este rango de huésped tan estre- 
cho fue crítico para que la Organizacíón Mundial de la Salucl logra- 
ra erradicar con êxito la viruela; campanas de vacunacióía 
si mi lares se están 1 levando a cabo en todo el mundo para erradi- 
car a los otros dos virus también. Se dispone de vacunas efícaces 
contra la rubéola, la paroüditis, la hepaütis B y otras numero- 
sas enfermedades virales. 

Si bien las vacunas pueden prevenir ciertas alecciones vi ra- 
ies, la tecnologia médica realmente puede hacer muy poco 
para curar la mayoría de las infecciones virales una vez que se 
producen, Los antibióticos que nos ayudan a eliminar las infec- 
ciones bacterianas son ineficaces contra los virus. Los anti- 
bióticos matan a las bactérias por medio de la inhi bidon de 
procesos específicos de los patógenos, catalizados por enzi- 
mas, pero los virus tienen pocas o ntnguna enzima propia. Sin 
embargo, existen unos pocos fãrmacos que combaten a cier- 
tos virus. La mayoría de los fármacos anti virales se pareceu a 
los Tiucleósidos e interfieren con Ia síntesis de ácidos nuclei- 
cos virales. Uno de ellos es d aciclovir, que impide la repro- 
ducción dei virus dei herpes por inhibición de la po lime rasa 
virai que sintetiza su DNA. Igualmente, la azidotimidina 
(AZT) reduce la reproducdón dei H1V al interferir con la sín- 
Lesis de DNA por la transcriptasa inversa. En los últimos diez 
anos se ha llevado a cabo un gran esfuerzo para desarrollar 
fármacos contra d HIV En la actualidad se sabe que son más 
eficaces los tratamientos combinados, a veces, llamados "'cóc- 
telesL que incluyen vários fármacos, como por ejemplo, dos 
homólogos de nucleõsidos y un inhibidor de las proteasas que 
interfiere con una enzima necesaria [>ara el ensamblaje de las 
partículas virales. 
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Vinis emergentes 

A menu do se denominan vírus emergentes a los viras que 
aparecen de repente o que de pronto ílaman la aieneión de íos 
científicos médicos. Hl HIV, el vinis dei SIDA, es un ejemplo 
clásicò: este virus apareci ó en San Francisco (Estados Unidos) 
a princípios de la década de 1980, aparentemente, en forma 
espontânea. El virus mortal Ébola, reconocido inicialmente en 
África Central, es uno de vários virus emergentes que causan 
Ia /zebre hemorrágica, un síndrome a menudo mortal, caracteri- 
zado por liebre, vómitos, hemorragia masiva y colapso dei 
aparato circulatório, Otros numerosos virus mievos causan 
ence fali tis, ínflamación dei cerebro, Un ejemplo es el virus dei 
Nilo Occidental que apareció por primera vez en Nueva York 
en 1999 y se diseminõ a los 48 estados contíguos de los 
Estados Unidos. 

Una enfermedad virai de aparición aun más reeiente es el 
síndrome respiratório agudo grave (SARS), que se presentó por 
primera vez en el sur de China en noviembre de 2002 (fig. 18* 
11a) Durante un brote mundial desde noviembre de 2002 
hasta julío de 2003, alrededor de 8 000 personas íueron infec- 
tadas, de las que faltecieron más de 700. Los investigadores 
identificarem de inmediato al agente causante dei SARS como 
un coronavírus, un virus con genoma de RN A de cadena simple 
(clase IV) dei cual no se sabia que provocara enfermedad en los 
seres humanos {fig- 18-1 1b). 

[De donde procedeu y cómo irrumpen en la escena humana 
estos virus, dando origen a enfermedades raras o desconocidas? 
Tres procesos contribuyen a la emergencia de las enfermedades 
virai es, Primero» la mutadón de virus existentes es una de las 
fuemes prindpales de estas enfermedades nuevas. Los RN A 
virus tienden a tener una tasa extraordinariamente alta de muta- 
dón porque los errores en la replicaciõn de sus genomas RN A 
no son corre-gtdos por la actividad conectora de pruebás. 
Algunas mutaciones permiten evolucionar a los virus existentes 
y transformarse en nuevas variedades genéticas (cepas) que 
pueden causar enfermedad en indivíduos que habían desarro- 
llado inmunidad contra los virus antiguos. La epidemia de la 
gripe, por ejemplo, se debe a cepas nuevas dei virus iníluenza 
que son suficientem.en.te dUerentes en su composiciõn genética 
de las cepas anteriores por Io que las personas ofrecen una 
inmunidad leve frente a ellas. 

Otra fuente de enfermedades virales nuevas es la diseraina- 
ción de virus ya existentes de una especie huésped a otra. Los 
científicos estiman que alrededor de tres cuanas partes de las 
nuevas enfermedades humanas se originan en los animales, Por 
ejemplo, el hantavirus es cormín en los roedores, en especial en 
el ratón ciervo. La poblaciórt de ratones ciervo en el sudoeste 
de los Estados Unidos se incremento consíderablememe en 
1993 después de una estación in usualmente húmeda que 
aumento el alimento de los roedores. Muchas personas, que inha- 
laron polvo que contenta restos de crina y lieces de ratones 
infectados, contrajeron el hantavirus y docenas de ellas mune- 
rom El origen dei virus que causa el SAR5 aún no había sido 
determinado en la primavera de 2004, aunque algunas candi- 
daLos son ciertos animales exóticos encontrados en los merca- 
dos de China. Y, a princípios de 2004, en el sudeste de Asia 
bubo informes de los prime ros casos de personas infectadas 
con un vírus de la gripe que previa mente solo se ha visto en las 
aves. 5i este virus evoluciona de modo que pueda diseminarse 
fácilmente de persona a persona, el potencial para causar una 
epidemia humana grave es significativo. En efecto, existe ima 
evidencia sólida de que la pandemia de la gripe de 1918-1919, 



(a) Jóvenes estudiantes de ballet 
en Hong Kong llevan máscaras 
fadales para protegerse dei 
virus causante dei SARS. 


(b) EJ agente causante dei SARS es 
un coronavirus como êste (TEM 
coioreada), lia ma do asf por fa 
"corona” glucoproteínas que 
salen de la envoltura. 


A Figura 18-11 SARS (síndrome respiratório agudo grave), una 
enfermedad virai de aparición reeiente. 


que mató a alrededor de 40 mitlones de personas, se origino en 
las aves. 

Por último, la diseminación de una enfermedad virai desde 
una pobkdón pequena y aislada puede condudi a una epidemia 
extensa. Por ejemplo, el 51 DA transcurriõ sin nombre y fue vir- 
tualmente desconocido durante décadas antes de que empezara 
a diseminarse alrededor dei mundo, En este caso, factores tecno- 
lógicos y soriales, incluyendo la posibilidad de realizar viajes inter- 
nacional.es, las transfusiones de sangre, la promiscuidad sexual y 
el abuso de drogas intravenosas, permitieron que una enferme- 
dad rara se convírtiera en una epidemia mundial. 

De este modo, los virus emergentes no suelen ser nuevos; en 
cambio, son v irus preexistentes que rnutan, se diseminan a nue- 
vas espedes huésped o se difunden más ampliameme en las 
especies huésped habitual es. Los câmbios en el com portam lento 
dei huésped o los câmbios ambientales pueden aumentar el trá- 
fico virai responsable de Ias enfermedades emergentes. Por ejem- 
plo, nuevas vias a través de áreas remotas pueden permitir que 
los virus se diseminen entre poblaciones humanas antes aisladas, 
Otro problema es 1a tala fores tal para conseguir terreno para cul- 
tivos, un desastre ambiental que pone a los seres humanos en 
contacto con otros animales que pueden albergar virus capaees 
de infectar los. 

Enfermedades virales en las plantas 

Se conocen más de 2000 tipos de enfermedades virales en las 
plantas y en total, representan una perdida estimada en 15 000 
millones de dólares anuales en todo el mundo debido a la des- 
trueción de las cosechas. Los sintomas comunes de la infección 
virai son manchas decoloradas o marrones sobre las hojas y los 
frutos, crecimiemo ínterrumpido y dano a las [lores o a las raí- 
ces, todos tendientes a disminuir el rendimiento y la calidad de 
las cosechas (fig. 18-12). 

Los virus de plantas tienen la mísma estructura básica y 
modo de replicaciõn que ios virus de los animales, La mayo- 
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na de los vírus de las plantas descubiertos hasta ahora, inelu- 
vendo et virus dei mosaico dei tabaco (VMT), tiene un geno- 
na de RN A. Pueden tener una cápside con forma de bastón, 
como el VMT (véase la figura 18 -4a); otros tienen una cápside 
poiíédrica. 

Las enfermedades virales dc las plantas se esparcen a través de 
-des vias prinripales. En Ia primera, ltamada trammlsiòn horizon- 
... una planta es infectada por una fuente externa dei virus. 
Como el virus invasor debe traspasar la capa protector a externa 
ie células de La planta (la epidermis), esta se vuelve más suscep- 
t:ble a las infecciones virales si ha sido danada por el vierUo, o los 
nsectos, Los insectos plantean una amenaza doble, porque pue- 
den actuar también como portadores dei virus, transmiti endo la 
enfermedad de una planta a otra. Los granjeros y los jardineros 
pueden transmitir los virus de Ias plantas de manera inadvertida 
r las ti j eras de podar u otras herramientas. Otra vía de iníecrión 
nral es la trcmsmisíón vertical, en la que una planta hereda una 
infección virai de un progenitor. Se puede producir una trans- 
: isión vertical en la propagadón asexual (por ejemplo, por los 
ástagos) o en la reproduedón sexual, por medio de semiílas 
infectadas. 


aun no han encontrado cura para la mayoria de Las enferme- 
dades virales de las plantas. De modo que sus esfuerzos están 
concentrados, principal mente, en reducir la incidência y Ia 
transmisiõn de estas enfermedades y en cultivar variedades de plan- 
tas para cosecha que sean rela ti va mente resistentes a der tos 
■ virus. 

Viroides y priones: 
los agentes infecciosos más simples 

Son tan pequenos y simples como tos virus y forman parte de 
otra clase de patógenos: los viroides. Son moléculas circulares 
de RN A, de solo vários demos de raideó tidos de largo, que 
ínfeaan a Ias plantas. Una enfermedad por viroides ha matado a 
más de 10 miUones de palmeras de cocos en Filipinas. Los virai - 
des no codificari proteínas pero se pueden replicar en las células 
vegetales huésped, aparentemente, utilizando enzimas celulares. 
Estas moléculas pequenas de RNA parecen causar errores en los 
sistemas reguladores que comrolan el crecimiento de las plantas, 
por lo que los sintomas que se asoclan de manera típica con las 
enfermedades por viroides son el desartollo anormat y la res- 
tricción dei crecimiento. 

Una lecciõn importante aprendida de los viroides es 
que una única molécula puede constituir un agente 
infeccioso que disemina una enfermedad. Pero los 
viroides son ácidos nucleicos, cuya capacidad para 
replicarse es bien conocida. Aun más sorprenden- 
te es la evidencia relacionada con las proteínas 
infecciosas, llamadas priones, que parecen cau- 
sar numerosas enfermedades degenerativas dei 
cerebro en varias especies animales. Estas enfer- 
medades son la “tembladera” o scrapie en las 
o vejas, la enfermedad de las vacas locas, que ha 
afectado a la industria de la carne en Europa en 
los últimos anos y la enfermedad de Creutzfeldt- 
Jakob en los seres humanos, que causo la muer- 
te de 125 britânicos en la década pasada Es muy 
prabable que los priones se. transmilan en la 
comida, como en el caso dei consumo de carne 
carga d a de priones det ganado con la enfermedad 
de las vacas locas. Dos características de los priones 
son especialmente alarmantes. Prime ro, los priones son 
agentes de acción muy lenta; el período de incubación 
hasta que los sintomas aparecen es de alrededor de cliez 
anos. Segundo, los priones son virtualxnente indestruciibíes; no 
se destruyen ni se. desactivan por el calor a temperaturas de coc- 
ción normal. Hasta la fecha, no existe cura conocida para las 
enfermedades por priones y la única esperanza para desarrollar 
tratamientos eficaces radica en la comprension dei mecanismo 
de infección. 

I Corno puede una proteína, que no se puede repli- 
car a sí misma, ser un patõgeno transmisible? De 
acue rd o con la hipótesis dominante, un prión es 
una forma mal plegada de una proteína que nor- 
mal mente está presente en tas células cereb rales. 
Cuando el prión penetra en una célula que con- 
dene la forma normal de la proteína, el prión la 
convíerte en sti versión (fig. 18-13). De esta 
manera, los priones pueden desencadenar repe- 
tidas veces reacciones en cadena que incrementar* 
su número, Este modelo, propuesto por primera 
vez a comienzos de la década de 1980, ahora es amplia- 
mente aceptado. 


Una vez que un virus entra en una célula 
ejetai y comíenza a reproducirse, los com- 
ponentes virales pueden disetuinarse a lo 
argo de la planta pasando a través de los 
plasmodesmas, las conexiones citoplas- 
ma ticas que penetran las paredes de las 
. v lulas vegetales adyacentes (vê ase la 
ngura 6-28). Las proteínas codifica- 
das por los genes virales pueden alte- 
ar el diâmetro de los plasmodesmas 
para permitir el paso de las proteínas 
■ los genomas virales. Los científicos 



A Figura 18-12. infección víral 
de fas plantas, La Infección con 
determinados virus causa la ruptu- 
" o veteado dei color de la flor dei 
tulípán (arriba), parches marrones 
"egulares sobre los tomates (izquier- 
: i a, centro), y manchas negras sobre 
a calabaz a (abajo). 
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4 Figura 18-13. Modelo de propagacrón 
de ios priones. Los priones son versiones mal 
pJegadas de las proteínas cerebrales norma- 
les, Guando un prión entra en contacto con 
un "gemelo" normal, puede inducirle a asu- 
mír la forma anormal. La reacción en cadena 
resultante puede continuar hasta que los 
priones se acumulan en agregados a niveles 
peligrosos r causando un mal funcronamiento 
celular y una eventual degeneradón dei cerebro. 


Evaluación de conceptos 


1 . Descri ba dos maneras por Las que un vírus preexistente 
se convier te en un virus emergente. 

2. Compare la transmisiõn horizontal con la vertical de los 
virus en las plantas. 

3. £por qué el período de incubadõn largo de los priones 
aumenta su peligro como causa de enfermedad humana? 

Vémise ks respucsíus en rl Apêndice A. 



La rapidez de Ia reproducción, la 
mutación y Ia recombinación 
genética contiibuyen a Ia diversidad 
genética de las bactérias 

Al esiudiar los mecanismos de replicación virai, los investi- 
gadores también aprenden los mecanismos que regulan la 
replicación dei DNA y la expresión genética en las células Las 
bactérias son igual mente valiosas como modelos microbianos 
en la investígadón genética, pero por razones diferentes. Como 
células procariontes, las bactérias permiten a los investigado- 
res estudiar la genética molecular en los organismos reales más 
simples. Con el advenimiento de la secuenciación dei genoma 
a gran escala, en poco liempo se ha acumulado informaciõn acer- 
ca de numerosas espedes procariontes. Sin embargo., excepto 
que digamos lo contrario, nos concentraremos en lo que se 
aprendio sobre la bien estudiada bactéria intestinal Escherichia 
coíi, también Ikmada "ia rata de laboratorio de la biologia 
molecular”. 

El genoma bactéria no y su replicación 

EI componente principal dei genoma en la mayoría de las 
bactérias es una molécula de DNA circular, de cadena doble, 
que se asocia con una pequena cantidad de proteína. Si bien 
nos releriremos a esta estructura como el cromosoma bactcria- 
no, es muy diferente de los cromo som as eucariomes, que tie- 
nen moléculas de DNA lineal asociadas con una gran cantidad 
de proteínas. En E. Cü!i, el DNA cromosómico se compone de 
alrededõr de 4,6 miilones de pares de nucleótidos, que repre- 


sentan cerca de 4 400 genes. Esto representa 100 veces más 
DNA dei que se encuentra en un virus típico, pero solo alre- 
dedor de una milésima parte dei DNA de una célula humana 
promedto. Aun ash es una cantidad muy grande de DNA para 
ser etnpaquetado en un contenedor tan pequeno. 

Si se extendiera, el DNA de E co/i mediría cerca de un milí- 
metro de longitud, 500 veces más que la célula. Dentro de una 
bactéria, sin embargo, cíenas proteínas hacen que el cromoso- 
ma se enrolle apretad amente y se "superenrolle", formando un 
paquete denso que ocupa solo parte de la célula. Esta región 
densa dei DNA,, llamada nucleoide, no está limitada por 
membranas como el núcleo de una célula eucarionte. Adernas 
dei cromosoma. muchas bactérias también tienen piásmidos, 
círculos de DNA mucho más pequenos. Cada plãsmido tiene 
solo un número pequeno de genes, desde unos poços hasta 
varias docenas. Usied aprenderá más sobre los piásmidos en 
esta sección. 

Las células bac te nanas se dividen por fisión binaria, que está 
precedida por la replicación dei cromosoma bacteriano (véase 
la figura 12-11). A partir de un único origen de replicación, la 
síntesis dei DNA progresa en ambas direcciones alrededõr dei 
cromosoma circular (fig. 18-14). Las bactérias pueden prolife- 
rar muy rapidamente en un ambiente favorable, ya sea en un 
habitat natural o en un cultivo de laboratorio. Por ejemplo, cul- 
tivada bajo condiciones óptimas E. co/i se puede dividir cada 
20 minutos. Un cultivo de laboratorio que comienza con una 
única célula sobre una placa de agar que con tiene nutrientes 
puede producir una coIonia de 1 O 7 a 10 a bactérias en 12 horas. 
La velocidad de reproducción en el hábitat natural dei organis- 
mo, el intestino grueso (colon) de los mamíferos, pueden ser 
más lenta. Una duplicación en el colon humano dura alrededõr 
de 12 horas, por ejemplo, pero esto es suficiente para reempla- 
zar las 2 x 10 10 bactérias eliminadas cada dia en las heces. 

Mutación y recombinación genética como 
fuentes de la variadón genética 

La iisiõn binaria es un proceso asexuaL es deeir, la produc- 
dón de descendência a partir de un solo progenitor. Así, la 
mayoría de las bactérias de una coionia son idênticas, desde el 
punto de vista genético, a la célula progenitora. La mutación, 
sin embargo, puede hacer que algunos de los descendientes 
difiera levemente en su constítución genética. La probabilidad 
de que se produzea una mutación espontânea en un gen deter- 
minado de E. toli es de 1 x 10~ T por divisiõn celular, solo una 
en cada 10 miilones. Pero entre los 2 x 10 lü células nuevas de 
E. coli que se orígínan cada dia en un solo colon humano, 
habrá aproximadamente (2 x 10 10 ) (.1 x 10~ 7 ) = 2 000 bactérias 
con una mutación cn ese gen. El número Lotai de mutaciones 
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Horquiíla de replícación 


a Fsgura 18-14, Replicactón de un cromosoma bacteriano. Desde 
origen, la replícación dei DNA progresa en ambas direcciones al re- 
i-dor dei cromosoma circular hasta que se reproduce el cromosoma 
oor completo. Las enzimas que cortam rotan {flecha roja) y sellan la 
zoble hélice evitan el enmaranamiento dei DNA. Recuerde que aunque 
a dirección general de Ja replícación dei DNA es hacia afu era desde el 
: ngen en ambas dírecdones, en cada horquiíla de replícación se sinte- 
za una cadena nueva de forma díscontinua en dirección hacia el ori- 
cen (véase la figura 16 - 16 ). 


. ..ando se consídemn los 4 300 genes de E. coli es de 4 300 x 
L 000 = 9 millones por día por huésped humano. Lo importan- 
te es que Ias nuevas mut aciones, aunque raras individualmente, 
pueden incrementar Ia diversidad genética de manera significa- 
tiva cuando las velocidades reprodu crivas son muy altas debi- 
co a la duración breve de la generación. Esta diversidad, a su 
vez, afecta la evolución de las poblaciones bac te nanas: las 
pobladones que están compuestas por indivíduos que están 
bten equipados desde el pumo de vista genético para el ambien- 
te local se repto dudrán más que las pobladones con indivíduos 
menos adaptados. 

Por el contrario, las mutaciones nuevas aportan una com ri - 
hución relativamente pequena a la variadón genética en una pobla- 
■:ión de organismos que se reproducen lentamente, como los 
seres humanos, La mayoria de las variaciones hereditárias que 
b servamos en una pobladón humana no se debe a la creación 
de alei os original es por mutaciones nuevas, sino a la recombi- 


nación de los alelos existentes durante la reproducdón sexual 
(véase el cap. 15). Aún en Ias bactérias, donde las mutaciones 
nuevas son la fuente principal de la variaciõn individual, la 
recombinaciõn genética, definida como la combinaciõn dei 
DNA a partir de dos origen es, produce una diversidad adicio- 
nal, En la mayoria de los casos que trataremos aqui, las dos 
íuentes de DNA son los genomas de dos células bacterianas 
separadas, en las que el DNA genómico de una célula termina 
en el genoma de la otra. 

La figura 18-15 muestxa un tipo de experimento que aporta 
evidencias de que se produce recombinación genética en Ias bac- 
térias. Este experimento utilizo dos cepas mutantes de E. cóli, 
cada una incapaz de sintetizar un aminoáçido necesario, bien 
triptófano o arginina. Como resultado, ias cepas mutantes no 
pudieron creeer en un medio mínimo que contenía solo glucosa 
(como fuente de carbono orgânico) y sales. Sin embargo, cuando 


Figura 18-15 

lUna célula bactertana puede 
adquirir genes de otra célula bacteriana? 

EXPERIMENTO 


Los investigadores tenfan dos cepas mutantes, 
una que podia sintetizar arginina pero no triptófano {arg* trp~) y 
una que podia fabricar triptófano pero no arginina (arg frp + ). Se 
cultivo a cada cepa mutante y a una mezcla de ambas cepas en un 
medio líquido que contenía todos los aminoácidos necesarios. Se 
distribuyeron muestras de cada cultivo líquido en placas que conte- 
nían una soludón de glucosa y sales inorgânicas {medio mínimo), 
solidificado con agar. 
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RESULTADOS 


Solo las muestras dei cultivo mezdado contení- 
an células que dieron origen a colonias en un medio mínimo que 
carecia de aminoácidos, 
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CONCLUSIÓN 


Puesto que solo las células que pueden sinteti- 
zar arginina y triptófano (células arg + trp*) pueden desarrollar colo- 
nias en un medio mínimo, la falta de colonias en las dos placas de 
control demostró que no se produjeron más mutaciones que resta- 
blecieran esta capacidad a las células de las cepas mutantes. Así, 
cada célula de la muestra que formó una colonía en un medio 
mínimo debe haber adquirido uno o más genes de una célula de la 
otra por recombinación genética. 
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las bactérias de las dos cepas se incubaban juntas, aparecfan célu- 
las que podían crecer en ese medio mínimo, lo que indieaba que 
íabricaban tanto tripLófano como arginina. El número de estas 
células excedia bastante lo que podia atribuirse a Ia mutacion, La 
mayoría de Ias células que podían sintenzar ambos aminoáddos 
debe haber adquirido uno o más genes de la otra cepa, presumi - 
blememe por recombinación genética. 

Mecanismos de transferencia de genes 
y recombinación genética en las bactérias 

Las bactérias se diferencian de los eucariontes en los mecanis- 
mos utilizados para unir cl DNÁ de dos indivíduos en una célu- 
la. En los eucariontes, los procesos sexuales de ia meiosis y de la 
fertilización combman el DNA de dos indivíduos en un solo 
cigoto (véase el cap. 13), Pero la meiosis y la Fertilización no se 
producen en los procariontes, En cambio, atros tres procesos 
-transiormadón, transducción y conjugación- reúnen el DNÂ 
bactéria no de indivíduos diferentes. 


Tm n sformación 

En el contexto de la genética bacteriana, el proceso de trans- 
íormación es la alteración dei genotipo y el fenotipo de una 
célula bacteríana por la captación de DNA extrario y desnudo 
dei ambiente circundante. Por ejemplo, las bactérias de una 
cepa inócua de Strepfococcus pneumoniae pueden t rans forma rse 
en células causantes de neumonía por la captación de DNA de 
un medio que contiene células muertas y trituradas de La cepa 
patógena (véase ia figura 16-2). Esta tran sformación se produ- 
ce cu ando una célula viva no patógena toma un trozo de DNA 
portador dei alelo de la patogemcidad, que codifica para una 
cubiena celular que protege a la bactéria dei sistema inrnune 
dei huésped. El alelo extrario se incorpora en el cromosoma de 
la célula no patógena, reeinpLazando el alelo dei rasgo “sin 
cubiena por recombinación genética, un intercâmbio de seg- 
mentos de DNA por entrecruzamiento, La célula es ahora un 
recombinante; su cromosoma contiene DNA derivado de dos 
células diferentes. 

Muchos anos después de que se deseubriera la transforma- 
ciõn en los cultivos de laboratorio, la mayoría de los biólogos 
creia que el proceso era demasiado raro y fortuito como para 
cumplir un papel importante en las poblaciones bacterianas 
naturales. Pero, desde entonces, los investigadores han com- 
pro bado que muchas bactérias poseen proteínas de superfície 
que reconocen y transpor tan el DNA de especies relacionadas 
cercanamente hacia el interior de Ia célula, Ia cual puede incor- 
porar luego el DNA extrario en el genoma. E. co/i y algunas 
otras bactérias pareceu carecer de este mecanismo de transfor- 
maciõm Sin embargo, al poner E. coli en un medio de cultivo 
que contiene una concentración relativamente elevada de iones 
de catcio, se estimula artifidalmente a las células a incorporar 
pequenos fragmentos de DNA. En biotecnologia, esta técnica se 
aplica para introdudr genes extraíras en el genoma de E. co/i, 
genes que codífican proLemas útiles como la insulina y la hor- 
mona de ciecimiento humana. 


Transducrióii 

En -el proceso conocído como transducción, los fagos (vírus 
que infectan bactérias) llevan genes bacterianos de una célula 
huésped a otra como resultado de aberraciones en el ciclo repro- 
ductivo dei fago. 


La figura 18-16 representa tos acontecúnientos de la trons- 
ducciõn generalizada , un proceso por el cual los genes bacterianos 
se transfieren al azar de una célula bacteríana a otra, Recuerde 
que cerca dei tinal dei ciclo lítico de un fago, Ias moléculas de 
los ácidos nucleicos se empaquetan dentro de las cápsides y el 
fago completo se libera al lisarse la célula huésped, En ocasio- 
nes, un trozo pequeno de DNA degradado de la célula hués- 
ped es empaquetado en forma acci dental dentro de la cápside 
en el lugar clel genoma dei fago. Un vírus de estas característi- 
cas es defectuoso porque carece de su propio material genéti- 
co. Sin embargo, después de haber sido liberado dei huésped 
Usado, el fago se puede adherir a otra bactéria (receptora) e 
inyectar el segmento de DNA bacteriano adquirido de la pri- 
mera célula (donante). A cominuacón, parte de este DNA 


El fago infecta a una célufa 
bacteríana que tiene alelos 
A + y B + , 


© Se fragmenta el DNA dei huésped 
(marrón) y se sintetiza el DNA y 
las proteínas dei fago. Esta es la 
célula donante. 


© Es posible que un fragmento de 
DNA bacteriano (en este caso, 
un fragmento con el alelo A + ), 
sea empaquetado en la cápside 
de un fago 




El fago que tiene el alelo 
A + de la célula donante 
infecta a una célula receptora 
A~B~ y se produce un entrecru- 
zamiento (recombinación) entre 
el DNA dei donante y dei receptor 
(verde) en dos lugares 
(línea punteada)* 


Entrecruza- 

miento 



Célula 

receptora 


©El genotipo de la célula 

recombinante resultante ( A + B~ ) 
difiere de los genotipos de la 
donante (A+B+) y la receptora 
( A-8 - ), 



Célula recombinante 


A Figura 18-16. Transducción generalizada. A veces, los fagos 
pueden llevar fragmentos al azar dei cromosoma dei huésped que con- 
tienen genes bacterianos de una célula (donante) a otra (receptora). El 
DNA transferido se puede recom binar con el genoma dei receptor, 
dando lugar a una célula recombinante. 
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puede reemplazar a la región homóloga dei cromosoma de la 
célula receptora si se produce un entrecruzamiemo en cada 
extremo dei fragmento. En este caso, el cromosoma de la 
célula receptora se transforma en una combmadõn de DNA 
derivado de dos células; se ha producido una recombinadón 
genética, 

Los fagos templados, es decir, capaces de integrar su geno- 
ma en el cromosoma b ac te ri ano como un profago (véase la 
íigura 18-7), pueden 1 levar a cabo una transdwcridrc especializa- 
da. En este proceso, un profago toma solo unos pocos genes 
bacteríànos adyacentes cuando sate dei cromosoma y los trans- 
íiere a una nueva célula huésped, Este proceso puede lograr 
una transferencia eficiente, pero solo de los genes adyacentes 
al sitio dei profago. 

Cortjugrtcíõrt y plásirttdos 

A veces conodda como el “sexo” bacteriano, la conjugación 
es la transferencia directa de material genético entre dos célu- 
las bacterianas que se unen en forma temporal, La transferen- 
cia de DNA es de una via: una célula dona su DNA y su 
com pari era” lo reeibe, El donante, a veces 11 amado "macho”, 
emplea apêndices denominados pili para fijarse al receptor, 
que a veces se denomina “hembra” (fig. 18 - 17 ), Después de 
contactar una célula receptora, el pili se retrae, juntando las 
dos células, como un arpõn. Se forma luego un puente de apa - 
reamiento citoplasmático temporal entre las dos células, lo que 
constttuye la vfa para la transferencia dei DNA. 

En la mayoría de los casos, la capacidad de formar pili y 
donar DNA durante la conjugación proviene de la presencia de 
un fragmento especial de DNA llamado factor F (F por fertili- 
dad). El factor F puede existir como un segmento de DNA 
dentro dei cromosoma bacteriano o como un plásmido, Un 
plásmido es una molécula pequena, circular y autor replicante 
de DNA separada dei cromosoma bacteriano. Gertos plásmi- 



A Figura 18-17. Conjugación bacteriana* La célula donante E. coli 
(izquierda) extiende sus pili, uno de los cuales se adhiere a la célula 
receptora. Ambas células se unirán H permitiendo que se forme un puen- 
te citoplasmático de apareamiento entre ellas. A través de este puente, 
el donante transferirá DNA al receptor (MET en color). 


dos, como los plásmidos E pueden sufrir una integración 
reversible dentro dei cromosoma de la célula. Se denomina 
episoma al elemento genético que se puede replicar como 
parte dei cromosoma bacteriano o de forma independienie de 
él. Además de algunos plásmidos, los vinis templados, como 
el fago K actüan como episomas. 

Un plásmido tiene solo un número pequeno de genes, que 
no son necesarios para la supervivencia y la reproducción de la 
bactéria en condiciones normales. Sin embargo, los genes de 
los plásmidos pueden conferir ventajas sobre ias bactérias vivas 
en ambientes dificiles. Por ejemplo, el plásmido F facilita la 
recombinadón genética, que puede resultar ventajosa en un 
ambiente cambiante que no favorece a las cepas existentes de 
una población baeteriana, 

El plásmido F y Ia conjugación. El factor F y su forma de 
plásmido, el plásmido F, se compone de alrededor de 25 genes, 
la mayoría de los cuales son necesarios para la producción de 
pili. Las células que contienen el plásmido F, designadas como 
células F + , actüan como donantes de DNA durante la conjuga- 
ción. El plásmido F se replica en sincronia con el DNA cro- 
mosómico y la división de una célula F + , por lo general, da 
origen a dos descendientes que son F + . Las células que carecen 
dei factor F en cualquíer forma, designadas como F“, actúan 
como receptoras durante la conjugación. La condiciõn F + es 
transferible en el sentido de que una célula F + convierte a una 
F" en F + cuando las dos células se conjugan, como se muestra 
en la figura 18 - 18 a, en la página siguienie. La célula original 
continua siendo F + porque el proceso de transferencia afecta a 
un tipo especial de replicación dei DNA: una cadena parental 
de DNA con factor F se transfiere a través dei puente de apa- 
reamiento y cada cadena parental actúa como un molde para 
la síntesis de la segunda cadena en su respectiva célula, En un 
acoplamiento de células F + y F“ solo se transfiere el DNA con 
plásmido F 

Los genes cromosõmicos se pueden transferir durante Ia 
conjugación cuando el factor E de ías células donantes está 
integrado en el cromosoma (fig. 18 - 1 8 b, arriba). Una célula 
que tiene el factor F incorporado en su cromosoma se denomi- 
na célula Hjr (high jrequency oj recombínatíon, alta frecuencia de 
recombinadón). Como una célula F + , una célula Hfr actúa 
como donante durante la conjugación; la replicación dei DNA 
se inicia en un punto específico sobre el DNA dei factor F inte- 
grado; desde ese punto, una sola cadena de DNA con factor F 
se mueve hacia la com pane ra F", arrastrando consigo el DNA 
cromosõmico adyacente (fig. 18 - 18 b, centro). Los movi- 
mientos aleatórios de Ias bactérias casi siempre interrumpen la 
conjugación mucho antes de que pueda pasarse la cadena ente- 
ra dei cromosoma Hfr a la célula F’. La cadena simple de cada 
célula sirve como molde para la síntesis de una segunda cade- 
na. De este modo, el DNA de la célula Hfr continua siendo el 
mismo, mientras que la célula F~ adquiere DNA nu evo, parte 
de él, cromosómico. Durante aigún tiempo, la célula receptora 
es un diploide parcial porque contiene su propio cromosoma F~ 
completo más el DNA cromosómico transferido dcl donante 
Hfr. Si parte dei DNA adquirido se alinea con la región homó- 
loga dei cromosoma F _ , se pueden intercambiar los segmentos 
de DNA (fig. 18 - 1 8 b, abajo). La reproducción de esta célula 
da origen a una población de bactérias recombinantes con 
genes derivados de dos células diferentes. Este proceso de con- 
jugación y recombinadón explica los resultados dei experi- 
mento de la figura 18-15, en el que una de las cepas bacterianas 
era Hfr y la otra F~. 
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P [asm i do F 


Cromosoma bacteriano 
I 



Puente de 
apareamiento 


Célula F- 


Célula F + 



Cromosoma 

bacteriano 




Célula F + 


Célula F + 



o Una célula portadora de un 
plásmido F (una célula F + ) 
puede originar un puente de 
apareamiento con una célula 
F~ y transferir su plásmido F. 


(a) Conjugación y transferencia de 


6 Se rompe una cadena sola dei 
plásmido F en un punto específico 
(punta de la flecha azul) y eomienza 
a moverse hacia la célula receptora. 
A medida que continúa la 
transferencia, e! plásmido donante 
gira (flecha roja). 

i plásmido desde una célula donante 


© Se produce fa replicación dei DNA 
tanto en la célula donante como 
en la receptora, usando fas 
cadenas parental es simples dei 
plásmido F como molde para 
sintetizar las cadenas 
complementadas (celeste). 

F + a una célula receptora F~ 


En la célula receptora, el 
plásmido se vuelve circular. 
La transferencia y la 
replicación originan un 
plásmido F completo en 
cada célula. De este modo, 
ambas células son ahora F\ 



El plásmido circular F en una € La célula originada se flama célula Hfr (dei inglês, 

célula F~ puede integrarse en el high frequency of recombinationy 

cromosoma circular por un solo 
entrecruzamiento (línea 
punteada): 



Célula Hfr 


Célula F- 



Como una célula Hfr tiene todos los 
genes dei factor R puede formar un 
puente de apareamiento con una 
célula F - y transferirle el DNA, 


Se rompe una sola cadena deí 
factor F y eomienza a moverse a 
través dei puente, Se produce la 
replicación dei DMA tanto en la 


célula donante como en la 
receptora, dando orígen a un DNA 
de cadena doble (las cadenas hijás 
se muestran en color más claro). 



La localrzación y la orientadon 
dei factor F (azul) en el 
cromosoma donante (marrón) 
determina la secuenda de la 
transferencia de genes durante la 
conjugación, En este ejemplo, la 
secuenda de transferencia para 
los cuatro genes es A-B-C-D, 



o Por lo general, el puente 
de apareamiento se 
rompe bastante antes 
de que el cromosoma 
entero y el resto dei 
factor F sean 
transferidos. 


Diploide 
^ parcial 
temporal 



Bactéria 
recombinante F 


€■ Se pueden originar dos 

entrecruzamientos en el intercâmbio 
de genes similares (homólogos) entre 
el fragmento de cromosoma 
transferido (marrón) y el cromosoma 
de la célula receptora (verde). 


El fragmento de DNA que termina fu era dei 
cromosoma bacteriano será degradado 
final mente por las enzimas de la célula La 
célula receptora contiene ahora una nueva 
combinadón de genes pero no factoi F; es 
una célula recombinante F\ 


(b) Conjugación y transferencia de parte dei cromosoma bacteriano, desde una célula 
donante Hfr a una receptora F”, resultando en la recombinación. 


à, Figura 13-18. Conjugación y recombinación en E. coti. La replicación de! DNA que acompana fa transferencia de un plásmido F o parte de un 
cromosoma bacteriano Hfr se denomina replicación por círculos rodantes , A veces se denomina modelo ''papel higiénico", debido al modo en el que 
se desenrolla la cadena símpJe dei DNA de la célula donante y se mueve hacia ei interior de la célula receptora. 
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PI asm idos R y resiste n cia antibiótica. En la década de 
1950, algunos médicas japoneses comenzaron a observar que 
rigunos pacientes de hospital sufrían disenteria bacteriana, 
que produce diarrea grave: no respondían a los antibióticos que, 
e n general, habían sido eficaces hasta ese momento. 
Aparentemente, se habia desarrollado resistência a estos anti- 
bióticos en ciertas cepas de Shigefítt, el patógeno, Final mente, 
>s investigadores identiíicaron los genes específicos que con- 
eren ia resistência antibiótica a Shígelía y a otras bactérias 
oatógenas, A veces, la mutación de un gen cromosómico de un 
oatógeno puede causar resistência. Por ejemplo, una mutación 
n un gen puede redueir la capacidad dei patógeno de trans- 
portar un antibiótico determinado hacia el interior de la célu- 
la La mutación en un gen diferente puede alterar la proteína 
Dana intracelular para una molécula de antibiótico, reducien- 

5U efecto inhibitorio. Àlgunas bactérias tienen genes de resis- 
tência que codifican enzimas que destruyen en forma 
específica ciertos antibióticos, como la tetraciclina o la ampicili- 
r.a. Los genes que confieren este tipo de resistência, en general, 
: ‘n transportados por plãsniidos conocidos como plásmidos 
R • R de resistência) J 

La exposición de una poblacíón bacteriana a un antibiótico 
i s pecífico, ya sea en un cultivo de laboratorio o dentro dei 
r^anismo dei huésped, eliminará a las bactérias sensibles al 
antibiótico pero no a aquellas que por casualidad Lienen piás* 
■ _ios R con genes que se oponen al antibiótico. La teoria de la 
leccióti natural predice que en estas circunstancias, la Jrac- 
. In de la pobladòn bacteriana portadora de genes para la 
-.>;siencia antibiótica se incrementará y esto es exactamente lo 
que sucede. Las consecuencias médicas también son predecb 
‘ .es: las cepas resistentes de los patógenos se están volviendo 
mas comunes y hacen mãs difícil el tratamiento de ciertas infec- 
iones bacterianas. LI problema se agrava por el hecho de que 
T.uchos plásmidos R, como los plásmidos F T tienen genes que 
. >difican pili sexuales que les permiten la transferencia de plás- 

dos de una célula a otra por conjugaciõn. Para ernpeorar las 
.. -sas todavia más, algunos plásmidos R llevan hasta diez genes 
. resistência a muchos antibióticos. iCómo es que tantos 
genes de resistência a antibióticos forman parte de un solo piás- 
mudo? La respuesta afecta a otro tipo de elemento genético 
movib que investigamos a cominuadón. 

Transposición de elementos genéticos 

En la sección previa, usted aprendió como el DNA de una 
éiula bacteriana puede ser transferido a otra célula y recombi- 
- ado en el genoma clel receptor. El DNA de una sola célula tam- 
bién puede sul rir recombinación debida al movimiento de los 
isi 11 ama d os elementos genêcims transpimihks, o, simplemente, 
elementos transponibles, dentro dei genoma de la célula, A 
diferencia dei plãsmido o de! prolago. los elementos transponi- 
Efes no existen nunca de forma independiente, sino que siem- 
•:e forman parte dei DNA dei cromosoma o dei plãsmido. 
Durante el movimiento de estos elementos, llamado transpôs i- 
::õn, el elemento transponible se mueve desde un sitio en el 
DNA de la célula hacia Otro -el sitio diana- mediante un tipo 
. o proceso de recombinación. En una célula bacteriana, un ele- 
mento transponible puede moverse dentro dei cromosoma, 
desde un plásmtdo al cromsoma (o viceversa) o desde un piás- 
'lido a otro. 

Los e lementos transponibles se ilaman, a veces, L " gen es sab 
arinesN pero la frase es enganosa porque nunca se despegan 
por completo dei DNA de la célula (el sitio dei DNA original y 


el nuevo se reúnen por plegamiento dei DNA). Algunos ele- 
mentos transponibles se mueven desde una localización dei 
DNA a otra por medio dc un mecanismo de “cortar y pegarN 
Otros se mueven por un mecanismo de “copiar y pegar 1 , en el 
que el elemento transponible se replica en su sitio original y se 
inserta una copia en otra parte. En otras pal abras, el elemento 
transponible se anade a un sitio nuevo sin desaparecer dei sitio 
original. 

Si bien los elementos transponibles varían en su selectívidad 
para los sítios diana, la mayoría puede moverse a muchas loca- 
lizaciones alternativas en el DNA Esta capacidad para e s parei r 
ciertos genes a lo largo dei genoma hace que la transposición 
Lenga diferencias fundamemales respecto de otros mecanismos 
de recombinación genética. Durante la transforma ciõn bacte- 
riana, la transducción generalizada y la conjugaciõn (y también 
durante la meiosis en los eucariontes), la recombinación se 
produce entre regiones homólogas dei DNA, regiones de 
secuencias de bases idênticas o muy similares que pueden 
sufrir apareamiemo dc bases. Por el contrario, la ínserrión de 
un elemento transponible en un sitio nuevo no depende de las 
secuencias de bases complementarias. Un elemento transponi- 
ble puede mover genes a un sitio donde nunca existieron genes 
de ese tipo, 

Secuencias áe inserción 

Los elementos transponibles mãs simples. Ramados secuen- 
cias de inserción, solo existen en las bactérias. Una secuencia 
de inserción com iene un solo gen, que codifica una transposa- 
sa, una enzima que cataliza el movimiento de la secuencia de 
inserción de un sitio a otro dentro de! genoma. El gen de la 
transposasa se halla delimitado por un par de secuencias de 
DNA no codificames de alrededor de 20 a 40 nudeótidos de largo 
que se denorninan repetí d ones invertidos porque la secuencia de 
bases en un extremo de la secuencia de inserción se repite al 
revés y hacia atrás (invertida) en el otro extremo (fig. 18-1 9a). 
La transposasa reconoce estas repeticiones invertidas como los 
limites de la secuencia de inserción. Durante la transposición, 
las moléculas de la enzima se unen con las repeticiones inver- 
tidas y con un sitio diana en otra pane dei genoma, y catalizan 
el corte y el se liado necesarío dei DNA. 

Una secuencia de inserción puede provocar mutaciones si se 
transpone dentro de la secuencia de codíficación de un gen o 
en una región dei DNA que regula la expresiõn genética Este 
mecanismo de mutación es intrínseco a la célula, en contraste 
con Ia mutágénesis debida a facto res extrínsecos, como la radia- 
do n ambiental y las sustancias químicas. Las secuencias de inser- 
ción representar cerca dei 1,5% dei genoma de E coll Sin 
embargo, ta mutación de un gen determinado por transposi- 
ción se produce solo rara vez, alrededor de uno en 10 millones 
de generaciones. Esto es casi lo mismo que la tasa de mutación 
espontânea debida a otros íactores. 

Tmnsposones 

En el genoma bactéria tio, también se mueven de un lado a 
otro unos elementos transponibles mãs largos y complejos que 
las secuencias de inserción, que se Ilaman transposones Además 
dei DNA requerido para la transposición, los transposones 
incluyen otros genes que los acompanan en la travesía, como 
los de resistência antibiótica. En algunos transposones bacte- 
rianos. los genes adicionales se encuentran en el medio entre 
dos secuencias de inserción (fig. 18-1 9b). Es corno si dos 
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Secuencia de ínsercíón 


5' 

ATCCGGT. 


. AC CG GA 1 

¥ 

r 

TAGGCCA,.. 


TGGC C T A 

' 5 " 


Repetirión 

Gen de la 

Repetieión 



invertida 

transposasa 

invertida 



(a) Las secuencias de inserción, los elementos transponíbles rnás 
simples en las bactérias, contienen un único gen que codifica la 
transposasa, la cual cataliza el movimiento dentro def genoma. 

Las repeticiones invertidas son versíones inversas y hacia atrás de 
cada una; solo se muestra una parte. La secuencia de repeticiones 
invertidas varia de un tipo de secuencia de inserción a otro. 


Transposón 


Secuencia Gen de la resistência Secuencia 
de mserdón antibiótica de inserción 



Repeticiones invertidas Gen de la transposasa 


(b) Los transposones contienen uno o más genes además dei gen de 
la transposasa En el transposón que se muestra aquí r hay un gen 
para la resistência a un antibiótico localizado entre dos secuencias 
de inserción gemei as. El gen para la resistência antibiótica se 
transporta como parte dei transposón cuando éste se inserta en 
un sitio nuevo en el genoma. 

A Figura 18-19, Elementos genéticos transponíbles en las bac- 
térias. Estos diagramas no estén a escala; la rmayoría de los trans- 
posones son conside rabi emente más largos que las secuencias de 
inserción. 


secuencias de inserción aterrizaram por casualidad relativamente 
cerca en el genoma y ahora viajasen juntas, acompanadas por 
todo el DNA que existe entre dias, como un único elemento 
transponible. Oiros transposones bacterianos no contienen 
secuencias de inserción, y tienen repeticiones invertidas diferen- 
tes en sus extremos. 

En contraste con ias secuencias de inversión, que no pareeen 
beneficiar a las bactérias de ntnguna manera especifica, los 
transposones pueden ayudarlas a adaptarse a nuevos ambien- 
tes. Antes mencionamos que un solo plásmido R puede trans- 
portar vários genes para la resistência a antibióticos diferentes. 
Esto se explica porque los transposones pueden anadir un gen 
para la resistência antibiótica a un plásmido que ya llevaba 
genes para la resistência a otros antibióticos. La transmisiôn de 
este plásmido compnesto a otras células bacterianas por d i Vi- 
sion celular o conjugación puede diseminar luego la resistência 
a una variedad de antibióticos en toda la pobíación bacteriana. 
En un ambiente rico en antibióticos, la selección natural favo- 
rece a las bactérias que poseen plásmidos R con múltiples genes 
para Ia resistência antibiótica a través de una serie de transpo- 
sidones. 

Los transposones no son exclusivos de las bactérias, sino que 
también constituyen componentes importantes de los genomas 
eucariontes. Usted podrá conocer los elementos transponíbles en 
los eucari omes en el capítulo 19. 


Evaluacíón dc conceptos 


1. Distinga los Lres mecanismos de transferencia de DNA de 
una célula bacteriana a otra. 

2. ^Cuâles son las similitudes y las diferencias entre d DNA 
de un lago lisogénico y un plásmido? 

3. Explique por qué eí proceso de conjugación puede con- 
ducir a k recombinadón genética dei DNA cromosómico 
en un ácoplamiento Hír x pero no en uno F + x F“. 

Véanse las respuestús cn el Apêndice A 


Concepto 


Las bactérias individuales responden 
a os câmbios ambientales por 
medio de la regula ción de su 
expresión genica 

Las mutaciones y los diversos tipos de transferencia de 
genes originan una variado n genética que hace posible la selec- 
ción natural. Y ésta, actuando durante muchas generaciones, 
puede aumentar la propordõn de indivíduos en una pobíación 
bacteriana que se adapten a una nueva condi ción ambiental. 
Pero, icómo puede una bactéria individual, encerrada dentro 
dei genoma que heredõ, enfrentarse a la fluctuación ambien- 
tal? 

Considere, por ejemplo, una célula individual de E. colt que 
vive en el ambiente errático de un colon humano y para su 
nutri ción depende de los hábitos caprichosos de alimentación 
de su huésped. Si el ambiente carece dei aminoácido triptófa- 
no, que la bactéria necesita para sob revi vir, la célula responde 
activando una via metabólica que elabora triptófano a partir 
de otro compuesto. Más tarde, si el huésped humano ingíere 
una comida rica en triptófano, la célula bacteriana deja de pro- 
ducirlo, ahorrándose de este modo malgastar sus recursos 
para fabricar una sustancia que se puede obtener de ia solu- 
ción circundante ya prefabricada. Éste es solo un ejemplo de 
como la bactéria adapta su metabolismo a los ambientes cam- 
biantes. 

El control metabólico se produce en dos niveles (fig. 18- 
20). Pi imero, las células pueden ajustar k actividad de las enzimas 
que ya eslán presentes. Ésta es una respuesta bastante rápida, 
que se basa en la sensibilidad de muchas enzimas a las senales 
químicas que aumentan o dismínuyen su actividad catalítica 
(véase el cap. 8), Por ejemplo, la actividad de la primera enzi- 
ma en la via de k sintesís dei triptófano es inhibida por el pro- 
ducto final de esa ví a. Así, si el triptófano se acumula en una 
célula, se interrumpe la síntesis de más triptófano por inhibi- 
ción de ia actividad de la enzima. Esta mfiikiaoji por retroaíi- 
mentaciâp, típica de las vias anabólicas (biosiméticas), le 
permite a k célula adaptarse a las fluctuacíones a cono piazo en 
el suministro de la sustancia que necesita. 

Segundo, ias células pueden ajustar la cantidad de enzimas 
que deben sintetizar; esto es, pueden regular la expresión de bs 
genes que codifícan Ias enzimas. Si, por ejemplo, el ambiente 
continua suministrãndole todo el triptófano que k célula necesi- 
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ta, de t iene la fabricacLón enzimãtica que ac tua eu la via dei trip- 
lo fano. Este comrol de la producdón de enzimas se realiza a 
mvei de la transcripeión, la síntesis dei RN A mensajero que codi- 
fica a esas enzimas. De manera más general, muchos genes dei 
genoma bacteriano se “encienden” o se [í apagari’ por câmbios en 
el estado metabólico de la célula. El mecanismo básico para este 
eontrol de Ia expresión genica en ias bactérias, descrito como el 
modelo deí operón, fue descubierto en 1961 por François Jacob y 
íacques Monod en el Instituto Pasteur de Paris. Veamos qué es 
como Funciona un operón : empleando el eontrol de la síntesis 
deí tMpiófano como primer ejemplo. 


Operones: el coneepto básico 

E, coíi sintetiza iriptófano a partir de una molécula precurso- 
ra en una serie de pasos y cada reacción está catalízada por una 
enzima específica (véasc la figura 18-20). Los cinco genes que 
eodifican estas enzimas están agrupados en el cromosoma bacte- 
riano, Un solo promotor sirve para los cinco, lo que constituye 
una unidad de transcripeión (recuerde, como vio en el capítulo 
17, que un promotor es un sitio donde la RNA polimerasa se 
puede unir al DNA y comenzar la transcripeión). De este modo, 
la transcripeión da origen a una molécula larga de mRNA que 
codifica las cinco enzimas de la via dei iriptófano. La célula 
puede traducir este mRNA en cinco polipéptidos separados debi- 
co a que está marcada con codones de íniciaciõn y de terminadón 
que indican dònde comienza y termina la secuencla codtficame 
de cada polipéptido. 

Una ventaja clave de agrupar los genes de funciones rela- 
cionadas en una unidad de transcripeión es que con un sim- 


(a) Regulación de la actividad (b) Regulación de la 
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* Figura 18-20. Regulación de una vía metabólica. En la vía de fa 

síntesis dei triptófano, la abunda ncia dei triptôfano puede (a) inhíbír la 
actividad de la prmnera enzima en la vía (inhibidón por retroafimenta- 
dòn), una respuesta rápida, y (b) reprimir la expresión de los genes para 
todas las enzimas que se necesitan para la vía, una respuesta a más 
largo plazo. El símbolo O significa inhibidón. 


ple “interruptor" de encendido-apagado se puede controlar 
todo el grupo de genes relacionados desde el punio de vista 
funcional* Cuando una célula de E. o>li elabora triptófano 
para si misma porque el inedto nutritivo carece de este arm- 
noácidü, se sintetizan todas las enzimas de esta vía metabóli- 
ca al mismo tiempo, El interruptor es un segmento de DNA 
I la macio operador. Tanto su tocalización como su nombre se 
correspondeu con su función: u bicado dentro dei promotor o 
entre el promotor y los genes codificadores de las enzimas, el 
operador controla el acceso de la RNA polimerasa a Los genes. 
Todos juntos, el operador, el promotor y los genes -que con- 
trolan el segmento íntegro de DNA requerido para la produc- 
dón de enzimas de la vía dei triptôfano- consütuyen un 
operón. Aqui estamos analizando el operón trp (trp por trip- 
tófano), uno de los muchos operones dei genoma de E. coll 
(fig. 18-21), 

Si el operador es el interruptor para controlar la Lranscrip- 
cíón, £Cómo funciona este interruptor? El operón trp se encien- 
de por si mismo; esto es, la RNA polimerasa puede unirse al 
promotor y transcribir los genes dei operón. Una proteína 11a- 
mada represor trp puede apagar el operón. El represor se une 
al operador e ínterrumpe la fijadón de la RNA polimerasa al 
promotor, impidiendo la transcripeión de genes. Una proteína 
represo ra es específica; es decir, reconoce y se une solo al ope- 
rador de un operón en particular. El represor que apaga al ope- 
rón trp uniéndose al operador trp no Liene elecio sobre oiros 
operones en el genoma de E. eoli. 

El represor trp es el producio de un gen regulador 11 amado 
írpR, que está localizado a alguna distancia dei operón que con- 
trola y tiene su propio promotor. Los genes reguladores se 
expresan de forma continua, si bien a baja veloddad, y unas 
pocas moléculas de represor trp están siempre presentes en las 
células de E. coíi. =Por qué, emonces, el operón trp no está per- 
manente mente apagado? Frimero, la unión de los represores y 
los operadores es reversible. Un operador oscila entre dos esta- 
dos: uno con el represor unido y oiro sin el represor unido. La 
duración relativa de cada estado depende dei número de molé- 
culas represoras activas que hay alrededor. Segundo, el repre- 
sor trp , como la mayoría de las proteínas reguladoras, es una 
proteína alostérica, con dos formas alternativas, activa e tnacti- 
va (véase Ia íigura 8-20). Se sintetiza en la forma inaciiva que 
tiene escasa afinidad con el operador trp. Solo si el triptófano 
sc une al represor trp en un sitio alostérico, ia proteína repre- 
so ra cambia a la forma activa que puede fijarse ai operador, 
apagándol o, 

En este sistema, el triptófano actüa como un cor represor, 
una molécula pequena que coopera con una proteína represo- 
ra para apagar al operón. A medida que se acumula el triptó- 
fano, más moléculas de este aminoáddo se asocian con las 
moléculas represoras trp que pueden emonces unirse al operador 
trp y cerrar la producdón de enzimas de Ia vía dei triptófa- 
no. Este es un ejemplo de como la expresión genica respon- 
de con rapidez a los câmbios dei ambiente celular interno y 
externo. 

Operones reprimibles e induciblesi 
dos tipos de regulación genica negativa 

Se dice que el operón trp es un operón reprimible porque su 
transcripeión por lo general está activa pero se puede tnhibir 
(reprimir) cuando una molécula específica pequena (triptófa- 
no) se une alostéricamente a una proteína reguladora. Por el 
contrario, un operón inducible generalmente está in activo pero 
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(b) Triptófano presente, represor activo y operón apagad o, A medida 
que se acumula el triptófano, inhibe su propia producdón por medio 
de la activa d ón de la proteína represo ra. 


< Figura 13-21. El operón trp: síntesis regulada de enzimas 
reprimíbles. EE triptófano es un aminoácido producido por una 
via anabòlica catalizada por enzimas reprimibles. (a) Cinco genes 
codifican a los polipéptídos que síntetizan las enzimas de esta vía. 
Están agrupados, junto con un promotor y un operador, en el ope- 
rón frp. El operador trp está localizado dentro dei promotor trp, 
(b) La acumuEación de triptófano, ef producto finai de la vía., repri- 
me la transcripdón dei operón trp, bloqueando, de este modo, ta 
síntesis de todas las enzimas de la vía. Aqui se rmuestra el meca- 
nismo en E. coff . 


puede ser estimulado (inducido) cuando una molécula especí- 
fica pequena interactúa con una proteína reguladora. El ejem- 
plo clãsico de un operón inducible es el operón lac (kc por 
ta c tosa), el tema de la investtgación pionera de Jacob y Monod. 

El dísacárido lactosa (el azúcar de la leche) es accesible a E. 
co/i sí e! huésped humano bebe leche, El metabolismo de la 
la ciosa comienza con la hidrólisis dei dísacárido en sus com- 
ponentes monosacáridos, glucosa y galactosa, una reacción 
catalizada por la enzima fi-galactosídasa. En una célula de E. 
coli que se desarrolla en ausência de lactosa solo están presen- 
tes unas pocas moléculas de esta enzima. Si si se agrega el dísa- 
cárido al ambiente de ta bactéria, el número de moléculas de 
p-galactosidasa aumenta en Las células mil veces en 15 minu- 
tos. 

El gen para la p-galactosidasa forma parte dei operón kc, 
que incluye o tios dos genes que codilican enzimas que actü- 
an en el metabolismo de la lactosa. La unidad de transcrip- 
ción integra está bajo el comando de un solo operador y 
promotor. El gen regulador lacl t localizado fuera dei operón, 
codifica una proteína represora alosiérica que puede apagar al 
operón lac por unión con el operador. Hasta aqui, es igual que 
la reguladón dei operón trp , pero existe una diferencia impor- 


tante. Recuerde que el represor trp es inactivo por st mismo y 
re quiete triptófano como corre presor para unirse al operador. 
El represor lac, por el contraria, es activo por sí mismo, se 
une al operador y apaga al operón lac. En este caso, una molé- 
cula específica pequena, llamada inductor, inacLiva al repre- 
sor. 

Para el operón lac, el inductor es la alolactosa, un isómero 
de la lactosa formado en cantídades pequenas a partir de la 
lactosa, que se inrroduce en la célula. En ausência de lactosa (y 
por lo tanto de alolactosa), el represor kc se encuemra en su 
confíguración imctiva y los genes dei operón lac se silendan 
(fíg. 18-22a), Si se agrega lactosa en las cercanias de la célula, 
la alolactosa se une con el represor lac y altera su conformación, 
anulando la capacidad dei represor de unirse al operador. Sin 
la unión dei represor, el operón lac se transcribe en mRNA 
para las enzimas que utilizan lactosa (fig. 18-22b). 

En el contexto de ia reguladón génica, las enzimas de la vía 
de Ia lactosa se conocen como enzimas iii$ucibks, porque una 
serial química (en este caso, la alolactosa) induce su síntesis. 
De forma análoga, se dice que son reprimibles las enzimas para 
la síntesis dei triptófano. Las enzimas reprimibles, por lo gene- 
ral, actúan en vias anabóltcas, que sintetizan productos finales 
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esenciales a parí ir de matérias primas (precursores). Mediante 
de la suspensión de la producetón de un producto final, en an- 
do este está presente en caruidades suficientes, ia célula puecle 
asígnar sus precursores orgânicos y la energia para oiros usos. 
Por et contrario, las enzimas induciblés, en general aciúan en 
■ias catabólicas, que degradan un nutriente dando moléculas 
más simples. AI producir las enzimas apropiadas solo cuando 
. ei nutriente está disponible, la célula evita gastar energia y pre- 
cursores para elaborar proteínas que no necesita. 

La reguladon de los operones trp y lac supone un com rol 
nqgd li vo de los genes, porque la íorma activa de la proteína 
represora apaga los operones. Puede ser mãs fácil ver esto para 
ei operón trp, pero tambien es cierto para el operón lac. La alo- 
tactosa induce la síntesis de enzimas, no por actuar de forma 
directa sobre el genorna, sino por liberar ai operón lac dei efec- 
: negativo dei represor. Se dice que la regukción genética es 
si ii va solo cuando una proteína reguladora interactúa dírec- 
tumente con el genorna para encender la transcripción. Veamos 
un ejemplo de control positivo de los genes, otra vez en rela- 
ción con el operón lac ♦ 


Regulación génica positiva 

Para que se sinieticen las enzimas que utilizan la laaosa en 
camidad apreciabie, no es suficiente con que la laaosa este pre- 
sente en la célula bacteriana. El oiro requerí miento es que el 
azúcar simple glucosa sea escaso, Frente a una eleccion de sus- 
tratos para la glucõlisis y otras vias catabólicas, E. coli utiliza 
prefe remem ente la glucosa. Las enzimas para la degradación de 
la glucosa (glucólisis; véase la figura 9-9) están presentes con- 
tinuamente, 

^Cõmo hace E. coli para percibir ta concentraciòn de glucosa 
y como se transmite esta información al genorna? Otra vez, et 
mecanismo depende de la in ter ac ción de una proteína regulado- 
ra aios té rica con una molécula orgânica pequena, en este caso, el 
ÁMP cíclico (cAMP) t que se acumula cuando escasea la gluco- 
sa (véase la figura 1 1-9 para la estruetura dei cÀMP). La proteína 
reguladora, liamada proteína ac tiv adora de catabolitos (GAP), es 
un aciivador de la transcripción. Cuando el cAMP se une a ia 
GAP, la proteína reguladora asume su forma activa y se puede 
unir a un sitio específico en el extremo en dirección 5' dei pro- 
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ía) Lactosa ausente, represor actí vo y operón “apagado", El represor 
/ac es activo natural mente y r en ausência de lactosa, inactiva at operón 
uníéndose al operador. 


< Figura 18-22. El operón lac. síntesis regulada de enzimas 
inducibles, £. coli utiliza tres enzimas para captary metabolizar la 
lactosa. Los genes de estas tres enzimas están agrupados en el 
operón lac. Un gen, lacZ t codifica la [í-galactosidasa, que hidroliza 
la lactosa en glucosa y galactosa. El segundo gen r iacY, codifica 
para una permeasa, la proteína de membrana que transporta lac- 
tosa hada la célula. El íercer gen, lacA t codifica una enzima lia- 
mada transacetilasa, cuya función en el metabolismo de la lactosa 
todavia no está clara. EI gen para el represor /ac, lacl t se entuen- 
tra adyacente al operón !ac t una situacíón infrecuente, La función 
de la región verde oscuro en el extremo en dirección 5' (izquierda) 
dei promotor se muestra en la figura 18-23. 
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fb) Lactosa presente, represor inactivo y operón “encendrdoG La alolactosa, un isómero de la 
lactosa, desreprime al operón mediante la inactivadón dei represor. De esta manera, se mducen 
las enzimas para la utüización de la lactosa. 
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motor Iüc ff igp. lÔ^Ba). La unión de CAP aí promotor estimula 
directa mente la expresión genética. Así. este mecanismo se defi- 
ne como regulación positiva. 

Si aumenta ta cantidad de glucosa en la célula, la concentra- 
cion de cAMP cae y, sin este, la CAP se despega dei operón. 
Como la CAP se encuentra inactiva, la iranscripción dei operón 
/ui progresa solo a bajo nivel, aun en presencia de lactosa (fig P 
18-2 3b). Así, el operón lac se haüa bajo un control doble: nega- 
tivo por el represor lac y positivo por k CAP El estado dei repre- 
sor iur (con alolactosa unida o sin ella) determina si se produce 
o no la transcripción dei operón lac\ el estado cie la CAP (con 
cAMP unido o sin él) controla la velõádad de transcripción si el 
operón está libre dei represor. Es como si el operón tuviese un 
interruptor de encend ido -apaga do y un control de volumen. 

Además dei operón lac, la GAP ayuda a regular a vários otros 
operones que codifican enzimas utilizadas en las vias catabólicas. 
Guando la glucosa es abundante y la CAP está inactiva, por lo 
general, disminuye la síntesis de enzimas que catabolizan otros 
compuestos distintos de la glucosa. La capacidad de la célula 
para catabolizar otros compuestos, como la lactosa, le permite 
sobrevivi r cuando hay escasez de glucosa. Los compuestos espe- 
cíficos presentes en el momento determinan qué operones se 
encuentràn activos. Estos múltiples mecanismos de contígencia 
son convenientes para un organismo que no puede controlar lo 
que Lngiere su huésped. Es notabie la capacidad de adaptación de 
las bactérias a largo piazo por câmbios evolutivos en su consti- 
tución genética, y a corto ptazo, por el control de la expresión 
genica en las células índividuaks. Por supuesto, los diversos 
mecanismos de control son tarnbién produetos evolutivos que 
existen porque lueron favorecidos por la selección natural. 


Evaluadón de ccmeeptos 


1. Una mutación en E. coli cambia el operador iac de modo 
que d represor activo no puede unirse. ^Cómo afeciaria 
esto la producción de p-galactosidasa? 

2. ^Cõmo alteran la función dei represor y la transcripción, 
la unión dei correpresor trp y d itiduetor iac a sus res- 
pectivas proteínas represaras? 

Vetam e las respuestns en d Apêndice A , 
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(a) Lactosa presente, glucosa escasa (nivel alto de cAMP): se 
sintetiza abundante mRNA /ac. Si la glucosa es escasa, el 
nfvel elevado dei cAMP activa la CAP y el operón /ac produce 
cantidades grandes de mRNA para Ia via de la lactosa, 
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(b) Lactosa presente, glucosa presente (nivel bajo de cAMP), se 
sintetiza poco mRNA lac. Cuando está presente la glucosa, el 
cAMP es escaso y la CAP es incapaz de estimular la transcripción. 


A Figura 18-23. Control positivo def operón lac por la proteína 
activadora de catabolitos (CAP). La RN A polimerasa tiene alta afinr- 
dad por el promotor lac solo cuando la proteína activadora de catabo- 
fitos (CAP) esta unida a un sitio dei DNA en ei extremo en direedón 5 f 
dei promotor. La CAP se une a su sitio DNA solo cuando se encuentra 
asodada con el AMP cíclico (cAMP), cuya concentración en ia célula se 
eleva cuando la concentración de glucosa disminuye. De esta manera, 
si hay glucosa presente, y tarnbién hay lactosa disponible, la célula cata- 
boliza con preferencia fa glucosa y no sintetiza enzimas para utilizar la 
lactosa. 






Conce pto 


Los virus tienen un genoma pero solo pueden 
reproducirse dentro de una célula huésped 

i ! Cl descubrimiento de los virus: imestigación cientifica 

Cpp. 334-335). Los investigadores descubrieron los virus a finales 
dd siglo X!X estudiando un trasiorno de una planta, h enfermedad 
dei mosaico dei tabaco. 

Estruemra de los virus Cpp. 335-336). Un virus es un genoma 
pequeno de ácido nudeico encerrado en una cã ps ide proteica, y a 
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veces, una envoltura membranosa que condene proLeinas virales 
que ayudan a que los vírus íngresen en las células. El genoma 
puede ser de DNA o RN A, de cadena sim pie o doble. 

Características generaíes de los ciclos neproduetivos virales 
(336-337). Los virus urilizan enzimas, ribosomas y moléculas 
pequenas de las células huésped para sintetizar la progénie virai 
Cada Li p o de virus Liene su rango de huésped característico. 

> Ciclos reproduetívos de los fagos (pp. 337-339). En el ciclo lui- 
co, la entrada dei genoma virai en una bactéria programa la des- 
i rucei ón dei DNA dei huésped, la producción de nuevos fagos y la 
digestión de la pared celular dei huésped, para descargar ia progé- 
nie de los fagos. En el ciclo lisogénico, el genoma de un fago Lem- 
plãdo se inserta en el cromosoma ba c te rumo como un profago, que 








pasa a las células huésped híjas hasta que es inducido a dejar et 
cromo soma e iniciar d ciclo lítíco, 

Ciclos reproductivos de los \irus de ani males (pp. 339-341). 

Muchos vírus de animales tíenen envoltura. Los retro vírus (como el 
HIV) utilizan 3a enzima iranscnptasa inversa para copiar su genoma 
RNA en DNA, que se puede integrar en el genoma dei huésped 
como un provi rus. 

Evolución de los vinis (pp. 341-343). Como los vírus se pueden 
reprodueir solo dentro de las células, es probable que bayan evolu- 
cionado después de la aparte iõn de las primeras células f quizãs 
como Fragmentos empaquetados de ácidos nucleicos celulares. 


Cen 


Los vinis, los viroides y los priones sou patógénos 
muy importantes de animales y plantas 

> Enfermedades virales en los animales (pp. 343-344), Los sinto- 
mas pueden deberse a daiio virai directo a las células o por la res- 
puesta inmune dei euerpo. Las vacunas estimulan al sistema 

: imunitário para defender al huésped contra vírus específicos. 

> Vírus emergentes (p, 344), Por lo general, los brotes de las 'nue- 
■. as" enfermedades virales de los seres humanos estãn causados por 
vírus existentes que amplían su território de hospedaje. 

í nfertnedades virales en las plantas (pp. 344-345). Los vírus 
- mran en las células vegetales a través de sus paredes danadas 
ransmisión horizontal) o son heredados de un progenitor (trans- 
mistón vertical). 

\ iroides y priones: los agentes infecciosos más simples (p. 
345), Los viroides son moléculas desnudas de RNA que iníectan las 
plantas e interrumpen su crecimiento. Los priones son proteínas 
infecciosas de acción lenta y virtual mente indestructibles que cau- 
san enfermedades cerebrales en los mamíferos. 


DNA de una célula contribuyen a la recombinadón genética en las 
bactérias. Las secuencias de inserdón, los elementos transponibles 
de tas bactérias más sencillas, se componen de repetíciones inverti- 
das de DNA que flanquear a un gen para la transposasa. Los trans- 
posones bacterianos tíenen genes adicionales, como los de la 
resistência a antibióticos. 


Concepto 


Las bactérias individuales responden a los cambias 
ambi entales por medio de la regula ción de su 
expresión genica 

Operón es: el concepto básico (pp. 353-354). Las células contro- 
bn el metabolismo regulando la actividad enzimãüca o la expresión 
de genes que codifícan enzimas. En las bactérias, los genes, por lo 
general, se encuentran agrupados en operones, en los que un pro- 
motor sirve para vários genes adyacentes. Un sitio operador sobre 
el DNA endende y "'apaga" el operou. 

t> Operones reprimibles e inducibles: dos tipos de regulación 
génica negai iva (pp. 353-355). En un operón reprimible, la 
urtión de una proteína represo ra especifica con el operador corta 
la transcnpdón. El represor se activa cuando està unido a un 
c or represo r, por lo general, el produeto final de una vía anabólica. 
En un operón inducible, la unión de un inducior con un represor 
natural mente activo inaetiva al represor y encien.de la transcrip- 
ción. Las enzimas inducibles, por to general, actúan en las vias 
catábóiicas. 

Regulación genica positiva (p, 355), Algunos operones están 
suje tos también al con t rol positivo a través de una proteína activa- 
do ra estimuladora, como ia proteína activadora de catabolitos 
(GAP), que promueve ta transcripción cuando se une a un sitio 
dentro dei promotor. 


Concepio 


La rapidez de la reproducción, la mutaciòn y la 
■ : combina ción genética contribuyen a la 
Jrversidad genética de las bactérias 

► El genoma bactéria no y su replica ción (p. 346). El cromosoma 
racteriano, por lo general, es una molécula de DNA circular con 

. ocas proteínas asociadas. Los plásmidos son moléculas circulares 
DNA mãs pequenas que se pueden replicar de forma indepen- 
dknte det cromosoma. 

Mula ción y recombinaciòn genética como fueutes de la varia- 
. i on genética (pp, 346-348), Debido a que tas bactérias pueden 
v : Fera r rã pida meti te , la vari aciõn ge né i i ca de u na po bl aci ón 
puede aumentar râpidamente a causa de las nuevas mutaciones, Se 
. de originar mayor diversidad por recombinadón dei DNA a 
partir de dos células bacterianas diferentes. 

Mecanismos de transferencia de genes y recombinaciòn gené- 
tica en las bactérias (pp. 348-351). Pueden aparecer nuevas 
..ca.' bacterianas por transferencia de DNA de una célula a otra. 

En la transformacion, el DNA desnudo entra en la célula desde los 
rededores. En la transducción, el DNA bacteriano se transporta de 
ena célula a otra por los fagos. En la conjugación. una célula 
cante F + , que com iene et plásmido E transfiere el DNA dei píás- 
mído a una célula F“ receptora. El factor F de una célula Hír, que 
integrado en el cromosoma bacteriano, lleva parte dei DNA 
.rcmosomíco cuando es transferido a una célula F“. Los plásmidos 
: zonfieren resistência a diversos antibióticos. 

► Transposición de elementos genéticos (pp. 351-352). Los seg- 
mentos de DNA que pueden insenarse en sítios múltiples en el 



1. Una bactéria se infecta con un bacteriófago construído de forma 
experimental conipuesto por la cubiena proteica de lago T2 y el 
DNA dei fago F4. Los nuevos fagos producidos te nd riam 

a. Proteína T2 y DNA 14, d. Proteína T4 y DNA T4. 

b Proteína T2 y DNA T2 e. Proteína T4 y DNA T2 

c. Una mezcla dd DNA y las proteínas de ambos fagos. 

2 Los vi rus RNA requieren su propio suministm de cíertas enzimas 
porque: 

a. Las células huésped los destruyen rapidamente, 
b Las células huésped carecen de enzimas que puedan replicar el 
genoma virai. 

c. Estas enzimas traducen el mRNA virai en proteínas, 

d. Estas enzimas penetran en las membranas de la célula huésped. 

e. Estas enzimas no se pueden sintetizar en las células huésped. 

3 ;Cuál de las siguí entes frases descri be un plásmido R? 

a. Su transferencia convierte una célula F - en una F + . 

b. Tiene genes para la resistência antibiótica, y quizás, para los 
pili. 

c. Entre las bactérias se transfiere por transducciòm 

d. Hs un buen ejemplo de un transposón compuesto. 

e. Hace a las bactérias resistentes al fago. 
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vídeos y preguntas de autoevaluatión. 








4. La transposicióTi difíere de oiros mecanismos de recombmación 
genética porque: 

a, Se produce solo en las bac Lenas. 

b, Mueve genes entre regíones homólogas dei DNA, 

c, Cumple un papel pequeno o nulo en la evoJución. 
d Se produce solo en eucavi ornes, 

e. Disemina genes en nu evos toei en el genoma. 

3, Si un operon en particular codifica enzimas para sintetizar un ami- 
noácido esendal y está regulado como el operon tip\ 

a. Hl aminoácido inactiva al represar. 

b. Las enzimas prodücidas se llaman enzimas inducibles. 

c. El represar es activo en ausência dei aminoácido. 

d. LI aminoácido actúa como un correpresor. 

e. El aminoácido encíende la transe ripeión dei operón. 

6. ^Qué ocurnna si el re preso r de un operon inducible mu tara de 
modo que no pudiera unirse al operador? 

a. La transcnpcion continua de genes dei operon, 

b. La transcripciõn redunda de genes dei operon. 

c. La acumuladón de un susixato para la via controlada por el operon. 

d. La unión irreversible dei represor al promotor. 

e. La sobreproducción de la proteína aciivadora dei cataboliio (GAP v 

7. Durante la conjugaeión entre una célula Hfr y una célula F", 

a. La célula F“ se convierte en F + . 

b. La célula F _ se convierte en una célula Hfr. 

c. El c ramoso ma de la célula F" se degrada. 

d. Los genes de la célula Hfr pueden reemplazar a los genes de la 
célula F” por recombmación. 

e. El DNA de la célula se iransfiere a la célula Hfr y d DNA de 
la célula Hfr se t rans fie re a la célula F“ 

8. La variado n genética en las pobladones bacteriartas nunca se origi- 
na de la: 

a. Tmnsducción, d. Mu taci ón. 

b i Tnms formación . e . M e i os i s , 

c. Conjugaeión. 

9. ^Cuál de las siguiéntes características o procesos son com unes tanto 
a las bactérias como a los vírus? 

a. La Itsión binaria. d, La mitosis. 

b. Los ribosomas. e. La conjugaeión. 

c. Ei material genético de los ácidos nucleicos. 


10. Los vinis emergentes se originan por: 

a. La muiación de vírus existentes. 

b. La disemínadón de virus existentes a nuevas especies de 
huéspedes 

c. La disemínadón de vírus existentes en forma más amplia den- 
tro de sus espedes huésped, 

d. Todas las anteriores, 

e. Ningum de las anteriores. 

Vianse los respuestas en el Apêndice A. 


Interrelación evolutiva 

El êxito de algunos virus radica en su capacidad de evolucionar dentro 
dei huésped. Un virus semejante evade las defensas dei huésped por 
medio de mu t aciones rápidas y la produeción de muchas progenies 
alteradas antes de que el cuerpo pueda efêctuar un ataque, Ast, los 
virus que se presentan tarde en la infeccíón difieren de aquellos que 
inicialmente infectaron el cuerpo. Explique esto como un ejemplo de 
evolución en et microcosmos. ^Qué línajes virales tienden a sobreviví r? 


Problemas científicos 

Guando las bactérias infectan a un animal, el número de bactérias 
aumenta en el cuerpo de forma exponencial (gráfico A). Tras la infec- 
ción por un virus virulento de anima les con un ciclo lírico de repro- 
ducción, no existen evidencias de infeccíón durante un tiempo, Luego . 
el número de virus aumenta de repente y, a continuación, se incremen- 
ta de forma escalonada (gráfico B). Explique la diferencia en las curvas 
de crecimiento. 




Tiempo — — — - — Tiempo *■ 


Ciência, tecnologia y sociedad 

Explique cótno el uso excesívo e inaproplado de antibióticos plantea 
un peligro de salud para la población humana. 
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Gene ti ca 


13-1 La estructura de la cromatina se basa en niveles 
sucesivos de empaque tam tento dei DNA 

19-2 La expresión genica puede regularse en 
cualquier etapa, pero Ia etapa clave es Ia 
transcripción 

1 9-3 El câncer es consecuencia de câmbios genéticos 
que afectan ai control dei ciclo celular 

19~4 Los genomas eucariontes pueden tener muclias 
secuencias de DNA no codificanie además de 
los genes 

19-5 Las duplicaeiones, los reordenamienios y las 
mutaciones dei DNA contribuyen a Ia 
evolución dei genoma 


Panorama general 


Cómo funcionan y evolucionan los 
genomas eucariontes 

L as células eucariontes se enfreman a los mismos desafios 
que las procariontes para expresar sus genes. Sin embar- 
go, el genoma eucariome Li pico es rnucho más grande y T 
los eucariontes multicelulares, la especializaclõn celular es 
crucial. Estas dos características plantean ima tarea formidable 
de procesamiento de informadon en la célula eucarionte. 

El genoma humano, por ejemplo. se estima que tiene 25.000 
genes; más de cinco veces los de un procarionte típico. También 
mcluye una cantidad enorme de DNA que no codifica RNA ni 
proteínas, El manejo de tanto DNA requiere que el genoma esté 
organizado a la perfecciõn, En todos los organismos, ei DNA se 
asocia con proteínas que lo condensam En los eucariontes, el 
mplejo D NA- proteína, llamado cromaitna, está ordenado en 
reles estructurales más elevados que el complejo correspon- 
dente en los procariontes, La microfotografía de fluorescência 


4 Eig. 19-1- DNA en un cromosoma eucarionte de un huevo de 
salamandra en desarrollo. 


de la figura 19-1 nos da una idea de la complejidad de la orga- 
nizacíón de la cromatina en un cromosoma eucarionte. Parte de 
la cromatina se encuentm empaquetada en el eje principal 
(blanco) dei cromosoma, mientras que las parles que se están 
tmnscribiendo activaraente están desplegadas en forma de 
bucles (rojo). 

Tanto los procariontes como los eucariontes deben alterar 
sus patrones de expresión genica en respuesta a los câmbios 
ambientales, Los eucariontes multicelulares deben, además, desa- 
rrollar y mantener mültiples tipos de células. Cada uno de estos 
tipos de células contiene el mismo genoma, pero expresa un 
subconjunto diferente de genes, un desafio importante para la 
regulación genica. 

En este capitulo analizaremos la estructura de la cromatina y 
el modo en que los câmbios de su estructura afectan a la expre- 
sion genica. Luego explicaremos otros mecanismos para regular 
la expresión de los genes eucariontes. Como en los procariontes, la 
expresión genica se regula con mayor frecuencia en la etapa de 
la transcripción, A continuaciõn descri bí remos de qué manera 
las alteraciones de la regulación gémea pueden conducír ai cân- 
cer En el resto dei capítulo consideraremos los diversos tipos de 
secuencias de nucleótidos en los genomas eucariontes y expli- 
caremos cómo se originarem y se modificaron durante la evolu- 
ción dei genoma, Teniendo en cuenta las fuerzas que dteron 
lorma al genoma -y continúan dãndosela- le ayudaremos a 
comprender cómo evoluciono la diversidad biológica. 



La estructura de la cromatina 
se basa en niveles sucesivos 
de empaquetamiento dei DNA 

El DNA eucarionte se combina de una manera muy exacta 
con una gran cantidad de proteínas, de modo que la cromatina 







resultante sufre câmbios muy notorios a lo largo dei ciclo celu- 
lar (íig. 12-6). En células en imerfase tenidas para microscopia 
óptica, la cro matina aparece como una rnasa difusa dentro dei 
núcleo, lo que sugiere que se encuentra muy extendida. A medi- 
da que una célula se prepara para la imtosis, su cromatina se 
enroÚa y se pliega (condensa) hasta formar, finalmente, un 
número característico de cromosomas cortos y gruesos que se 
distinguen unos de otros con el microscopio óptico. 

i os cromosomas eucarionies contienen una cantidad enor- 
me de DNA en relación con su longitud condensada. Cada cro- 
mosoma consta de una doble hélice de DNA lineal y única que, 
en los seres humanos, es de 1 ,5 x 1Ü 8 pares de nucleótidos, en 
promedío. Si se exLendiera por completo, una molécula seme- 
jante de DNA alcanzaría casi 4 cm de largo, mil es de veces más 
largo que el diâmetro de un núcleo celular. Todo este DNA 
-como también el DNA de los otros 45 cromosomas humanos- 
cabe dentro dei núcleo gradai a un sistema elaborado de múl- 
tiples niveles cie empaquetarniemo dd DNA (ilustrado en la 
figura 19-2), 

Nucleosomas o “cuentas de un collar” 

Las proteínas denominadas histonas son rcsponsables dei 
primei nível de empaquetarniemo de! DNA en la cromatina La 
masa de histonas en la cromatina es, aproximadamente, igual 
a la masa de DNA, Las histonas tienen una proporción elevada 
de aminoácidos cargados positivamente (Usina y argmina) que 
los unen íuer te mente al DNA que tiene carga negativa (recuer- 
de que los grupos losfato dei DNA le eonfieren una carga nega- 
tiva en toda su longitud; véase figura 16-7). Las histonas son 
muy similares en eucariontes y aun en los procariontes se 
encuemran proteínas similares. La aparente conservación de 
los genes de las histonas durante la evolución reilejaría el papel 
crucial de estas proteínas en la organización dei DNA dentro de 
las células. 

En las micro fotografias electrónicas, la cromatina ciespiega- 
da tiene la aparienda de las cuentas de un eollar, como se 
muestra en la figura 19-2a. En esta configuración, una fibra 
de cromatina tiene 10 nm de diâmetro (la fibra de 10 nm). Cada 
"cuenta” es un nucleosoma, la unidad básica de empaqueta- 
miento dei DNA; el “hilo dei eollar que se halla entre las 
cuentas se [lama DNA de unióm Un nucleosoma consta de DNA 
enrollado alrededor de un centro proteico compuesto por dos 
moléculas de cada uno de los cuatro tipos de histonas: H2A, 
H2B, H3 y H4. El extremo amino (N -terminal) de cada hisio- 
na (la cola de la Eis tu na) se extiende hacia fu era dei nucleoso- 
ma. Una molécula de una quinta histona, llamada Hl, se 
adhiere al DNA cerca dei nucleosoma en el momento que una 
fibra de cromatina de 10 nm pasa al siguiente nivel de empa- 
quetamiento. 

La asociación entre el DNA y las histonas en los nucleoso- 
mas permanece intacta a lo largo de todo el ciclo celular. Las 
histonas solo abandonan el DNA de forma transitória duran- 
te la replicación y, con muy pocas excepciones, permaneceu 
con él durante ia transcripciõn* ^Cómo puede transcribirse el 
DNA cuando se encuentra envuelto con histonas en un nucle- 
osoma? Los investigadores deseubrieron que los câmbios en 
la forma y la posidón de los nucleosomas permiten que Ias 
polimerasas que sintetizan RN A se muevan a lo largo dei 
DNA. Más adelante en este capitulo explicaremos algunos des- 
cubrimientos recientes sobre el papel de las colas de las his- 
tonas y los nucleosomas en la regulación de la expresiõn 
genica. 


Niveles superiores de empaquetaimento dei DNA 

El siguiente nivel de empaquetarniemo se produce a causa de 
las interacciones entre las colas de histona de un nucleosoma 
con e! DNA de unión y los nucleosomas de cada lado. Con 
ayuda de la histona Hl, estas interacciones determinan que la 
fibra de 10 nm extendida se enrolle o pliegue y forme una fibra 
de cromatina de, aproximadamente, 30 nm de groso r, la fibra de 
30 nm (fig, 19-2b). A su vez, esta fibra, forma bucles denomi- 
nados domínios en bucle adheridos a un armazón cromosómico 
formado por proteínas que no son histonas, que constimyen de 
este modo una fibra de 300 nm (fíg, 19-2c), En un cromosoma 
mitótico, los domínios en bucle se enrollan y se pliegan a sí ruis- 
mos, compactando toda la cromatina aun más para producir el 
cromosoma característico de la metafase que se ofeerva en la 
micro fotografia de la parte inferior de la figura 19-2d, Los 
genes individual es síempre terminan localizados en los rmsmos 
si tios en los cromosomas en metafase, lo que índica que los pasos 
de! empaquetamiento son muy específicos y precisos. 

Aunque la cromatina de la imerfase por lo general está, 
menos condensada que la de los cromosomas mitótícos, tam- 
bíén presenta algunos niveles de considerable empaquetamien- 
to, Gran parte de la cromatina incluída en un cromosoma está 
formando fibras de 10 nm, pero alguna parte de ella se encuen- 
tra compactada en Fibras de 30 nm que, en ciertâs regiones, se 
halla aun más plegada en forma de domínios en bucle. Si bien 
un cromosoma en imerfase carece de un armazón obvio, sus 
domínios en bucle parecen estar adheridos a la lâmina nuclear, 
en el interior de la envoltura y quizás también a las fibras de Ia 
matriz dei núcleo. Estas fijaciones pueden ayudarie a organizar 
regiones de transcripciõn activa, La cromatina de cada cromo- 
soma ocupa un área especifica restringida dentro dei núcleo de 
imerfase, de modo que no se enreden las fibras de los diferen- 
tes cromosomas. 

Incluso durante la imerfase, los centro meros y los telõmeros 
de los cromosomas, como también otras regiones cromosómi- 
cas, se encuemran en un estado muy condensado, como se 
representa en la figura 19-2d. Este tipo de cromatina de ituer- 
fase, visíble al microscopio óptico en forma de masas irregula- 
res, se denomina heterocrom atina, para distinguiria de la 
menos compacta eucromatina (“cromatina verdadera”). A 
causa de su cotnpactación, el DNA de la heterocro matina es 
inaccesible a las enzimas de transcripciõn y, por eso, general- 
mente, no se transcribe. Por el contrario, eí empaquetarniemo 
más flojo de k eucromatina determina que su DNA sea accesi- 
ble para las enzimas y esté disponible para la transcripciõn. En 
la sección próxima anaiizaremos la forma en que los câmbios 
en la cromatina y otros mecanismos permiten a la célula regu- 
lar qué genes se expresan. 


Evahiacióti de conceptos 


1, Describa la estrucmra de un nucleosoma, la unidad 
básica de empaquetamiento dei DNA en las células 
eucariontes, 

2, ^Qué propiedades químicas de las histonas y dei DNA 
permiten que estas moléculas se uuan luertemerUe? 

3, En general, ^cómo evita la expresiõn genica el empáque- 
tamiento compacto dei DNA en los cromosomas? 

VéflN-se ias respuestas en eí Apêndice A. 
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Doble héfice deí DNA 


Hi s- 
tonas 


Colas 
de histona 


y .v> ^Vv* * 


Histona Hl 


DNA de 
unión {"hilo") 


Nudeosoma 

("cuenta") 


(a) Nucfeosomas (fibra de 10 nm). Las moléculas de DNA y de histonas forman^cuentas en un coliar", la fibra de 

cronnatina extendida que se observa durante ia mterfase. Un nudeosoma tiene ocho moléculas de histona con el extremo 
amíno (cola) de cada proyecdõn hacia fuera, Un tipo de histona diferente, la Hl , puede unirse al DNA cerca de un 
nudeosoma, donde ayuda a compactar más a la fibra de 10 nm. 



. 

(b) Fibra de 30 nm. El collar de nucleosomas se ènrolía para formar una fibra de cromatina que tiene 30 nm de diâmetro (no se 
muestran las colas). Esta forma se observa también durante !a interfase. 



(c) Domínios en bude {fibras de 300 nm). Durante la profase se produce un píegamiento adicional de la fibra de 30 nm en domínios 
en forma de bucle para formar una fibra de 300 nm, Los bucles se adhieren a un anda mi o de proteínas distintas de las histonas. 






700 nm 




(d) Cromosoma en la metafase. La cromatina se plíega aún más y origina el 

cromosoma con compactadón máxima que se observa en la metafase. Cada uno de 
estos consta de dos cromátides. 


* Eí g 19-2. Niveles de empaquetamiento de ta cromatina. Esta serie de diagramas y microfotografías de transmisiòn de electrones representa 
-■ modelo actuaf de las etapas progresivas de enrollamiento y píegamiento dei DNA. 
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Concepto 


Senaf 


La expresión génica puede regularse 
en cualquier etapa, pero la etapa 
clave es la transcripción 

Todos los organismos deben regular qué genes se expresan en 
un momento determinado. Tanto los organismos unicelulares 
como los mu lt ice lutares deben activar y desactivar sus genes dc 
forma continua en respuesta a ias sefiales dei ambiente externo e 
interno. Las células de un organismo multicelular tambíén deben 
regular su expresión génica a más largo plazo. Durante el desa- 
rrollo de un organismo de estas características, sus células sufren 
un proceso de especial ización en su forma y función, denomina- 
do diferenciación celular, que üene como resultado pocos o 
muchos tipos de células diferenciadas. El cuerpo humano madu- 
ro, por ejemplo, está compuesto por al rede dor de 200 tipos de 
células diferentes. Algunos ejemplos son las células musculares y 
las nemosas. 

Expresión génica diferencial 

Una célula humana ti pica, probablemente ex presa cerca de un 
20% de sus genes en un momento dado. Las células muy dife- 
renciadas , como las musculares, expresan una fracción aun más 
pequena dc sus genes. Aunque casi todas las células de un orga- 
nismo coruienen un genorna idêntico,* el subgrupo de genes 
expresados en las células de cada tipo es único, lo que les per- 
mite llevar a cabo su función específica. Las diferencias entre los 
tipos celulares, por tanto, se deben no a que existen genes dife- 
rentes, sino a una expresión génica diferencial, es decir, la expre- 
sión de genes distintos por parte de células que contienen el 
mismo genoma. 

Los genomas de los eucariontes pueden contener decenas de 
miles de genes, pero, en muy pocas espedes, solo una pequena 
cantidad de DNA -alrededor dei 1,5% en los seres humanos- 
codifica proteínas. Del DNA restante,, una fracción muy pequena 
corresponde a genes que codifícán productos de RN A, como el 
RNA ribosómico y el RMA de transferencia. La mayor parte dei 
resto dei DNA parece no ser codificante, si bien investígadones 
reci entes han mostrado que puede transcribirse una cantidad sig- 
nificativa de éste en un RNA cuya función se desconoce. En cual- 
quier caso, las proteínas de transcripción de una célula deben 
localizar los genes correctos en el momento adecuado, una tarea 
semejante a encontrar ima aguja en un pajar. Guando se desvia 
la expresión génica pueden origmarse tr as tornos y enfermedades 
graves, entre ellas, el câncer. 

La figura 19-3 resume el proceso completo de la expresión 
génica en una célula eucariome y resalta tas etapas clave en Ia 
expresión de un gen codificador de proteínas. Cada etapa repre- 
sentada en esta figura es un punto de com rol potencial en el 
que la expresión génica se puede activar, desactivar, acelerar o 
retrasar. 


*Las ccEuias dei sistema inmuniiario son una excepción Durante su diferencia- 
Ciún el reórdenamiento de los genes de las inmun oglob ulinas produce un cam- 
bio en el genoma. que comentaremos en el capítulo 43 
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A Fig. 19-3. Etapas de la expresión génica que pueden ser regu- 
ladas en las células eucariontes. En este diagrama, ílos recta ngulos 
cobreados indícan los procesos regulados con más frecueneia. La envol- 
tura nuclear que separa la transcripción de la traducción en ias células 
eucariontes ofrece una oportunidad para el control postranscripcional 
en la forma dei procesamiento dei RNA que no existe en los procarion- 
tes. Adernas, los eucariontes tienen una gran variedad de mecanismos 
de control que operan antes de la transcripción y después de la traduc- 
ción. La expresión de un gen determinado, sin embargo, no implica nece- 
sariamente cada etapa representada; por ejemplo, no todos los 
polipéptidos se secciona n. Como en los procariontes, la inidadón de la 
transcripción es el punto de control más importante. 
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Tan solo hace 40 anos se creia que seria ca si imposible 
onocer los mecanismos que controkn ta expresión genica en 
.-> eucaríontes. Desde emonces, tos nuevos métodos de invés- 
. ziación, incluídos tos avances en la tecnologia dei DNA (véase 
cap. 20), permmeron a los biólogos moleculares descubrir 
muchos detalles de la regula d ón de los genes eucaríontes. En 
-'odos los organismos, la expresión de genes específicos se 
regula con mayor frecuencia en la transcripdõn, a menudo en 
. espuesta a senales provenientes dei exterior de la célula. Por 
esta razõii T el término expresión g § nica habitualmenie es sinó- 
nimo de transe ripei ón tanto para los procarientes como para 
’.os eucaríontes. Sin embargo, ta mayor complejidad de la 
estruetura y función celular eucarionte proporciona oportuni- 
dades de regular ia expresión génica en etapas adiei ona! es. En 
as tres secciones siguientes examinaremos con más detalle 
ilgunos puntos de corurol importantes de la expresión génica 
_r. los eucaríontes. 

Regiilación de Ia estruetura de Ia croma tina 

Como se menciono antes, la organizaciõn estructural de la 
:romatina no solo empaqueta aí DNA de la célula en una 
: rma compacta que encaja dentro dei núcleo, sino que tam- 
"ien resulta importante para ayudar a regular la expresión 
lénica. Los genes que se hallan dentro de la heterocromatína, 
que se encuentra muy condensada, por lo general, no se expre- 
san. Se ha observado el efécto represor de la heterocromatína 
.7 experimentos en los que se insertó un gen activo desde el 
minto de vista transcripcional en una región de la heterocro- 
maiiria en células de leva dura; el gen insertado no se expresó, 
\ demás, la localización dei promotor de un gen en reladõn 
: . n los nucleosomas y los sítios donde el DNA se fija al arma- 
zôn cromosómico o a la lâmina nuclear también puede afectar 
5 o transe ri pciún. Investigaciones re cientes indican que ciertas 
rmdiftc aciones químicas de tas histonas y dei DNA de la c ro- 
mã Lma iníluyen tanto en la estruetura de ésta como en la 
expresión génica. Aqui examinamos los efectos de estas modi- 
Lcaciones, que son catalizadas por enzimas especificas. 


\lodificacianes dc Jos fi is fotuis 

Cada vez existe más evidencia de que ias moditicaciones 
. jímicas de las histonas desempenan un papel importante en 
: regulación de la transcripdõn génica. El extremo N -térmi- 
ta: de cada molécula de histona se proyecta hacía afuera dei 
r.ucleosoma protruye y forma una cola (fig, 19-4a) accesible 
: diversas enzimas modificadoras que catalizan la adicíón o la 
eliminación de grupos químicos específicos. 

En la acetilación de histonas los grupos acetilo — COCH ; ) 
adhieren a las lisinas cargadas positiva mente en tas colas de 
w.ona; la desacetíladõn es la elimlnaciõn de los grupos aceti- 
Cuando se acetilan las colas de histona de un nucleosoma, 
'j neutralizan sus cargas positivas y no pueden unirse a los 
nucleosomas vecinos (fig. 19-4b). Recuerde que esta unión 
promueve el plegam tento de la cromatina para formar una estrue- 
tura más compacta; cuando no se produce, la cromatina pre- 
,-ema una estruetura más suelta. Como resultado, en una región 
etilada, las proteínas de transcripdõn tienen un acceso más 
7-í 1 a los genes. Los investigadores demostraron que algunas 
.um mas que acetilan o desacetílan las histonas están estrecha- 
Tiente asociadas o incluso son componentes de los factores de 
ranscripción que se unen a los promotores (fig. 17-8). En otras 
palabras, las enzimas de la acetilación de histonas pueden pro- 


mover !a inieiâción de la transcripdõn no solo por la modifica- 
ción de la estruetura de la cromatina, sino también por medio 
de la uníòn y, por tanto, "el reclutamiento" de los componentes de 
la maquinaria de transcripdõn, 

Muchos otros grupos químicos se pueden fijar de torma 
reversible a los aminoácidos de las colas de histona. Por ejem- 
plo, la adicíón de grupos metilo (— CH,) a las colas de histona 
(metilación) puede provocar la condensaciõn de la cromatina. 
El descubrimiento reciente de que ésta y muchas otras modifi- 
caciones de las colas de histona afectan, en ocasiones, a la 
estruetura de la cromatina y a la expresión génica ha conduci- 
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(a) Las colas de histona protuyen hacra afuera de un 

nucleosoma, En este dibujo de un nucleosoma, se muestra cada 
tipo de histona con un color diferente. Los aminoácidos en ias 
colas N-tèrmínaf son accesibles a moditicaciones químicas. 



Histonas no acetiiadas Histonas acetiladas 


(b) La acetilación de las colas de histona promueve la 
relaja-ción de la estruetura proteica que permite la 
transcripdón. Una región de la cromatina en la que los 
nucleosomas no están ace tilados forma una estruetura compacta 
(izquierda) que no transcribe e! DNA. Cuando los nucleosomas se 
encuentran muy acetilados (deréchá), la cromatina se vuelve 
menos compacta y el DNA se hace accesible para la transcripdõn. 


A Fig. 19-4. Modelo símple de las colas de histona y el efecto de 
la acetilación, Además de la acetilación, las histonas pueden experi- 
mentar otros tipos de modifícaciones que también ayudan a determinar 
la conffguradón de la cromatina en una región. 
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do a la hipótesis dei código de histonas. De acuerdo con este 
modelo, las combinaciones específicas de las mo di fie aciones, 
más que d nível general de acetilación de la h is tona, ayudan a 
determinar la configura ciõn de la cromatina, que, a su vez, 
influye en la transcripción. 

Metiladón dei DNA 

La adición de grupos metiio a ciertas bases dei DNA después 
de haberse sintetizado es distinta de la metiladón de las colas de 
histona. En etecto, el DNA de la mayoría de las plantas y de los 
animal es Uene bases metiladas general mente la citosina, E! 
DNA in activo, como el de los cromosomas X inactivados de los 
mamíferos (iig. 15-11), con frecuencia se encuentra metilado 
en gran medida en compara cíón con el DNA que se transcribe 
en forma activa, aunque existen excepciones. 

La comparación de los mismos genes en tejidos diferentes 
muestra que es común que los genes estén meti lados con 
mayor intensidad en las células en las que no se expresan. La 
eliminacíón de los grupos metiio agregados puede activar algu- 
nos de estos genes, Además, los investigadores descubrieron 
que ciertas proteínas que se unen al DNA metilado reclutan 
enzimas de deacetikción de histonas. Así, un mecanismo dual, 
que compromete tanto la metiladón dei DNA como la deaceti- 
lación de la histona, puede reprimir la transcripción. 

En algunas especies, la metiladón dei DNA es eséncial para 
la mactívaçión a largo plazo de ciertos genes y se produce 
durante la diferenciación celular normal en el embrión. Por 
ejemplo, en algunos experimentos se ha revelado que la metila- 
dón deficiente dei DNA debida a la falta de una enzima mediadora 
conduce al desarrollo embrionário anormal en organismos tan 
diferentes como el ratón y Arabídopsis (una planta). Una vez 
metilados, por lo general, los genes permanecçn así durante las 
sucesivas d i visiones celulares. En sitios dei DNA donde ya se 
encuentra metilada una cadena, las enzimas metilan correcta- 
mente la cadena hija después de cada ciclo de replicaeión dei 
DNA. Los patrones de metiladón se t raspa san de esta manera y 
las células que integran tejidos especializados llevan un registro 
químico de lo que sucede durante el desarrollo embrionário, 
Un patrón de metiladón mantenido de esta manera tambíén es 
responsable de la impronta gènómica en los mamíferos, en la 
que la metiladón regula de forma permanente ia expresión de 
los alei os maternos o paternos de ciertos genes ai comienzo dei 
desarrollo (véase cap. 15). 

Herencia epi genética 

Las modificaciones de la cromatina que acabamos de expli- 
car no implican un cambio en la secuencia dei DNA y aun así 
pueden pasarse a generaciones futuras de células. La herencia 
de rasgos transmitidos por mecanismos que no afectan di recla- 
me nte a la secuencia nudeotídica se denomina herencia epí- 
genética. Los investigadores estãn acumulando cada vez más 
evidencias acerca de la importância de la informaciõn epigené- 
Lica en la reguladón de ta expresión genica. Esta claro que Ias 
enzimas que modifiean la estruetura de la cromatina son partes 
integral es de la maquinaria celular que se utiliza para regular la 
transcripción. 

Regulación de la inicia cíón de la transcripción 

Las enzimas modificadoras de la cromatina se encargan dei 
contrai inicial de la expresión genica, haciendc que una región 


dei DNA sea más o menos capaz de unirse a la maquinaria de 
transcripción. Una vez que un gen se modifica de modo ópti- 
mo para la expresión, la etapa más importante y la que se utili- 
za de manera universal para regular Ia expresión genica es la 
inidación de la transcripción. Antes de considerar el modo en 
que las células controlan su transcripción, revisemos la estrue- 
tura de un gen eucarionte típico y su transcrito. 

Organizfición de un gen eucarionte típico 

Un gen eucarionte y los elementos dei DNA (segmentos) 
que lo controlan están organizados tipicamente como se 
muestra en k figura 19-S, que amplia lo que usted aprendió 
sobre los genes eucariontes en el capítulo I 7, Recue rde que un 
conjunto de proteínas Ilamado complejo de inidación de la 
transcripción se ensambla con Ia secuencia promotora en el 
11 extremo 5’ ” dei gen. Una de estas proteínas, la RNA polime- 
rasa 11, comienza entonces a transcribir d gen T sintetizando un 
transcrito primário dei RNA (pre-mRNA). El procesamiento 
dei RNA incluye la adición enzima tica de un casquete 5’ y de 
una cola poli- A, como así también el corte y la eliminación 
de los íntrones, para lograr un mRNA maduro. Asociados con 
la mayoría de los genes eucariontes se encuentran múl tiples 
elementos de con t rol, que constituyen segmentos de DNA no 
codificante que ayudan a regular la transcripción por medio 
de k unión de ciertas proteínas. Estos elementos de eontrol y 
las proteínas que unen son esenciales para Ia regulación pre- 
cisa de la expresión genica observada en diferentes tipos celu- 
lares. 

Papel de los factores de transcripción 

Para iniciar la transcripción, la RNA polimerasa eucarionte 
requiere k partieipación de proteínas Ramadas factores de 
transcripción (fig. 17-8). Debido a que los factores de trans- 
cripción mencionados en el capítulo 17 son esenciales para la 
transcripción de iodos los genes codificadores de proteínas, a 
veces se llaman factores de transcripción generales. Solo unos 
pocos factores de transcripción gene rales se unen de forma 
independieme a una secuencia de DNA, como la caja TATA 
dentro dei promotor; los otros se unen principalmente a las 
proteínas, incluso unos a otros y a la RNA polimerasa 1L Las 
interacciones proteína-proteína son crucia les para k inidación 
de la transcripción eucarionte. Solo citando el complejo de iní- 
ciaciõn se ha ensamblado por completo, k polimerasa puede 
empezar a moverse a lo largo de la cadena molde de DNA y 
producir una cadena de RNA complementaria. 

La interacción de los factores de transcripción generales y la 
RNA polimerasa 11 con un promotor, por lo general, solo con- 
lleva a una baja tasa de inidación y produce pocos transcritos 
de RNA. En los eucariontes, los niveles elevados de transcrip- 
ción de genes determinados en el momento y cl lugar adecua- 
dos dependen de la interacción de los elementos de eontrol 
con otras proteínas que pueden considera rse como factores de 
transcripción específicos . 

Amplificadores y factores de transcripción específicos. 
Como puede ver en la figura 19-5, algunos elementos de con- 
trai, Ramados elementos de eontrol proximales , se localizan cerca 
dei promotor (aunque algunos biólogos consíderan los ele- 
mentos de eontrol proximales como parte dei promotor, noso- 
tros no). Los elementos de eontrol diuales , que forman grupos 
Ramados amplificadores o potendadores, pueden ubicarse a 
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a fig. 19-5, Un gen eucarionte y su trans- 
crito, Cada gen eucarionte tiene un promotor, 
/i a secuencia de DNA donde se une la RNA 
colimerasa y comienza la transcripción, que 
:'ogresa en díre cción 3' ", Existen vários ele- 
mentos de control (en dorado) que particípan 
- ■ ia regulación de la iniciación de la trans- 
mptión; estos son secuencias de DNA locali- 
zados cerca (proxi males) o lejos (distales) dei 


promotor. Los elementos de control distales se 
pueden agrupar juntos como amplificadores. 
Una senal de poliadeniladón (polí-A) en el últi- 
mo exón dei gen se transcribe como una 
secuencia de RNA que determina dónde se 
debe cortar el transcrito y agregar la cola de 
polí-A. La transcripción puede continuar den- 
tos de nudeótidos más allá de la senal de poli- 
A antes de terminar. El procesamiento dei RNA 


dei transcrito primário para convertido en un 
mRNA funcional comprende tres pasos: el 
agregado dei casquete S' t el agregado de la 
cofa de poli-A y el corte y empalme. En la célu- 
la, el casquete 5 J se anade poco después de 
iniciada la transcripción; el corte y empalme y 
eí agregado de la cola de poli-A tambíén 
puede producirse mientras se realiza la trans- 
cripción (fig. 17-9). 


m. 

mlles de nudeótidos en dirección 5' o 3‘ de un gen o incluso 
:n un intrón, Un gen determinado puede tener múl tiples 
amplificadores, que pueden ser activos en un momento dife- 
rente, o en un tipo celular o localizactón diferente en el orga- 
nismo. 

Las interacciones entre los amplificadores y los factores de 
‘ransçripción específicos denominados activadores o represo- 
res, son de particular importância para controlar la expresión 
cénica, Un acüvador es una proteína que se une a un amplifi- 
cador y estimula la transcripción de un gen. La figura 19-6, 
_ n la página siguiente f muestra el modelo actual sobre cónio la 
crticn de activadores con los amplificadores localizados lejos 
:e promotor puede influir en la transcripción. Se considera 
que el plegamiemo dei DNA mediada por proteínas pone a los 
.-.nvadores en contacto con un grupo de las llamadas proteínas 
mediadoras , que, a su vez, interactúan con proteínas en el pro- 
motor Estas mültiples interacciones proteína -proteína ayudan 
;. reunir y ubicar ai complejo de iniciación sobre el promotor. 

Se han descubieno cientos de activadores de la transcripción 
-:n Los eucariontes, Los investigadores identificaion dos ele- 
mentos estruetu rales comunes en un gran número de proteínas 
activadoras: un domínio de uníón al DNA —una parte de la 
estruetura tridimensional de la proteína que se une con el 
DNA- y uno o más domínios de activaciõn. Estos domínios 
unen otras proteínas reguladoras o componentes de la maqui- 
naria de transcripción y dan lugar a una secuencia de interac- 
ciones proteína-proteína que promueven la transcripción de un 
cen determinado. 


Algunos factores de transcripción específicos actúan como 
represores inhibiendo la expresión de un gen en particular 
Los represo res eucariontes pueden producir inhibición de ia 
expresión genica de varias maneras diferentes. Ciertos represo- 
res bloquean la uniõn de los activadores a sus elementos de 
control o a los componentes de la maquinaria de transcripción. 
Otros represores se unen directameme con sus propios ele- 
mentos de control de un amplificador y actúan desactivando la 
transcripción aun en presencia de activadores. 

Además de afectar de manera directa a! ensambiaje de la 
maquinaria de transcripción, algunos activadores y represores 
pueden actuar de forma indirecta modificando la estmetura de 
la cromatina. Recuerde que un gen presente en una región de la 
cromatina con altos niveles de acetilación de histonas, puede 
unirse a la maquinaria de transcripción, mientras que un gen 
en una región de la cromatina con niveles de acetilación de his- 
tonas bajos, no (fig. 19-4). Estúdios con levaduras y mamíferos 
múestran que algunos activadores reclutan proteínas que aceti- 
lan histonas cerca de los promotores de genes específicos; de 
esta manera promueven la transcripción. Por el contrario, otros 
represores reclutan proteínas que desacetiian las histonas y pro- 
ducen una reducción de la transcripción, un fenómeno conoci- 
do como siíenriamiercto. En efecto, el reclutamiento de proteínas 
modificadoras de la cromatina parece ser el mecanismo más 
común de represión en los eucariontes. 

Control combinatorio de la activación genica. En los euca- 
riontes, el control preciso de la transcripción depende, en gran 
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A Fig, 19-6. Modelo para la acción de los amplificadores y los activadores de ta transcripdón. El plegamiento dei DNA produdda por una 
proteína permite a los amplificadores actuar sobre un promotor u bicado a cientos o aun miles de nudeótidos de distancia. Los factores de transcrip- 
dón específicos, Mamados activadores, se unen a ias secuencias dei DNA dei amplificador y luego a un grupo de proteínas mediadoras, que a su vez 
se unen a factores de transcripdón generales y componen el complejo de inidadón de la transcripdón. Estas interacciones proteína-proteína fadlítan 
la ubicaaón correcta dei complejo sobre el promotor y ia inidadón de la síntesis dei RNA. En esta figura se muestra solo un amplificador, pero un gen 
puede tener vários de ellos que actúan en momentos diferentes o en diferentes tipos celulares. 


medida, de la unión de activadores a los elementos de control 
dei DNA, Teniendo en. cuenta el gran número de genes que 
deben regularse en una célula vegetal o animal típica, el número 
de secuencias nudeotidicas completamenie diferentes, encontra- 
das en los elemenLos de control, es sorprendentemente peque- 
no. Alrededor de una docena de secuencias nudeotidicas cortas 
apareceu una y otra vez en los elementos de control de genes 
diferentes, En promedio, cada amplificador está compuesto por 
cerca de diez elementos de control, cada uno de los cuales se 
une solo a uno o dos factores de transcripdón específicos. La 
comhinaàôn particular de tos elementos de control en un ampli- 
ficador asodatlo con un gen es más importante para regular la 
transcripción dei gen que la presencia de un solo elemento de 
control . 

Incluso con solo una docena de secuencias de elementos de 
control dísponibles es posible hacer un número elevado de cozn- 


binaciones. Una combinación particular de elementos de con- 
trol podrá activar la transcripción solo cuando estén presentes 
las proteínas activa d oras apropiadas, como ocurre en un 
momento preciso dei desarrollo o en un tipo particular de célu- 
la. El ejemplo de la figura 19-7 ilustra cómo la utilizado n de 
combinaciones diferentes de elementos de control para activar 
la transcripción permite su regulaeión precisa con un pequeno 
conjunto de estos elementos de control . 

Geiies controlados deforma coordiiuuki 

[Cómo maneja la célula eucarionte genes que tienen funcio- 
nes relacionadas y que necesitan ser activados o desactivados al 
mis mo tiempo? En el capítulo 18 usted aprendia que en los 
procariomes, estos genes controlados de forma coordinada con 
frecuencia estãn agrupados en un operon, regulado por un solo 
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â Fig, 19-7* Transcripción específica dei tipo celular. Tanto las 
células hepáticas como las dei cristalino tienen genes para sintetizar 
as proteínas albúmina y cristalina, pero solo las hepáticas fabrican 
albúmina (una proteína de la sangre) y solo las dei cristalino fabrican cris- 
talina (el componente principal de la lente ocular). Los factores de 
iranscripdón específicos (activadores y represores) producidos en un 
tipo de célula en particular determínan qué genes se expresan. En 
este ejemplo, en la parte de arriba se muestran los genes para la albu- 
mina y la cristalina, con un amplificador para cada uno compuesto 
por tres elementos de control diferentes. Si bien los intensificadores 
para los dos genes comparten un elemento de control, cada amplifi- 
cador tiene una combinación única de elementos. Todos los activado- 
^es requeridos para una expresíón de alto nível dei gen de la albúmina 
estén presentes solo en las células hepáticas (a) r mientras que los acti- 
vadores que se necesitan para la expresíón dei gen de la cristalina 
estén presentes solo en las células de! cristalino (b). Para simplificar, 
aqui solo tenemos en cuenta el papel de los activadores, si bien la pre- 
sencia o la ausência de represores puede influir también en la trans- 
cripción en ciertos tipos celulares. 


promotor y transcrito en una única molécula de mRNA. Así, los 
genes se expresan juntos y las proteínas codificadas se produ- 
cen de forma simultânea. Con raras excepciones, no se han 
hallado operones que actúen de este modo en las células euca- 
riontes. 

Estúdios redentes de íos genomas de varias especies euca- 
riontes han revelado que algunos genes coexpresados se agru- 
pan cerca unos de oiros en el mismo cromosoma. Algunos 
ejemplos son ciertos genes de los testículos de la mosca de la 
fruta y genes relacionados con los músculos de un gusano 
pequeno liam ado nematodo, Sin embargo, a diferencia de los 
genes de los operones procaríontes, cada gen eucarionte de 
estos grupos tiene $u promotor propio y se transcribe de forma 
individual. Se considera que la reguladón coordinada de los 
genes agrupados en las células eucariontes conlleva câmbios en 
la estructura cie la cromatina que determínan que todo el grupo 
de genes este disponible para la transcripción o no, 

Con mayor frecuencia, los genes eucariontes coexpresados, 
como los genes que codifiean las enzimas de una ví a metabó- 
lica, están dispersos en cromosomas diferentes, En estos casos, 
la expresíón gênica coordinada depende de la asociación de 
un elemento de control específico o de la combinación de ele- 
mentos con cada gen de un grupo disperso. Copias de los 
activadores que reconocen a estos elementos de control se 
unen a eílos y promucven la transcripcion simultânea de íos 
genes, independien temente de donde estén situados en el 
gen orna. 

El control coordinado de los genes dispersos en una célula 
eucarionte se produce a menudo eu respuesta a serial es quími- 
cas externas. Una hormona esteroide, por ejemplo, penetra en 
una célula y se une a una proteína receptora especifica intrace- 
lular. formando un complejo hormona- receptor que sirve como 
activador de la iranscripción (fig. 11-6). Cada gen cuya trans- 
cripción es estimulada por una hormona esteroide en parti- 
cular, sin importar su local izacíón cromosómica, tiene un 
elemento de control reconocido por el complejo hormona- 
receptor 

Muchas moléculas senal izadoras, como las hormonas no 
esteroides y los factores de crecimiento, se unen a los recepto- 
res de la superfície de la célula y. en realidad, nunca entran en 
eHa. Esta clase de senal puede controlar la expresíón genica de 
maneia indirecta, desencadenando vias dc transduccíón de 
senal es que originan la puesta en marcha de determinados 
activadores o represores de la transcripción (fig, 11-14). El 
Fundamento de la reguladón coordinada es el mismo que en el 
caso de las hormonas esteroides: las rnismas senales químicas 
activan a los genes que tienen los mismos elementos de con- 
trol. Es probsble que los sistemas para la coordinación de la 
reguladón gémea hayan aparecido en tases tempranas de la his- 
toria evolutiva y hayan evolucionado por medio de la duplica- 
ción y la distribución de los elementos de control dentro dei 
genoma. 

Mecanismos de regulación postranscripcional 

La transcripción sola no constituye la expresión genica. La 
expresíón de un gen codificador de proteínas se mide, en defi- 
nitiva, por la camidad de proteína funcional que fabrica una 
célula y existe un largo camino entre la síntesis de! transcrito 
de RN A y la actividad de la proteína en la célula. Se ha encon- 
trado un número crecíente de ejemplos de los mecanismos regu- 
ladores que operan en diversas etapas después de la 
transcripción (fig. 19-3). Estos mecanismos permiten a la célu- 
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ta realizar un ajuste rápido y exacto de la expresión genica en 
respuesta a tos câmbios ambiental es. sin alterar sus patrones 
de transcrípeión, Aqui explicamos las células como pueden 
regular la expresión genica después de la transcrípeión de un 
geri. 

Procesamíenío dei RNA 

El procesamíento dei RNA en el núcleo y la exportadón dei 
RN A maduro ai citoplasma proporciona oportunidades para 
regular la expresión genica que no existen en los procariomes. 
l,n ejemplo de regulación a nivel dei procesamíento dei RNA es 
el corte y empalme alternativo dei RNA, en el que se produ- 
ccn moléculas dílerentes de RNA a partir dei mismo transcrito 
primário, dependiendo de qué segmentos de RNA se tratan 
como exones y cuáles como intrones (fig, 19-8). Las proteínas 
reguladoras específicas de un tipo de célula controlan Ias elec- 
ciones intrón-exón, uniéndose a secuencias reguladoras dentro 
dei transcrito primário. 


Degradaaàn dei mRNA 

La duración de la vida de las moléculas de mRNA en el cito- 
plasma es un factor importante para determinar el patrón de 
síntesis proteica de una célula. En los proeariontes es común 
que tas enzimas degraden a las moléculas de mRNA a los poços 
minutos de su síntesis. Esta corta vida de los mRNA es una razón 
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A Fig. 19*8. Corte y empalme alternativo dei RNA, Los transcri- 
tos pnmarios de algunos genes pueden ser cortados y empalmados en 
más de una forma y generar diferentes moléculas de mRNA. Advíerta 
en este ejemplo que una molécula de mRNA termina con el exón 
verde y Ja otra con el exòn púrpura. Con el corte y empalme alterna- 
tivo, un organismo puede produdr más de un tipo de polipéptido a 
partir de un solo gen. 


por la que los proeariontes pueden variar tan rápida mente sus 
patrones de síntesis proteica en respuesta a los câmbios 
ambienLales, En contraste, los mRNA de los eucariontes multi- 
celulares T por Io general, sobreviven horas, dias e incluso sema- 
nas. Por ejemplo, los mRNA para los polipépiidos de la 
hemoglobina (a -globina y (3-globina) en los eritrocíios en desa- 
jeito es inusualmente estable, de modo que pueden tradttcirse 
repetidas veces en estas células. 

Las ínvestígaciones con levaduras sugieren que la vía cortiún 
de degradacíón dei mRNA comienza con el acortamiento enzi- 
mãtico de la cola de poli- A (fig. 1 9-5). Este proceso ayuda a 
desencadenar la acción de Ias enzimas que eliminan el cas- 
quete 5 (los dos extremos dd mRNA pueden mantenerse uni- 
dos brevemente por las proteínas implicadas). Secuencias 
determinadas de nucleótidos regulan también la elimínación 
dei casquete, lo que constituye un paso criLico. Una vez eli- 
minado el casquete, las enzimas nudeasas destruyen con rapi- 
dez d mRNA, 

Las secuencias de nucleótidos que afectan el tiempo en que 
un mRNA permanece intacto se encuentran con frecuencía en 
la región no traducida (UTR) dei extremo 3 1 de Ia molécula (fig. 
19-5). En un experimento, los investigadores transfirieron 
esta secuencia desde un mRN A de vida corta para un factor de 
crecimíento al extremo 3’ de un mRNA de una globina de esta- 
bilidad normal. El mRNA de la globina iue degradado rapida- 
mente. 

En los últimos anos ha aparecido otro mecanismo que blo- 
quea la expresión de moléculas específicas de mRNA. Los 
investigadores han encontrado moléculas pequenas de RNA 
de cadena simple, Ilamadas micro RNA (miRNA), que pueden 
unirse a secuencias complementarias en las moléculas de mRNA. 
Los miRNA se forman a partir de precursores de RNA mas lar- 
gos que se pliegan sobre sí mísnios, dando origen a estructu- 
ras de horquillas de doble cadena que se mantienen unidas por 
enlaces de hídrógeno (fig. 19-9). Una enzima, llamada Dicer, 
corta la molécula de RNA de cadena doble en fragmentos cor- 
tos. Se degrada una de las cadenas y la otra (miRNA) se asocia 
con un grau complejo proteico y actúa como un mecanismo 
atttodireccíonal que conduce al complejo hacia cualquier 
molécula de mRNA que tenga la secuencia complementaria. 
Dependiendo de diversos factores, d complejo proteína- 
mi RNA degrada luego eí mRNA diana o bloquea su traduc- 
ción. 

Los biólogos que advirtieron que inyeetando moléculas de 
RNA de cadena doble en una célula d es activa ban de algún 
modo el gen que tenía la misma secuencia, fueron los prí- 
meros en observar que las moléculas de RNA inhibían la 
expresión genica, Llamaron a este fenómeno experimental 
interferencia dei RNA (o RN Ai). Más tarde se demostro que 
se debia a RNA de interferencia pequenos (si RNA, siglas 
dei inglês small mterjenng RNA), es decir, RNA de tarnano y 
funciõn similares a los miRNA, En efecto, las investigaciones 
posteriores demostraron que la maquinaria celular que gene- 
raba los siRNA es la misma que es responsable de producir 
miRNA de forma natural en la célula. Los mecanismos por 
los que actúan estos pequenos RNA parecen también ser 
similares. 

Debido a que la vía celular de la RN Ai puede conducir a 
la destrucción de los RNA que rienen secuencias comple- 
mentarias a las que se encuentran en las moléculas de RNA 
de cadena doble, se cree que se originaron com,o defensa 
natural contra la infección por vinis RNA. Sin embargo, el 
hecho de que la vía de la RN Ai puede afectar la expresión de 
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A Fíg. 19-9, Regulación de la expresión génica por los microRNA (miRNA), Los transcritos de RNA que proceden de genes codiiicadores 
de miRNA se procesan en miRNA, que impsden la expresión de mRNA complementados (se cree que los síRNA se generan y actúan de manera 
similar). 


genes celulares a vai a también modelos alternativos. En cual- 
quier caso está claro que la RN Ai desempena un papel 
importante en la regulación de la expresión génica en la 
célula, 

Inidadón de la traducdón 

La traducdón presenta otra oponunidad para regular Ia 
expresión génica; esta regulación se produce con mayor fre- 
cuencia en !a etapa de iniciación (fig. 17-17). Proteínas regu- 
ladoras que se unen a secuencias o estructuras espedíicas 
dentro de la regiôn no traducida en el extremo 5’ (5' UTR1 dei 
mRNA puede n bloquear la iniciación de la traducción de deter- 
minados mRNA y evitar la íijación a los ribosomas. En una 
variedad de mRNA presente en los óvulos de muchos organis- 
mos se observa un mecanismo diferente para impedir la tra- 
ducción: estos mRNA al mace nados earecen de colas de polí- A 
de tamano suficiente para permitir su iniciación. En un momen- 
to apropiado dei desarrollo embrionário, una enzima cítoplas- 
matica agrega más resíduos A h lo que da lugar al comienzo de 
ía traducdón. 

De manera alternativa, la traducdón de todos los mRNA de 
una célula pueden regiilarse de forma simultânea. En una célu- 
la eucarionte, este coiurol “global 1 *, generalmente conlleva la 
activación o la inactivaeiõn de uno o vários factores proteicos 
requeridos para iniciaria. Este mecanismo también desempena 
un papel en la iniciación de la traducción de los mRNA que 
estãn almacenados en bs óvulos, Inmediatamente después de 
ia fecundación, la activación repentina de los factores de inicia- 
Aon desencadena la traducción La respuesta es un estallido de 
sintesis de las proteínas codificadas por íos mRNA almacena- 
dos. Àlgunas plantas y algas almacenan mRNA durante perío- 


dos de oscuridad; la luz luego desencadena Ia reactivadõn dei 
aparato de traducción, 

PruccsaiMÍenío y degradadón de fas pioteínas 

La última oportunidad para controlar la expresión génica se 
presenta después de la traducción. A menudo, los polipép tidos 
e.ucartomes deben procesarse para obtener moléculas proteicas 
funcional es. Por ejemplo, la escisión dei polípéptido inicial de 
la insulina (proinsulina) forma la hormona activa, Además, 
muchas proteínas sufren modifica ciones químicas que las con- 
vierten en funcionales. Por lo general, las proteínas regulado- 
ras, se activan o inaetivan por la adición reversible de grupos 
fosfato y las proteínas destinadas a la superfície de las células 
ani males adquieren azúcares, Se deben transportar también las 
proteínas de la superfice celular v muchas otras bacia sus des- 
tinos diana en la célula para que funcionem La regulación puede 
producirse en cualquiera de los pasos que panicipan en la 
modificactón o el transporte de una proteína. 

Finalmcnte, la duración de las funciones de cada proteína 
en la célula se regula de manera esuicta por la degradadón 
selectiva. Muchas proteínas, como las delirias que participan 
en la regulación dei ciclo celular, deben tener una vida rela- 
tivameme corta para que la célula funcione de manera apro- 
piada (fig, 12-16), Para marcar una proteína determinada 
para su destmeeión, por lo general, la célula le anade molé- 
culas de una proteína pequena llamada ubiquilina. Los com- 
plejos proteicos gigantes denominados protoa somas 
reconocen las moléculas proteicas marcadas con ubiquitina y 
las degradan (fig, 19-10). La importância de los protoaso- 
mas se confirma por el hallazgo de que las mut aciones que 
determínan que las proteínas dei ciclo celular se vuelvan 
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A Fig* 19-10. Degradaeíón de una proteína por un protoasoma. Un protoasoma, un enorme comptejo proteico con una forma que se parece 
a un cubo de basura, desmenuza las proteínas innecesarias de la célula.. En ía mayoría de los casos, las proteínas atacadas por un protoasoma están 
etiquetadas con cadenas cortas de ubiquitína, una proteína pequena. Los pasos 1 y 3 requieren ATP Los proteosomas eucarlontes son tan grandes 
como las subunidades ribosómicasy se distrlbuyen por toda fa célula, Su forma de barril se asemeja de algún modo a la de las proteínas chaperonas 
que protegen la estructura proteica más que destruiría (fig. 5-23), 


ímpermeables a la degradaeíón de los proteasomas pueden 
produdr câncer. 


Evalitación de concepíos 


1 , En general, ^cuál es el efecto de la aeetílaciõn de las his- 
Lonas y la meükeión dei DNA sobre la expresión génica? 

2. Compare el papel de los facto res de rranscripciõn genera- 
is y específicos en la regulaciôn de la expresión génica. 

3. Si usted compara las secuencias nucleotidicas de los ele- 
mentos de control distaies en los amplificadores de tf és 
genes regulados de forma coordinada, £qué esperaria 
encontrar? c Por qué? 

4, Una vez que el mRNA que codifica para una determina- 
da proteína, alcanza el citoplasma, ^enáles son los euatro 
mecanismos que pueden regular la catttidad de proteína 
activa en la célula? 

Véanse las respuestas en d Apêndice A, 


Concepto 


El câncer es consecuencia de 
câmbios genéticos que afectan 
al control dei ciclo celular 

En el capítulo 12 consideramos al câncer como un conjunto 
de enferme d ades en las que las células escapan de los mecanis- 


mos de control que normalmente limitan su crecimiemo. Ahora 
que hemos explicado las bases moleculares de la expresión 
génica y su regulaciôn estamos en condiciones de estudiar al 
câncer con más detalle. Los sistemas de regulaciôn génica que 
funcíonan mal en el câncer vienen a ser los mismos que desem- 
penan tare as importantes en el desarrollo embrionário, la res- 
puesta innrunuaria y muchos oiros procesos biológicos. De este 
modo, la investi gación acerca de las bases moleculares dei cân- 
cer se ha beneficiado y al mismo tiempo, contribuído a otros 
campos de la biologia. 

Tipos de genes asociados con el câncer 

Los genes que normalmente regulan el crecimiemo y ia divi- 
sión celular durante el ciclo celular son los que codifican facto- 
res de crecimiemo, receptores y moléculas intracelulares de las 
vías de sehalización (para repasar el ciclo celular, véase el capi- 
Lulo 12), Las mutacíones que alteran cualquiera de estos genes 
en Ias células somáticas pueden eondudr al câncer. E3 agente 
responsable de semejante modificación puede ser la mu taci ón 
espontânea al azar. Sin embargo, es probable que muchas mma- 
ciones que causan câncer sean resultado de influencias ambien- 
tal es, como los carcinõgenos químicos, Los rayos X y ciertos 
vírus, 

Un descubrimíenio precoz que contríbuyõ a comp render el 
câncer tuvo lugar en 1911, cuando Peyton Rous descubrió un 
vinis que causa câncer en las gallinas. Desde entonces, los cien- 
tíficos reconocieron numerosos vírus tumorales que provoca- 
ban câncer en diversos animales, incluídos los seres humanos 
(véase cuadro 184), Se ha relacionado con el virus de Epstein-Barr, 
un herpes- vírus que produce mononucleosis infecciosa, con 
vários tipos de câncer, en particular, el linfoma de Burkitt. Los 
papilomavirus (dei grupo papovavíms) se asocian con el câncer 
de cuello uterino. Entre los retro vírus hay uno denominado 
HTLV-1 que da origen a un tipo de leucemia dei adulto, Todos 
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los virus turno rales transformar*, las células normal es en cance - 
rosas a través de la integración dei ácido nudeico virai en el 
DNA de la célula huésped. 

Oncogenes v pmíoancQgencs 

La investí gacíón en virus condujo al descubrimiento de los 
zenes causames de cáneer denominados oncogenes (dei griego 
.'ico, tumor) en cie rios retrovims, A cominuadõn se encontra- 
■ >n réplicas similares de estos oncogenes en los genomas huma- 
ios y ani males. Los genes de células normales, llamados 
protooncogenes, codifican proteínas que esümulan el crecL 
ei lento y la división celular normal. 

^Cõmo podría un protooncogén -un gen que tiene una fim- 
ciõn esencial en las células normales- converürse en un onco- 
gé n, es decir, un gen ca usa me de câncer? En general, un oncogén 
se origina a partir de un cambio genético que conduce a un 
aumento de la cantidad dei producto proteico dei protoonco- 
gén o de ía actividad intrínseca de cada molécula proteica. Los 
câmbios genéticos que convierten !os pro to oncogenes en onco- 
genes se íncluyen en tres categorias principales: el movimiento 
ciei DNA dentro dei genoma, la amplificación de un protoon- 
. o gén y I as m u tad on es pu n tu a 1 es e n un ele men t o d e c on t ro I o 
en el protooncogén en sí mismo (fíg. 19-11), 

Con frecuencia se observa que las células cancerosas contie- 
nen cromosomas que se han partido y vuelto a unir en forma 
mcorrecta, translocando fragmentos de un cromosoma a ot.ro 
% 15-14). Si un protooncogén transi ocado termina cerca de 
un promotor especialmente activo (u otro elemento de conirol), 
su transcrípdón puede aumentar y transformarse en un onco- 
gén, El movimiento de elementos iransponibles también puede 
colocar a un promotor más activo cerca de un protooncogén 
e incrementar su expresión (los elementos transponibles de 
[os eucariontes se descri ben más adelante en este capitulo). El 
segundo tipo de cambio genético importante, Ia amplificación, 
aumenta el número de copias dei protooncogén en la célula. La 
tercera posibilídad es una mutación puntual 1) dei promotor o 
de un amplificador que controla al protooncogén y causa un 
incremento de su expresión o bien 2) de la secuencia codifica- 
dora, que transforma el producto dei gen en una proteína más 
activa o más resistente a la degradaciõn que la proteína normal, 


Todos estos mecanismos pueden conducir a la esümulaeión 
anormal dei ciclo celular y colocar a la célula en el camino hacia 
la transformaciòn maligna. 

Genes supres ores de tumores 

Adem ás de los genes cuyos pro duetos promueven normal- 
mente la división celular, las células contienen genes cuyos 
prodtictos normales la ínhiben y se conocen como genes supre - 
sores de tumores porque las proteínas que codifican ayudan 
a evitar el crecimiento celular descontrolado. Cualquier muta- 
ción que disminuya la actividad normal de una proteína supre- 
sora de tumores puede contribuir a la aparición de câncer, 
debído a la estimulaciõn dei crecimiento por la ausência de 
supresión. 

Los pro duetos proteicos de estos genes tienen varias funcio- 
nes. Algunas proteínas supresoras de tumores repara n normal- 
mente el DNA danado, una funetón que impide que la célula 
acumule mutaciones causantes de câncer. O iras proteínas supre- 
soras de tumores controlan La adhesión de las células entre sí o 
con la matriz extracelular; en los tejidos normales es esencial el 
anela] e adecuado, que, con frecuencia se en cu entra ausente en 
el câncer. Final mente, hay proteínas supresoras de tumores que 
son componentes de las vias de senalización que inhiben el 
ciclo celular, 

Interferencía con las vias de senalizacióe 
celular normal 

bis proteínas codificadas por muchos protooncogenes y genes 
supresores de tumores son componentes de las vias de senali- 
zaeión celular, Veamos en detalle como actúan estas proteínas 
en las células normales y de qué manera se altera su función en 
las células cancerosas. Nos concentraremos en los pro duetos de 
dos genes clave, el protooncogén ras y el gen supresor de tumo- 
res p53. Se producen mutaciones en el ras en alrededor dei 30% 
de los cânceres humanos, y mutaciones en el p53 en más dei 
50%. 

La proteína Ras, codificada porei gen ras, es una proteína G 
que transmite una senal desde ei receptor de un factor de cre- 
cimiento sobre la membrana plasmátíca a una cascada de pro- 


▼ Fig. 19-11. Câmbios genéticos que convierten 
â los protooncogenes en oncogenes. 
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(a) Vfa estimuladora dei cklo celular 

Esta vía se desencadena por acción de un 
factor de crecimiento que se une a0 su 
receptor en ta membrana plasmática. La 
senal es transmitida a una proteína G 
llamada Ras. Como todas las proteínas G r Ras 
se activa cuando se une al GTR Ras pasa la 
senal a * una serie de proteincinasas. La 
última de ei las activa a un activador de la 
transcripción que pane en funcionamíento 
uno o más genes de proteínas que estimuian 
et ciclo celular. Sê una mutación determina 
que Ras o cualquier otro componente de la 
vfa se vuelva a normal mente activo, puede 
inducir una excesiva divísión celular y câncer. 
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(b) Vía inhibidora dei ciclo celular. En esta 
via et dano dei DNA constituye una senal 
intracelular que se transmite a través de 
las proteincinasas y conduce a una 
aetivadôn de p53.EI p53 activado promueve 
la transcripción dei gen para una proteína 
que inhíbe el eido celular. La supresiôn 
resultante de la división celular asegura la no 
replicación dei DNA danado. Las mutaciones 
que causan deficiências en cualquier 
componente de la vfa pueden contribuir al 
de sarro! lo de câncer. 




MUTACIÓN 
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(c) Efectos de las mutaciones. Si se 

sobreestimula el ciclo celufar como en (a) o 
no se inhibe cuando debería, como en (b), se 
puede produdr un aumento de la división 
celular que conduzca al câncer. 
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Àfig. 19-12. Vías de senaíización que regula n la divísión celular. Tanto vias estimuladoras como vias mbibidoras regulan el ciclo celular e influ- 
yen habitualmente sobre la transcripción, El câncer puede ser el resultado de aberraciones en estas vías, en combinación con otros factores. 
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.eincinasas. La respuesta celular al final de la via es la símesis 
de una proteína que estimula d ciclo celular (fig. 19-1 2a). 
Normalmente, una ví a de este tipo no funciona a menos que 
iz disparada por el factor de crecimíento adecuado. Pero cier- 
tas mutaciones dei gen ras pueden 1 levar a la producción de 
una proteína Ras hiperactiva que desencadene la cascada de cina- 
sas y ocasione un aumento de la dl Vision celular incluso en 
ausência dei factor de crecimíento. En efecto, ias versiones 
hiperactivas o las cam idades aumentadas de cualquiera de los 
componentes de la via pueden tener el mismo resultado: ima 
d i visión celular excesiva. 

La figura 19-12b muestra una via en la que una senal con- 
iuce a la sintesis de una proteína que suprime el ciclo celular. En 
este caso, la senal es el dano al DNA de La célula, quizás como 
consecuencia de la exposiciôn a la luz ultravioleta. La acción de 
esta via de senalización es bloquear el ciclo celular hasta que se 
repara el dano. De otro modo, el defecto podría contribuir a la 
formación de tumores, al causar mutaciones o anormalidades 
cromosOmicas. Asi, los genes para los componentes de esta via 
actúan como genes supresores de tumores. La proteína supreso- 
ra de tumores codificada por el gen p53 de tipo salvaje es un fac- 
tor de transcnpción específico que promueve k sintesis de 
proteínas inhibidoras dei ciclo celular. Ésta es ia razón por la que 
una mutación que inactiva al gen pS3, corno la que produce una 
proteína Ras hiperactiva, induce un crecimíento celular excesivo 
y câncer (fig, 19-12c). 

EI gen p53, llamado asi por el peso molecular de 53 000 dal- 
ton de su produeto proteico, ha recibido el nombre dei “ãngel 
guardián de] genomaU Una vez activado, por ejemplo, por el 
dano dei DNA la proteína p53 aetúa como activador de vários 
genes. Uno de ellos es el p2l t cuyo produeto detiene et ciclo celu- 
lar al unirse con las cinasas dependientes de deliria y le da tiem- 
po a la célula para reparar el DNA; la proteína p53 también 
puede activar genes implicados directamente en la reparadón dei 
DNA r Guando el dano dei DNA es irreparable, la p53 activa 
genes “suicidas", cuyos produetos proteicos causan k nrnerte 
celular por medio de un proceso llamado apoptosis (fig. 21-18). 
De este modo, mediante al menos ires maneras, la p53 evita que 
una célula transmita mutaciones debidas al dano dei DNA. Si se 
acumukn las mutaciones y la célula sobrevive a través de muchas 
divisiones -como sucede con mas probabilídad si el gen supre- 


sor de tumores p53 es defectuoso o está ausente- puede sobre - 
venir el câncer 

Modelo multifásico dei desarrollo dei cáneer 

Por lo general, se requiere más de una mutación somática para 
producir todos los câmbios característicos de una célula cance- 
rosa madura. Esto ayuda a explicar por qué la incidência dei 
câncer aumenta con k edad. Si el câncer es resultado de una acu- 
muladõn de mutaciones, y sí estas se producen a lo largo de toda 
k vida, euanto más tiempo vivamos, más probable es que desa- 
rro liemos câncer 

El modelo de una via multifásica dei câncer está sustentado 
por los estúdios de uno de los tipos de câncer humano más cono- 
cidos; el colorrectal. Alrededor de 135 000 casos nuevos de cân- 
cer colorrectal se diagnostiean cada ano en los Estados Unidos y 
la enfermedad causa Ó0 000 muertes al ano. Al igual que k 
mayoria de los tumores malignos, el câncer colorrectal se desa- 
rrolla de forma gradual (fig- 19-13). A menu do, el prímer signo 
es un pólipo, esto es, un crecimiento pequeno y benigno dei 
revestimiento dei colon. Las células dei pólipo parecen normales, 
aunque se dividen con una frecuenda inusual. El tumor crece y 
puede volverse maligno e invadir oiros tejidos. El desarrollo de 
un tumor maligno corre en paralelo con la acumulación gradual 
de mutaciones que convierten a los protooncogenes en oncoge- 
nes y anulan los genes supresores de tumores. Con frecuenda, 
están implicados el oncogén ms y un gen supresor de tumores 
p53 mutado. 

Alrededor de media do cena de câmbios deben producirse a 
nível dei DNA para que una célula se vuelva completamente can- 
cerosa, Habitual mente, aparece al menos un oncogén activo y se 
observa k mutación o la perdida de vários genes supresores de 
tumores. Ademãs, ya que los alelos mu t antes supresores de tumo- 
res generalmeme son recesivos, en la mayoria de los casos fas 
mutaciones deben inactivar ambos alelos dei genoma de una 
célula para impedir la supresión dei tumor (por otra parte, la 
mayoria de los oncogenes, se comportan como alelos dominan- 
tes). Final mente, en muehos tumores malignos se activa el gen de 
k telomerasa. Esta enzima evita el acortamiento de los extremos 
de los cromosomas durante la replicadón dei DNA (fig, 16-19). 
La producción de telomerasa en las células cancerosas elimina el 
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V Fig. 19-13. Modelo multifásico para el desarrollo dei câncer colorrectal Este tipo de câncer 
que afecta el colon y el recto es uno de los que rnejor se conocen. Los câmbios en un tumor van en 
paralelo con una serie de câmbios genéticos, entre ellos, mutaciones de vários genes supresores de 
tumores (como el p53) y el protoncogên ras. Las mutaciones de los genes supresores de tumores oca- 
sionan la perdida (deleción) dei gen. APC corresponde a " adenomatous polyposis co(i‘\ es decir pofi- 
posis adenomatosa co fónica, y DCC corresponde a u deleted sn c olorectal câncer" t esto es eliminado 
en el câncer colorrectal, Otras secuencias mutadas también pueden condudr ai câncer. 
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limite natural dei número de veces en que pueden dividi rse las 
células. 

Los vi ms desempenan algún papel en cerca dei 15% de los 
casos de câncer humano en todo d mundo. Los vinis eontribu- 
yen al desarrollo dei câncer por medio de la integradort de su 
material genêLico en el DNA de las células infectadas. Mediante 
este proceso, un retrovims puede donar un oncogén a la célula. 
De otro modo. el DNA virai integrado puede desorganizar un gen 
supresor de tumores o convertir un protooncogén en un onco- 
gén. Por último, algunos vírus producen proteínas que inaciivan 
a la p53 y a o iras proteínas supres oras de tumores, lo que facili- 
ta que la célula se convierta en cancerosa. 

Predtsposicióti hereditária al câncer 

El hecho de que se requieran múl tiples câmbios genéticos 
para producir una célula cancerosa ayuda a explicar la observa- 
ción de que cíertos cânceres afectan a algunas famílias. Un indi- 
víduo que hereda un oncogén o un alelo mutante de un gen 
supresor de tumores se encuentra un paso más cerca de acumu- 
lar las mutaciones necesarias para desarrollar câncer que un indi- 
víduo sin ninguna de estas mutaciones. 

Los gene üstas están dedicando mucho esfuerzo para identifi- 
car los alei os dei câncer hereditário para detectar más temprano 
la predispòsición a ciertos cânceres. Alrededor dei 15% de los 
cânceres colorrec tales, por ejemplo, se deben a mutaciones here- 
dadas, Muchas de estas afectan al gen supresor de tumores 11a- 
mado poliposis adenomaiosa côlónica familiar o APC (fig. 19-13). 
Esie gen tiene múliiples funciones en !a célula, que induyen la 
regulacion de la migración y la adhesion celular. Incluso en 
pacientes sin antecedentes familiares de ía enferme dad, el gen 
APC presenia mutaciones en el 60% de los cânceres colorrecta- 
les. En estos indivíduos se deben producir mutaciones nuevas en 
ambos ale los APC para que se pierda la función dei gen. Como 
solo d 15% de los cânceres colorrec tales se asocia con mutacio- 
nes heredadas conocidas, los investigadores commúan ha c tendo 
esfuerzos para identificar “marcadores" que permitan predecir el 
rtésgo de desarrollar este tipo de câncer, 

Existen evidencias de predispòsición hereditária importante 
en el 5-10% de las pacientes con câncer de mama. Este es ei 
segundo tipo más común de câncer en los Estados Unidos, que 
afee ta a más de 180 000 mujeres (y algunos hombres) y mata a 
40 000 pacientes por ano. Se encontrarem mutaciones en el gen 
BRCAJ o en el BRCA2, en por lo menos la mitad de los cânce- 
res de mama hereditários (BRCA proviene dei inglês BReasí 
CAftce?; que significa câncer de mama). Una mujer que hereda 
un alelo mutante de BRCA / tiene una probabibdad dei 60% de 
desarrollar câncer de mama antes de los 50 anos, en compara- 
dón con solo un 2% de probabilidad en el caso de una mujer 
homocigota para el alelo normal. Tanto el BRCA 1 como el 
BRCA2 se consideran genes supresores de tumores porque su 
alelo de tipo salvaje protege contra el câncer de mama y sus ale- 
los mutanies son recesivos. Los investigadores no han determi- 
nado aún qué función desempenan los produetos normal es de 
estos genes en la célula. Sin embargo, algunas evidencias 
reci entes sugieren que la proteína BRCA2 actúa directamente 
en La reparadón de las rupturas que se producen en ambas 
cadenas dei DNA. 

El estúdio de estos y oiros genes asociados con el câncer here- 
ditário puede conducir a nuevos métodos para el diagnóstico 
precoz y el t ratam ien to de todos los cânceres. El estúdio de estos 
genes también aumenta nuestra comprensiôn de los procesos 
normales de regulacion dei gen orna. 


Evaluación de concepios 


L Compare las lunciones habituales de las proteínas codifi- 
cadas por los protooncogenes con las codificadas por los 
genes supresores de tumores. 

2. Explique de qué modo son diferentes las mutaciones que 
conducen al câncer para un protooncogén y para un gen 
supresor de tumores. 

3. I En qué Circunstancias consideramos que el câncer tiene 
un componente hereditário? 

Vêaiise las respuestas en d Apéndke A. 


Conceplo 


Los genomas eucariontes pueden 
tener muchas secuencias de DNA no 
codificante además de los genes 

Hemos dedicado la mayor parte de este capítulo y en reali- 
dad, de la unidad, a los genes que codifican proteínas. Sin 
embargo, las regiones codificantes de estos genes y los genes de 
produetos dei RN A, como el rRNA y el tRNA, comprenden solo 
una minúscula porción de los genomas de la mayoría de los 
eucariontes rnulli celulares. El mayor volumen corresponde a 
las secuencias no codificantes dei DNA, a raenudo descritas en 
el pasado como il DNA chatarraU De eualquier modo se están 
acumulando bastantes evidencias de que el DNA no codifican - 
te desempena un papel importante en ia célula T una idea sus- 
tentada por su persistência en diversos genomas en miles de 
gene raciones, En esta secciõn examinamos cómo se organizan 
los genes y Ias secuencias no codificantes dei DNA dentro de 
los genomas eucariontes, utilizando el genoma humano como 
ejemplo principal. La organización dei genoma nos habla mucho 
acerca de cómo evolucionaron los genomas y cómo continüan 
haciéndolo, lo que constituye el tema de la sección final de este 
capítulo, 

Relación entre la composición genómica 
y Ia eomplejidad dei organismo 

Varias tendências son evidentes cuando comparamos los 
genomas de los procaríontes y los de los eucariontes, incluídos 
los grupos más compiejos, como íos mamíferos. Aunque existen 
excepciones, encontramos una progresión general de genomas 
más pequenos a genomas más grandes, pero con menos genes en 
una longítud determinada de DNA. Por ejemplo, los seres huma- 
nos tienen de 500 a 1 500 veces más pares de bases en su geno- 
ma que la mayoría de los procaríontes, pero, en promedio, solo 
de 5 a 1 5 veces más genes: por eso hay menos genes en eualquier 
longitud dada de DNA. 

En los genomas procaríontes, la mayor parte dei DNA 
codifica para proteínas, tRNA o rRNA; la pequena cantidad de 
DNA no codificante se compone, principalmente, de secuen- 
cias reguladoras, como los promotores, La secuenria codifican- 
te de nucleóüdos a lo largo de un gen procanonte progresa 
desde el principio hasta el fin sin ser interrompida por secuen- 
cias no codificantes (in trones). En los genomas eucariontes, en 
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cambio, ia rnayoría dei ONA no codifica proteínas ni RN A e 
ineluye secuencias reguladoras más cotnplejas. En eíecto, los 
seres humanos tienen 10 000 veces más DNA no codilicame 
que los procariomes. En los eucariontes mult [celulares, una 
parte de este DNA está presente como intrones dentro de los 
genes. En reaiidad, los intrones represeruan la mayor pane de 
la diferencia en la longitud promedio entre los genes humanos 
27 000 pares de bases) y los genes procariomes (1 000 pares 
de bases).. 

A hora que disponemos de la secuencia completa dei geno- 
ma humano sabemos de qué está formado el 98,5% que no 
codifica para proteínas, rRNA o tRNA (fig. 19-14). Las secuen- 
cias reguladoras relacionadas con los genes y los intrones 
representan el 24% dei geno ma humano» Las secuencias res- 
umes» localizadas entre los genes funcionales. incluyen algo 
de DNA no codifi cante único, como los fragmentos de genes y 
genes mutados que no son funcionales» La mayor parte dei 
DNA imergénico, sin embargo, es DNA repetitivo, secuencias 
aue están presentes en múliiples copias dei genoma. Es en 
eierta manera sotpren dente que alrededor de tres cuârtos de 
este DNA repetitivo (44% dei genoma humano entero) esté 
. ompuesto por elementos transponibles y secuencias relacio- 
nadas con elloS- 


Exones (regi emes de genes codificadores 
de proteínas, rRNA o tRNA) (1 ,5%) 



de segmento 
largo (5-6%) 


* Fig. 19-14, Tipos de secuencias de DNA en el genoma huma- 
no. _as secuencias codíficantes en los genes (púrpura oscuro) corres- 
: : - ien solo al 1,5% dei genoma humano, en tanto que los intrones y 
■ . ccuendas reguladoras açodadas con tos genes (púrpura claro) com- 
: e ::en alrededor de un cuarto dei genoma. La gran mayoría dei geno- 
: ■ ..mano no codifica proteínas humanas o RNA y gran parte es DNA 
r ; et lí vo (verde claro y oscuro). Debido a que el DNA repetitivo es el 
difícil de secuentiar y analizar, la dasificación de aigunas partes es 
: Dsa y los porcentajes dados aqui pueden variar ievemente a medí- 
:e cu e continue el análisis dei genoma. 


Elementos transponibles y secuencias 
relacionadas 

Todos los organismos parecen tener segmentos de DNA que 
pueden mo verse de una zona a otra dentro dei genoma. En el 
capítulo 18 describimos los elementos transponibles en los pro- 
cariontes, que podrían haber sido una fu ente evolutiva de vírus. 
Sin embargo, la primera evidencia acerca de estos segmentos 
errantes de DNA no províno de experimentos con procariomes, 
sino de los experimentos de cruzamienio con maíz de la gene- 
tista estadounidense Barbara McClimock en las décadas de 
1940 y 1950 (fíg. 19-15). McClimock identifico câmbios en el 
color de los granes de maíz que tenían sentido solo si se pos- 
tulada k existência de elementos genéticos capaees de trasla- 
dar se desde otras localizadones en el genoma hacia los genes 
para el color dei grano. El de scubrim tento de McClimock reci- 
bió escasa atención hasta que se descubrieron los elementos 
transponibles en las bactérias muchos anos más tarde y los 
especialistas en genética microbiana descubrieron las bases mole- 
culares de la iransposición. 

Movúmento de los írattsposones y de los ret to tra f i sposon es 

Los elementos transponibles de los eucariontes son de dos 
tipos: los transposones, que se mueven dentro dei genoma por 
medio de un DNA intermediário, y los retrotransposones, que 
se mueven por medio de un RNA intermediário, es dedr, un 
transcrito dei DNA retro transposón. Los transposones pueden 
trasladarse por ei mecanismo de “cortar y pegar/" que elimina el 
elemento dei sitio original o por un mecanismo de “copiar y 
pegar que deja una copia en ei lugar original (fíg. 19-1 6a) 

Los retro transposones dejan siempre una copia en el sitio 
original durante la transposidón, ya que al princípio son trans- 
critos a un RNA intepnediano ííig. 19- 16b). Para msenarse en 
otro sitio el RNA intermediário primevo se vuelve a convertir en 



A Fig. 19-15, Efecto de los elementos transponibles sobre ei 
color dei grano de maíz. Barbara McCIintock propuso por primera 
vez la idea de que había elementos genéticos móviles después de obser- 
var el veteado en el color de los granos de maíz. Si bien su idea se tornó 
con escepticismo cuando la propuso en la década de 1940, más tarde 
fue convalidaòa. Recibió el Prêmio Nobel en 1 983, a los 81 anos, por su 
investigación pionera. 
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D NA por medio de la transcript asa in- 
versa, una enzima codificada en el 
retro transposón mísmo . Así, se puede 
encontrar esta enzima en células no 
infectadas por retrovirus (en realidad, 
. los retrovirus pueden liaber evolucio- 
nado a partir de los retrotransposo- 
nes). Una enzima celular catai iza la 
mserción dei DNA transcrito de forma 
inversa en un nuevo sitio. La mayoría 
de los elementos transponíbles en los 
gen ornas eucariontes son retrotranspo- 
sones. 



Transposón 

■ 7^= 

Nueva copia 
dei transposón 




-V/ 


— « 


DNA dei genoma 


El transposón 
se copia 


In serei ón 


Transposón mòvil 


(a) Movimiento dei transposón (mecanismo de "copiar y pegar") 


DNA dei genoma 


Transai ptasa 
inversa 


Secuencias relacioiHulas 
con elementos transponíbles 

A lo largo de los genomas eucarion- 
tes se hallan disemi nadas um 1 tiples 
copias de elementos transponíbles y se- 
cuencias relacionadas con ellos. Por lo 
general, una sola unidad tiene de cien- 
tos a miies de pares de bases de largo 
y las copias' dispersas son similares, 
pero a menudo no son idênticas entre 
sí, Algunos de estos son elementos 
transponíbles que se mucven emplean- 
do enzimas codificadas por ellos mismos 
o por otros elementos transponíbles y 
algunos son secuencias relacionadas 
que han perdido la capaddad para 
trasladai se en conjunto. Los elementos 
transponíbles y las secuencias relacio- 
nadas componen el 25-50% de la 
mayoría de los genomas de los mamí- 
feros y porcentajes aun más altos en 
los anfíbios y en las plantas superiores 
(fig- 19-14). 

En los seres humanos y oiros prima- 
tes, una gran proporciõn de elementos 
transponíbles y el DNA relacionado con 
ellos integra una família de secuencias 
similares 11 amada eleitòkntQS Alu. Estas 

secuencias abarcan solo cerca dei 10% dei genoma humano. Los 
elememos A/a tienen alrededor de 300 nucleótidos de largo, 
rnucho más coitos que la mayoría de los elementos transponíbles 
tuncionales y no eodifican mnguna proteína. Sm embargo, muchos 
elementos Alu son transcritos en moléculas de RN A; su función 
celular, si tienen alguna, se desconoce. 

Si bien muchos elementos transponíbles eodifican proteínas, 
estas proteínas no llevan a cabo funciones celulares. Por lo 
tanto, estos elementos a menudo se descri ben como DNA "no 
codificante’ 1 , junto con atras secuencias repetitivas. 


Retrotransposòn 




Nueva copia 
dei retrotransposòn 


Inserción 


(b) Movimiento dei retrotransposòn 

li 

a Hg. 19-16. Movimiento de los elementos transponíbles en los eucariontes. (a) El movi- 
mÊento de los transposones por el mecanismo de cortar y pegar, o por el de copiar y pegar (pre- 
sentado aquí), incluye un DNA intermédio de cadena doble que se inserta en el genoma, (b) El 
movimiento de los retrotransposòn es comíenza con la formación de un RN A intermédio de cadena 
sendlla. Los pasos restantes son idênticos en esencia a una parte dei eido reproduetivo de un retro- 
virus (fig. 18-10). En el movimiento de los transposones por el mecanismo de copiar y pegar y en el 
movimiento de los retrotransposones, la secuencia dei DNA permanece en el sitio originai y también 
aparece en un sitio nuevo. 


y 300 000 pares de nucleótidos, parece haberse copiado de una 
local ización cromosómica a otra, sobre el mis mo o sobre otro 
cromosoma 

En contraste con las dupiicaciones únicas de secuencias lar- 
gas, el DNA de sccuencia simple condene muchas copias de 
secuencias cortas repetidas en tandem, como en el ejemplo 
siguiente (se muestra solo una cadena de DNA): 

. . , GTTACGTTACGTTACGTTACGTTACGTTAC . . 


Otros DNA repetitivos, incluído el DNA 
de secuencia simple 

El DNA repetitivo que no se relaciona con elementos irans- 
ponibles se originaria por errores que se producen durante la 
replicación o la recombinación dei DNA. Representa alrededor 
dei 15% dei genoma humano ‘(fig, 19-14). Cerca de un cerdo 
de éste (5% dei genoma humano) son dupiicaciones de seg- 
mentos grandes, en las que un tramo largo de DNA, entre 1 0 000 


En este caso, la unidad repetida está compuesta por cinco 
nucleótidos (GTTAC). Las unidades repetidas normalmente con- 
lienen menos de 15 nucleótidos, pero pueden incluir hasta 500. 
El número de unidades repetidas en un sitio determinado dei 
genoma también varia. Por ejemplo, podria haber vários ciemos 
de miies de repeticiones de la unidad GTTAC en un sítio, En 
conjunto, el DNA de secuencia simple corresponde al 3% dei 
genoma humano. 

La composición núcleo tí dica dei DNA de secuencia simple 
es a menudo lan diferente dei resto dei DNA celular que tiene 
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una densidad intrinsecamente diferente. Si el DNA genómico 
se corta en piezas y se centrifuga a alta velocidad, los segmen- 
tos de densidades diferentes migran bacia posiciones diferen- 
tes dentro dei tubo de centrífuga. El DNÀ repetitivo aisíado de 
esta manera fue denominado por vez primera DNÁ saíéliíe por- 
■ que aparecia como una banda “satélite” en el tubo de la cen- 
trifuga, separado dei resto dei DNA. Ahora, d término se empíea 
con frecueneia de maneta intercambiable con DNA de secuen- 
cia simpie. 

Gran parte dei DNA de secuencia simpie se localiza en los 
telómeros y en los centrómeros cromosómícos, lo que sugiere 
que este DNA desemperra un papel estruetural en los cromo so- 
mas. El DNA en Los centrómeros es esencial para la separaciòn 
de ias cromátídes en la división celular (véase cap. 12). El DNA 
cemromérico, junto con el DNA de secuencia simpie localizado 
en cualquier parte, también puede ayudar a organizar la cro- 
matina dentro dei núcleo en interfase. El DNA de secuencia 
simpie localizado en los telómeros, en las pumas de los cromo- 
somas, evita que se pierdan los genes a medida que se acorta el 
DNÀ con cada ciclo de replicadón (véase cap, 16). El DNA 
telomérico también une proteínas que protegen los extremos de 
un cromosoma de la degradación y de la unión con otros cro- 
mosomas. 

Genes y famílias multigénicas 

Concluímos nuestra expiicación de los diversos tipos de 
secuencias de DNA en los genomas eucariontes con un exame n 
de tal lado de los genes. Recuerde que las secuencias codifican- 
ies para proteínas y RNA estruetural coniprenden solo un 1,5% 
dei genoma humano (fig* 19-14). Si incluímos los intrones y las 
secuencias reguladoras aso ciadas con los genes, la camidad total 
de DNA relacionado con los genes -codificante o no- constitu- 
ye alrededor dei 25% dei genoma humano. 

Como en los proca nomes, Ia mayoría de los genes eucarion- 
tes están presentes como secuencias únicas, con solo una 
copia por conjunto haploide de cromosomas. Pero, en el geno- 
ma humano, estos genes solitários componen solo alrededor de 
la mitad dei DNA codifi cante total. El resto existe en familias 
multigénicas, es decir, colecciones de genes idênticos o muy 
similares. 

Algunas familias multigénicas se componen de secuencias 
idênticas de DNA, por Lo general, agrupadas en tandem. Con la 
notable exeepción de los genes para las proteínas histonas, las 
familias multigénicas de genes idênticos codifican RNA. Un 
cjemplo es la família de secuencias idênticas que codifica para 
ires moléculas mas grandes de RNA ribosómico (rRNA) (fig. 
19*1 7a). Estas moléculas de rRNA están codificadas en una 
sola unidad de transcripción que se repite en tandem cientos a 
míles de veces en uno o vários grupos en el genoma de un euca- 
nonte multicelular Tantas copias de esta unidad de iranscrip- 
ción rRNA ayudan a Ias células a sintetizar rapidamente los 
millones de ribosomas que se requieren para la síntesis activa 
de proteínas. Se escínde el transcrito primário para producir las 
ires moléculas de rRNA. Estas moléculas se combinan luego 
con proteínas y otra cl ase de rRNA (5S rRNA) para formar las 
subunidádes ribosómicas. 

Los ejemplos clásicos de familias multigénicas de genes no 
idênticos son dos familias de genes relacionados entre si que 
codifican las globinas, un grupo de proteínas que incluye las 
subunidádes polí peptí dicas a y p de la hemoglobina. Una famí- 
lia. localizada en el cromosoma 16 de los seres humanos, codi- 
fica diversas formas de a-gtobína; la otra, en el cromosoma 11, 
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Transcritos de RNA v 


Êspaciador no 
transcrito 
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Unidad de transcripción 





(a) Parte de la família de genes dei RNA ribosómico. Arriba se 
muestran tres de los cientos de copias de las unidades de 
tréhs-eripcióh dei rRNA en el genoma de una salamandra (METJ, 
Cada "pluma'" corresponde a una sola unidad de transcripción 
que está siendo transcrita por alrededor de 100 moléculas de RNA 
polimerasa (Jos puntos negros a lo largo de! DNA), que se mueven 
de izquierda a derecha. Los transcritos de RNA en credmiento se 
extienden fuera dei DNA, En el diagrama que está debajo de la 
microfoto grafia se muestra una unidad de transcripción. Incluye 
tos genes de tres tipos de rRNA (azul), adyacentes a las régio nes 
que se transcriben pero que luego se elíminan (amarUío). Se 
sintetiza un solo transcrito y luego se procesa para producir una 
molécula de cada uno de los tres rRNA, que constituyen parte de 
un ribosoma. En el ribosoma también seencuentra un cuarto 
rRNA (55 rRNA), pero el gen codificador no es parte de esta 
unidad de transcripción. 


p-globÉna 



Familia de genes de las a-globinas Família de genes de las p-globinas 
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(b) Familias de genes de las â-globmas y tas p-globtnas, La 

hemoglobina está compuesta por dos subunidádes polipeptfdicas 
de cCjglobinas y p-globínas. Los genes (azul oscuro) que codifican 
estos polipéptidos se encuentran en dos familias, organizadas 
como se muestra aqui, El DNA no codiflcante que separa los 
ge-nes fundonales dentro de cada grupo familiar incluye a los 
seu-dogenes (verde), es decir, versjones no fundonales de los 
genes. Los genes y los seudogenes se nombran con letras griegas. 

A Fig. 19-17, Familias de genes. 
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codifica formas de (3-globína (fig. 19-17b). Las distintas for- 
mas cie cada subunidad de globina se expresan en momentos 
diferentes dei desarrollo, lo que permite que la hemoglobina 
acLúe de manera eficaz en d ambiente cambiante dd animal en 
desarrollo, En los seres humanos, por ejemplo, las formas embrio- 
nária y letal de la hemoglobina üenen mayor aíinidad por el 
oxigeno que las adultas, para asegurar ia transferencia eficiente 
det oxigeno de la madre al feto en desarrollo. También se 
- encuentran vários seudogenes en los grupos familiares de los 
genes de globina. Los seudogenes son secuencias nucieotí dicas 
no luncLonales bastante similares a los genes funcionales. 

La disposícicm de los genes en familias lia permitido cam- 
prender la evolución de 3 os genomas. En la secei ón siguieme 
examinaremos algunos de los procesos que han dado forma a 
los genomas de espedes diferentes a lo largo de los tiempos 
evolutivos. 


Evahiacion de conceplos 


1. Exponga las características que determinan que los 
genomas de los mamíferos sean mas grandes que los 
genomas de los procariomes., 

2. iDe que modo se diferencian los imrones, ios elementos 
transponibles y el DNA de secuenda simplc en su 
distribución en el genoma? 

3. Analice las diferencias en la organización de la família de 
genes rRNA y 3a de genes de globina ^Cómo beneficia n al 
organismo estas familias de genes? 

Vtcmse las respuestas en el Apêndice .4. 


como políploídííL En un organismo polipioide, un conjunto 
completo de genes puede proporcionar funciones esencíales para 
el organismo. Los genes que se encuentran cn uno o más de los 
juegos adicionales difieren a veces por acumulaeión de mutacio- 
nes; es posible que estas variaciones persistan si el organismo 
portador sobrevive y se reproduce. En este sentido, ios genes con 
funciones nuevas pueden evolucionar Miemras que una copia 
de un gen crucial se exprese, la divergência con la otra copia 
puede llevar a su proteína codificada a actuar de un modo nove- 
doso y debido a eso, cambiar el fenotipo dei organismo, La acu- 
mulaciõn de mutaciones en muchos (o incluso en pocos) genes 
puede conducir a la bifurcatión de una especie nueva, como 
sucede con frecuencía en las plantas (véase cap. 24). Aunque si 
existen animales poíiploides, éstos son raros. 

Duplícaciòn y divergência de los segmentos 
de DNA 

Los errores durante la meiosis también conducen, en ocasio- 
nes, a la duplicación de genes individuales. El entrecruzamiento 
desigual durante la profase 3 de 3a meiosis, por ejemplo, puede 
dar por resultado un cromosoma con una deleciõn y otro con 
una duplicación de una región determinada. Como se ilustra en 
3a figura 19-18, los elementos iransponibles en el genoma pue- 
den olrecer siLios donde las cromátides no hermanas pueden 
entre cruzarse, aún cuando sus secuencias de genes homólogos 
no estén alineadas correctamente. 

Fambién es posible un desiizamiemo durante Ia replicación 
dei DNA, de manera que e3 molde se desplace con respecto a Ia 
cadena complementaria nueva y una región de la cadena molde 


« 



Concepto 


Las duplicaciones, los 
reordenamientos y las mutaciones 
dei DNA contribuyeii a la 
evolución dei genoma 

l_a base dei cambio a nivel genómico es la mutactòn, que sirve 
de fundamento a gran parte de la evolución dei genoma. Es pro- 
bable que las formas más tempranas de vida tuvieran un nume- 
ro mínimo de genes: los necesarios para la supervi vencia y la 
reproducciõn. Si esto en realidad fue ast, uno de los aspectos de 
la evolución debe haber sido eJ incremento en d tamano dei 
genoma y fue éste material genético adicional el que proporcio- 
no la matéria prima para la diversificaciõn genica, En esta secdón 
describiremos prírnero la forma en que pueden ongmarse copias 
adicionales de todo el genoma o parte de é) y luego examinare- 
mos los procesos posteriores que pueden conducir a la evolución 
de las proteínas (o los productos de RN A) con funciones relacio- 
nadas o completamente nuevas. 


Duplicación de Ios juegüs de cromosomas 

Un accideme en la meiosis produce, en ocasiones, uno o más 

juegos adicionales de cromosomas, una condia ón conocida 

* 



A Fig. 19-18, Duplicación gémea debída a un entrecruzamiento 
desigual, £1 mecanismo por el que se puede duplicar un gen (u otro 
segmento de DNA.) es fa recombinadón durante !a meiosis entre copias 
de un elemento transpombfe que flanquea a ese gen. Una recombina- 
oón semejante entre cromátides no hermanas de cromosomas homó- 
logos rriai afincados produce una cromai ide con dos copias deí gen y 
una cromátide sin ninguna copia. 
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en el cromosoma 16 en el cromosama 1 1 

A Fíg, 19-19. Evoíucíón de las familías de genes de la cx-globrna y la p-globina. Aqui se 
muestra un modelo para la evoíucíón de las familas modernas de genes de a-globina y (3-globina a 
partir de un gen ancestral único de la gíobína. 


no sea copiada o se a copiada dos veces, 

Como resultado, se produce una dele- 
ción o una duplicadón de una región 
dei DNA, Es fácil imaginar la forma en 
que se pueden producir estos errores 
en las regiones de las repeticiones, 
como las dei DNA de secuencia simple 
descritas previ amente. La variabilidád 
en el número de unidades repetidas de 
DNA de secuencia simple en el mismo 
sitio se debería a errores como estos. 

En la existência de familías mulügéni- 
cas se encontra ron evidencias de que 
acci dentes moleculares como el entre - 
cruzamiento desigual y el desliza- 
miento condujeron a la duplicadón de 
genes, 

Evohuióíi de genes con 
fu itrion es relacionadas: 
genes de la hemoglobina humana 

Los acotitecimientos de duplicadón 
pueden impulsar la evoíucíón de genes 
con funciones relacionadas, como los 
de las familías de la a-globina y la (3- 
globina (véase la figura 19-1 7b). La 
eomparación de la secuencia de genes dentro de una familia 
mui ti genica sugiere el orden en el que aparecieron los genes. 
Este enfoque para recrear la historia evolutiva de los diversos 
zenes de la globina indica que todos ellos evolucionaron a par- 
i cie un gen ancestral comün, que fue duplicado y derivo en 
• genes ancestrales de la a-globina y la (l-globina hace alre- 
dedor de 450-500 millones de anos (fig. 19-19). Cada uno de 
estos genes se duplico varias veces mas tarde y las copias se 
diíerenciaron entre sí en la secuencia, para dar origen a los 
miembros ac tua 1 es de la familia. En efecto, el ancestro comün 
dei gen cie 3a globina también origino Ia mioglobina, una pro- 
teína muscular que se une oxigeno, y Ia proteína vegetal leghe- 
moglübina. Las últimas dos proteínas actúan como mo nó meros 
v sus genes estãn incluídos en una "superfamilia de las globi- 
nasD 

Después de estos acontecimientos de duplicadón las dife- 
rencias entre bs genes de la familia de las globinas sin duda 
aparecieron a partir de las mutacíones 
acumuladas en las copias a través de 
machas gene raciones. El modelo 
actuál es que, por ejempio, un gen 
curapliõ la función requerida para !a 
proteína a-globina f rm entras que las 
otras copias de este gen acumularon 
:n u taci on e s a 1 e ato ri as . À 1 gun as de el 1 as 
pueden haber tenido un efecto adverso 
sobre el organismo y otras ningún 
efecto, pero algunas mutacíones debie- 
ron alterar Ia función dei productc 
proteico de un modo ventajoso para el 
organismo en una etapa determinada 
de la vida, sin modificar sustancial- 
mente su función transportadora de 
oxigeno. Es de suponer que la selec- 
dón natural acruó sobre estos genes 
alterados para mant ene rios en la 


población, índuciendo ia producción de formas alternativas de 
la proteína a-globina. 

La símil itud en la secuencia de aminoácidos de las diversas 
proteínas a-globina y p-globina avala este modelo de duplica- 
ción y mutación genica (cuadro 19~1). Las secuencias de ami- 
noãados de las jí-globínas, por ejemplo, son mucho mãs 
parecidas entre sí que a las secuencias de las a-globinas. La 
existência de vários seudogenes entre los genes íuncionales de 
la globina proporciona más evidencias para este modelo (fig. 
19- 17b). Esto es, las mutacíones aleatórias a lo largo de! ti em- 
po evolutivo destruyeron la función de estos genes. 

EvüIifcíÓTt de genes con funciones nuevas 

En la cvoluctón de las familías de genes de la globina, la 
duplícación y la divergência subsiguiente díeron origen a miem- 
bros de la familia cuyos produetos proteicos realizaban fun- 


Cuadro 19-1. Porcentaje de simifitud en la secuencia de 
aminoácidos entre las proteínas globina humanas 
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clones relacionadas. De manera alternativa» una copia de un 
gen duplicado puede sufrlr alteraciones que conduzcan a una 
función completamente nueva para el producio proteico. Los 
genes para la lisozima y la a-lactoalbúmma son buenos ejem- 
plos, 

La lisozima es una enzima que ayuda a prevenir la infección 
por medio de la hídrolizadón de las paredes celulares de las 
bactérias; la a-lactoalbútfiina es una proteína no enzimãüca 
que desempena un papel en la producdón de leche en los 
mamíferos. Las dos proteínas son bastante similares en sus 
secuencias de amínoácidos y sus estructuras tridimensionales. 
En los mamíferos se encuentran ambos genes, en tanto que en 
las aves está presente solo el gen de la lisozima. Estos hallazgos 
sugieren que en algún momento, después de que se separar on 
los línajes que derivaron en mamíferos y aves, el gen de la liso- 
zíma sufrió un acci dente de duplicación en el linaje de los 
mamíferos pero no en el de las aves. A continuación, una copia 
dei gen de la lisozima duplicado evoluciono bacia el gen codi- 
ficador de la a-kctoalbúmína, una proteína con una función 
completamente diferente. 

Reordenam! en tos de partes de genes: 
duplicación y combinación de exones 

Eí reordena miemo de las secuencias de DNA existentes tam- 
bién contribuyó a la evoluciôn dei genoma. La presencia de 
in trones en la mayoría de los genes eucariontes puede haber 
promovido ia evoluciôn de proteínas nuevas y potencialmente 
útiles, al facilitar ta duplicación o la reubicación de exones en 
el gen o ma. Recuerde (como vimos en el capitulo ] 7) que un 
exón a menudo codifica un domínio, es decir, una región pro- 
teica dist ima desde el puní 0 de vista estructural o funcional. 

Hemos visto ya que el entrecruzaimento desigual durante la 
meiosis puede conducir a la duplicación de un gen en un cro- 
mosoma y a la perdida de èste dei cromosoma homólogo 
(véase la Eigura 19-18). Por un proceso similar, un exón deter- 
minado dentro de itn gen podria ser duplicado en un cromo- 
soma y perdido por el homólogo, El gen con ei exón 
duplicado codificaria una proteína que contendría una segun- 
da copia dei domínio correspondi ente, Este cambio en la estruc- 
lura de la proteína podria incrementar su función, al aumentar 
su estabilídad. intensificar su capacidad para unirse a un 
ligando en particular o alterar alguna otra propíedad. Vários 
genes codificadores de proteínas tienen copias múl tiples de 
exones relacionados, que posible mente se originaron por dupli- 
cación y luego divergieron. El gen que codifica la proteína 
colãgeno de la matriz extracelular es un buen ejemplo. El colá- 
gen o es una proteína estructural con una secuencia muy repe- 
titiva. que se refieja en el patrón repetitivo de exones en el gen 
dei colãgeno. 

De maneia alternativa, podemos imaginar la rnezcla ocasio- 
nai y el apare amien to de exones diferentes dentro de un gen o 
entre genes no alêlícos debido a errores en la recombinación 
meiótiea. Este proceso, denominado combinación de exones, 
podria originar proteínas nueva s con novedosas combinaciones 
de funciones. Como ejemplo, consideremos el gen para el actí- 
vador dei plasminógeno tisular (TPA). La proteína TPA es una 
proteína extracelular implicada en la límttación de la coagula- 
ción sanguínea, Tiene cuatro domínios de ires tipos, cada uno 
de ellos codificado por un exón; uno de ellos está presente en 
dos copias. Debido a que cada tipo de exón también se encuen- 
tra en otras proteínas, se cree que el gen para la TPA se origino 
a con secuencia de vários episodios de combinación y duplica- 


aon de exones (fig. 19-20) La proteína TPA hace más lenta la 
reacción de coagulación y por tanto, limita el daiio que puede 
resultar de los m fartos de miocardio y de algunos tipos de acci- 
dentes vasculares, siempre que se la administre inmediatamen- 
te a las víctimas. 

Como contribuyen los elementos transponibles 
a la evoluciôn dei genoma 

La persistência de elementos transponibles como una gran 
fracción de algunos genomas eucariontes coincide con la idea 
de que pueden des empenar un papel importante en el modela- 
do dei genoma a lo largo dei tíèmpo evolutivo. Estos elementos 
pueden contribuir a la evoluciôn def genoma de varias mane- 
ias: promoviendo la recombinación, interrumpiendo genes o 
elementos dei control celular y transportando genes completos 
o exones aislados bacia local izaciones nuevas. 

La presencia de secuencias de elementos transponibles 
homólogos disenri nadas a lo largo dei genoma facilita la 
recombinación entre cromo som as diferentes, La mayoría de 
estas alteraciones son probablememe desventajosas y causan 
Lranslocaeiones cromosómicas y oiros câmbios en el genoma 
que pueden resultar moriales para ei organismo. Pero en el 
curso de la evoluciôn, a ve.ee s una recombinación ocasional 
como ésta es vemajosa. 

El movimientü de los elementos transponibles alrededor dei 
genoma puede tener consecuencias directas. Por ejemplo, si un 
elemento transponíble “salta” y cae en el medio de una secuen- 
cia codificante de un gen codificador de proteínas, altera el 
funcionamiento normal dei gen interrumpido. Si un elemento 
transponíble se inserta dentro de una secuencia reguladora, la 
transposición puede produeii un aumento o una disminución 
de Ia producción de una o más proteínas, La transposición pro- 
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A Fig. 19-20. Evoluciôn de un gen nuevo por combinación de 
exones* La combinación de exones podria haber trasladado exones 
desde las formas ancestrales de los genes para el factor de crecimiento 
epidérmico, la fibronectina y el plasminógeno (izquíerda) hacia un gen 
evolucionado dei activador tisular dei plasminógeno, TPA (derecha). Ef 
orden en el que podrían haberse produddo estos acontedmientos se 
desconoce. La duplicación dei exón “kringie" a partir dei plasminóge- 
no después de su traslado explicaria la existência de las dos copias de 
este exón en el gen dei TPA, Cada tipo de exón codifica un domínio 
determinado en la proteína TPA. 
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voca ambos tipos de efectos sobre los genes que codifican 
enzimas siruetizadoras de pigmento en los granos de malz de 
McÇllntock. Otra vez, aunque generalmeme estos câmbios 
pueden ser perjudídales, a lo largo dei tiempo algunos son bene- 
íi ciosos. 

Durante la transposición, mi elemento transponíble puede 
transportar um gen o un grupo de genes bacia una posieion 
nueva en el genoma. Este mecanismo quizás explica la localiza- 
ción de las famílias de genes de la a-globina y la p-globina en 
diferentes cromosomas humanos, como también la dispersión 
de genes de otras famílias. Por medio de un proceso de etique- 
tado, un exón de un gen puede insertarse en otro gen con un 
mecanismo similar al de la combinación de exones durante la 
recombmación Por ejemplo, se puede insertar un exón en el 
íntrón de un gen codificador de proteínas por transposición. Si 
se retiene el exón insertado en el transcrito dei KNA durante el 
corte y empalme, la proteína sintetizada tendrá un domínio 
adicional, que le puede conferir una funciõn nueva. 

Una investigaciõn redente ha revelado otra maneia de que 
los elementos transponibles puedan dar origen a nuevas 
secuencias codificadoras. Este trabajo muestra que un elemen- 
to A/u puede saltar bacia ios intrones creando un sitio débil de 
corte y empalme alternativo en el transcrito dei RN A. Durante 
el procesamiemo dei transcrito, los sítios de corte y empalme 
normales se utilizan con mayor frecuenda, paia sintetizar la 
proteína original. En ocasiones, sín embargo, se produce el 
corte y empalme en el sitio débil nuevo, con ei resultado de que 
algunos de los elementos A/u termínen en el mRNA y codtfi- 
quen un nu evo fragmento proteico. En este sentido se pueden 


“probar” las combinactones genéticas alternativas miemras se 
retiene la función dei producto genético original. 

Es evidente que, en la mayoría de los casos, estos procesos 
producen efectos nocivos o ninguxio. Sin embargo, después 
de largos períodos, la generaciõn de diversidad genética pro- 
porciona más matéria prima para que la setección natural actúe 
durante la evoluciôn. Avances recientes en la tecnologia dei 
DNA han permitido a los investigadores secuenciar y comparar 
los gen ornas de muchas especies diferentes, aumentando nues- 
tra comprensión acerca de la manera en que evolucionaron los 
gen ornas. En el próximo capítulo aprenderá más sobre estos 
temas, 


Evahtaciõn de conceptos 


L Descnba tres ejemplos de los errores en los procesos 
celulares que conducen a las duplicadones dei DNA, 

2. ^Qué procesos se considera que condujeron a Ia evolu- 
don de las famílias de genes de la globina? 

3. Vea los sectores de los genes de la íibronectma y dei EGF 
que se muestran en la figura 19-20 (ízquierda), ^Cómo 
podrian haberse originado? 

4. ^Cuáles son las ires maneras por medio de las cuales se 
cree que los elementos transponibles contnbuyeron a la 
evoluciôn dei genoma? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Revisión dei c 



La estmictiira dc la croma tina se basa en niveles 
sucesivos de enipaquetamiento dei DNA 

Niicleosomas o “cuentas de un collar' (p, 360). la cro matina 
eucarionte esta compuesta, prindpa lmente. por DNA y proteínas 
historias que se unen entre sí y con el DNA para formar los nucleo- 
somas T las unidades más básicas de empaquetamienio dei DNA. Las 
colas de las histonas se extienden hacia lucra desde cada centro de 
nucleosoma que es semejanie a un nudo. 

Niveles superiores de empaqneiamiento dei DNA (p. 360). 

Los p lega miemos adicionales que final mente producen heterocro- 
matina muy compactada, la forma de cro matina en un cromosoma 
de la meta fase. En las células en interfase. la mayor parle de la cro- 
matina se encuentra en la forma más extendída. que se denomina 
eucromatioa. 


Conceplo 


La expresión genica puede regularse en ciialquicr 
etapa, pero la etapa clave.es la transcrípción 

Expresión genica diferencial (pp. 362-363). Cada célula de un 
eucarionte multicelular expresa solo una parte de sus genes. En 
cada tipo de célula diferenciada se expresa un único subconjunto 


de genes. Las etapas clave en las que se puede regular la expresión 
genica son los câmbios en la estmetura de la cromatina, Ia inicia- 
do n de la transcrípción, el procesamiemo dei RN A, !a degradadón 
dei mRNA, la traducción, y el procesamiemo y la degradadón pro- 
teica. 

Regntación de la estruetura de la cromatina (pp. 363-364), 

Los genes que se encuentran en la croma ti na muy compactada, por 
lo general no se transcriben. La modificación química de las colas 
de hisiona puede afectar a la configuraciôn de la croma tina y por 
tanto, ta expresión genica, La acetilàciún de la histona aflojaría la 
estima ura de la cromatina y aumentaria la transcrípción, La me til a- 
ción dei DNA se asocia con redueción de la transcrípción. 

Regulaciòn de la micíación dc la transcrípción (pp. 364-367). 

Mui ti pies elementos de control dei DNA alejados dei promotor (en 
uno o más amplificadores) se unen a fac teres de transcrípción espe- 
cíficos (acLivadores o represores) que regulan la inicíación de la 
transcrípción para genes específicos dentro dei genoma. La ílexión 
dei DNA permite a los activadores unirse a los amplificadores para 
contactar con las proteínas dei promotor. A diferencia de los genes 
de un operou p roca rio n te, cada uno de los genes eucariontes con- 
trolados en forma coordinada tiene un promotor y elementos de 
control. Las mis mas secuencias reguladoras son com unes a todos 
tos genes de un grupo, Io que permite el reconocimiento de los 
mismos factores de transcripción específicos. 

Mecanismos dc regula ción p ostra nscríprional (pp. 367-37Ü). 

El corte y empalme alternativo ejemplííica la reguladón a nivel dei 
procesamiemo dei RN A. También, cada mRNA tiene un tiempo de 
vida característico, determinado, en parte, por las secuencias en las 
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region.es inicial y final. La ínierferenda dei RN A por los micro-RNA 
de cadena única pueden indudr la degradación dc un mRNA. o 
bloquear su traducdóm Se puede controlar la iniciadón de la tra- 
ducción por medio de la reguladón de los facto res de iniciadón. 
Después de ia traducción, diversos tipos de procesamientos de las 
proteínas (como la escición y la adicción de grupos químicos) están 
suje los a control, como lo está 3a degradación de las proteínas por 
los proteosomas. 


Concepto 


El câncer es consecuencía de câmbios genéticos qite 
afectan al control dei ciclo celular 


en tá ndem míles de veces (DNA de secuenda simpk) se encuen- 
tran especialmente en los centró meros y los telómeros, donde 
desempeftarían papeies estructurales en ei cromosoma. 

Genes y famílias tmiUigénicas (pp. 377-378), La mayoria de los 
genes eucariontes están presentes en una copia por juego hapioide 
de cronapsomas. Sin embargo, la unidad de transcripción que codi- 
fica los tres rRNA más grandes se repite ciemos a míles de veces 
una tras otra en uno o vários sítios dei cromosoma, lo que permite 
que la célula elabore con rapidez e! rRNA para mil fones de riboso- 
mas Los genes múltiples y con leves diferencias de las dos famílias 
de globinas codifican polipép tidos que se uiiltzan en etapas diferen- 
tes dei desaire 11o de un animal. 



Tipos de genes asociados con ei câncer (pp. 370-371), Los 

pro duetos de los protooncogenes y los genes supre sores de tumores 
controlan la división celular. Una modifieación áe\ DNA que vuelve 
muy activo a un protooncogén ío convierte en un oncogÊn, que 
puede promover una división celular excesiva y câncer. Un gen 
supresor de tumores codifica una proteína que inhibe la división 
celular anormal. Una mutación en un gen de este tipo que reduce 
la actividad de su produeto proteico puede conducir también a una 
división celular excesiva y posiblememe al câncer 

Jnterferencia con las vias dc senalización celular normal 
(pp. 371-373), Muchos protooncogenes y genes supresores de 
tumores codifican componentes de vias de senalización estimulan- 
tes o inhibidpras dei crecimiento, respectivamente. La versiõn hipe- 
ractiva de una proteína de una vfa estimuladora, como la Ras (una 
proteína G), actúa como la proteína de un oncogén. La versión 
defectuosa de una proteína de una vía inhibidora, como la p53 (un 
actívaáor de la trarÉcripeión), no logra actuar como un supresor de 
tumores. 


Modelo muhifásico dei desarrollo dei câncer (pp. 373-374), Las 

células normales se convienen en células cancerosas por la acumula- 
ción de múltiples mutaciones que afectan a los protooncogenes y a los 
genes supresores de tumores. Ciertos vírus promuevep el câncer 
mediante la integradón dei DNA virai en e! genoma de una célula, 

Predisposidón hereditária al câncer (p, 374). Los indivíduos 
que heredan el ale lo mutante de un oncogén o un gen supresor de 
tumores tienen rnayor riesgo de desarrollar ciertos tipos de câncer. 


Concepto 


Las genomas eucariontes pueden tener muchas 
secuencias de DNA no codifican te 
ademãs de los genes 


Relaciõn entre la composiciôn genòmica y la compkjidad dcl 
organismo (pp, 374-375). En comparadón con los genomas de 
los procariontes, los genomas de los eucariontes, generalmente, son 
más grandes, tienen genes más largos y con tienen una cantidad 
mucho rnayor de DNA no codifican te asociado con los genes 
íímrones, secuencias reguladoras) y entre ellos (gran pane de las 
secuencias repetitivas). 


Elementos íransponihles y secuencias relacionadas (pp, 375- 
376). El tipo más abundante de DNA repetitivo en los eucariontes 
superiores se comporte de elementos uansponibles y secuencias 
relacionadas, F.xisten dos tipos de elementos transponibles en los 
eucariontes: los transposones, que se mueven con ayuda de un 
DNA intermediário, y los retrotransposones, que son más pre va len- 
tes y se mueven a través de un RNA intermediário. Cada elemento 
puede tener de cientos a míles de pares de bases de largo y liay 
copias similares pero habitual mên te no idênticas dispersas a lo 
largo de todo d genoma. 

Oiros DNA repetitivos, incluído el DNA de secuencia simpk 
(pp, 376-377). Las secuencias cortas no codificamos que se repiten 


Concepto 


Las tluplicacioncs. los reordenaniientos y las 
mutaciones dei DNA contribuyen a la 
evoíución dei genoma 

► Duplicaciôn de los juegos de cromosoma* (p. 378). Los acci- 
dent.es en la división celular pueden originar copias adicionaks de 
todo el genoma o parte de él, que emonces divergen si un conjunto 
acumula câmbios en las secuencias. 

I Duplicaciôn y diverge ncia de los segmentos de DNA 

(PP* 378-380), Los genes que codifican ias diversas globinas evo- 
ludonaron a partir de un gen de globina ancestral común T que se 
duplico y derivó en los genes ancestrales de Ia «-globina y la 
P -globina, Las duplicaciones subsiguientes de estos genes y las 
mutaciones a 1 azar dieron origen a los genes ac t uai es de la glo bi- 
na, que codifican proteínas de unión al oxigeno. Las copias de 
algunos genes duplicados se diversificaron tanto durante la evolu- 
dón que ias funciones de las proteínas codificadas son a hora 
notabl emente diferentes. 

Reordenaniientos de partes de genes: duplicaciôn y combina- 
dón de exones (p, 380), LI reordenamiento de los exones dentro 
y entre los genes que se produjo durante la evoíución, dio origen a 
genes que contenían múltiples copias de exones similares o diferen- 
tes derivados de oiros genes. 

Corno contribuyen los elementos transponibles a la evoíución 
dei genoma (pp, 380-381). El movimiento de los elementos trans- 
ponibles o la recombinación entre las copias dei mismo elemento 
en ocasiones genera combinaciones nuevas de secuencias que son 
beneficiosas para el organismo. Estos mecanismos pueden alterar 
las funciones de los genes o sus patrones de expresión y regulaciòn. 


EVALUAÇIÓN DE CONOCIMIENTOS 


Autoevaluación 

L En un nudeosoma, el DNA está enrollaclo alrededor de: 

a. Moléculas de polimerasa. d. El nucléolo, 

b. Ribosomas. e. DNA satélite. 

c. Hi st onas. 

2. Las células musculares difieren de las neuronas principalmente 
debido a que: 

a. Expresan genes diferentes, 
b Con tienen genes diferentes, 
c . L i i 1 i zan d i fere nies có d igos ge néticos . 
d Tienen ribosomas únicos, 
e. Tienen crornosomas diferentes. 
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3. Una de las características de los retro t rans poso nes es que: 

a. Codifican una enzima que sintetiza DNA utilizando un molde de 
RN A. 

b. Se encuemran solo en células àniniales. 

c. Por lo general se mueven por un mecanismo de cortar y pegar. 

d. Comribuyen con una pane significativa de la variabilidad 
genética observada dentro de poblaciones de gametos 

e. Su amplificación depende de un retrovirus. 

4. El funciona mie mo de los potência d ores es un ejemplo de: 

a. Contrai Lransci tpcional de la expresión gênica. 

b. Un mecanismo postranscrípcional para editar ei mRNA. 

c. La estímukctõn de la traducción por los faciores de inídación. 

d. Control postraduccional que activa a dertas proteínas, 

e. Un equivalente eucarionte dei funcionamiemo dei promotor 
procariome. 

5. Las famílias multigénicas: 

a. Son grupos de poteneiadores que controlan la transcripción. 

b. Por lo general, se agrupan en los telómeros. 

c. Son equivalentes a los o pero nes de los pro ca ri entes. 

d. Son conjuntos de genes que se controlan de forma coordinada, 

e. Son genes idênticos o similares que evolucionaron por duplica- 
ción genica, 

6. -Cuál de las aíirmadones siguientes acerca dei DNA de una de las 
células cereb rales es ve rd adera? 

a. Algunas secuencias dd DNA estãn presentes en copias múkípies. 

b. La mayoría dd DNA codifica una proteína, 

c. Es probable que se transcriba la mayoría de los genes, 

d. Cada gen se ubica inmediatamente adyacente a un amplificador. 

e. Muchos genes se agrupan de forma similar a tos operones. 

* 

7. Dos proteínas eucariontes lienen un domínio en común pero por lo 
demãs son diferentes. ^Cuãl de los procesos siguientes es más 
probable que haya contribuído a este fenómeno? 

a. La duplicación génica. 

b. El corte y empalme dd RN A. 

c. La combínación de exones. 

d. La modificación de histonas, 

c Las mutaciones puntuales aleatórias. 

B. (-Cuál de los siguientes es un ejemplo de un paso posible en el 
control postranscrípcional de la expresión genica? 

a. El agregado de grupos met i lo a las bases de citosina dei DNA, 

b. La unión de los faciores de transcripción a un promotor. 

c. La elíminacíón de los intrones y d empalme de los exones. 

d. La amplificación genica durante una etapa det desarrollo. 

e. El plegamiemo dei DNA para formar heterocrom atina. 

9, Dentro de una célula la cantidad de proteína sintetizada utilizando 
una molécula dada de mRNA depende en parte: 

a. dei grado de metílación dei DNA. 


b, de la ve lo c ida d a la cual se degrada el mRNA. 

c, de la presencia de ciertos faciores de transcripción. 

d, dd número de intrones presente en el mRNA 

e, de los tipos de ribosomas presentes en el citoplasma, 

10, Los protooncogenes pueden transformarse en oncogenes que causa n 
câncer. ^Cuál de las siguientes afirmaciones explica mejor la presencia 
de estas bombas de tiempo potendales en bs células eucariontes? 

a. Los protooncogenes apareci cron p ri mero a partir de las infec- 
dones vi rales, 

b. Los protooncogenes ayudan normal mente a regular la division 
celular. 

c. Los protooncogenes son “chatarra" genética. 

d. Los protooncogenes son versiones mut antes de genes normales. 

e. Las células producen protooncogenes a medida que envejccen. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A . 

Interrclación evolutiva 

Lí na de las revelaciones de la secuenciación dei genoma humano fue la 
presencia de secuencias procariontes residuales: genes de procariontes 
incorporados en nuestro genoma pero ah ora convertidos en fósiles 
moleculares, ^Qué pudo haber ocurrido con los genes procariontes 
salvajes en nuestro genoma? 


Problemas científicos 

Las células pros táticas, por lo general requieren testosterona y otros 
andrógenos para sobre vivi r. Pero algunas células cancerosas prostáticas 
prosperan pese a los tratamientos que eliminan los andrõgenos. Una 
bipòtesis es que los es t roge nos, considerados a me nu d o como hormo- 
nas fe meninas, pueden activar genes de estas células cancerosas que 
normal mente son controlados por un andrógeno. Descri ba uno o más 
experimentos para prabar esta hipótesis (en la figura 1 1 -6 se puede ver 
la acción de estas hormonas es te ro ides). 


Ciência, tecnologia y socicdad 

Camidades vestigial.es de dioxina estaban presentes en et agente anaran- 
jado, un dei o liame rociado sobre la vegetadõn durante la guerra de 
Viemam, Las pruebas en animales sugieren que la dioxina puede causar 
defectos congénitos, câncer, lesiones dei hígado y dd timo y supres ión 
dei sistema inraunitario, que, a veces, conducen a la muerte. Pero las 
pruebas en animales son equivocas; un hámster no se ve afectado por 
una dosis que puede matar a una cobaya. La dioxina actua de atgún 
modo como una hormona esteroide, entrando en la célula y uniéndose 
a una proteína receptora que luego se adhlere al DNA de la célula. 
^Cõmo podría ayudar a explicar este mecanismo ia variedad de efecLos 
de la dioxina sobre los diferentes sistemas dei cuerpo y en diferentes 
animales? $Cómo podria usted determinar si un tipo de enfennedad se 
relaciona con la exposición a la dioxina? ^Cómo podria determinar si 
un indivíduo en particular se enfermo como consecuencia de la exposi- 
ción a este tóxico? iQúé seria más difícil de demostrar? ^Por quê? 


CAPÍTULO 19 


Gcnomas eucariontes: Organización, regulación y evolución 
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Conceptos clave 


20-1 La clonacion dei DNA permite la producción de 
múltiples copias de un gen específico o de 
un fragmento de DNA 

70-2 El anãlisis de los fragmentos de restricciôn 
detecta diferencias en e! DNA que afectan 
a los sitios de restricciôn 

20-3 Se pueden mapear genomas completos a nivel 
dei DNA 

2Ch4 Las secuencias genómicas proporcionan claves 

para responder a preguntas biológicas importantes 

20-5 Las aplicacionef prãcticas de la tecnologia dei 

DNA afectan a nuestras vidas de muchas maneras 


Panorama general 


Conocimiento y manipula ción 
de los genomas 

U no de los grandes logros de la ciência moderna fue la 
secuenciaciõn dei genoma humano, que termino en 
2003, La secuenciaciõn dei prímer genoma completo, 
el de una bactéria, se había llevado a cabo solo ocho anos antes. 
Durante los anos que transcurrieron entre ambos avances, los 
investigadores acelera ron la velocidad de la secuenciaciõn dei 
DNA, mientras trabajaban con otros genomas, mediante el desa- 
rrollo de máquinas de secuenciaciõn cada vez más rápidas. 
Estos êxitos en ta secuenciaciõn dependieron eti gran medida 
de los avances en la tecnologia dei DNA, que se originó con la 
creación de métodos que pennitieron desarrollar el DNA recom- 
binante. Éste es un tipo de DNA, en el que secuencias de 
nucleótidos provenientes de dos fuentes distintas -a menudo 
de especies diferentes- se combinan in vítro en la misma molé- 
cula de DNA, 

Los métodos que permiten crear DNA reco mbin ante son fun- 
damen tales para el desarrollo de la ingeniería genética, que es 
la manipulación directa de los genes con in tenciones práctícas. 
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A Fig, 20-1. Micromatriz de DNA que revela los niveles de expre- 
sión de 2 400 genes humanos (foto ampliada). 


Las aplicaciones de Ia ingeniería genética consisten en la fabrica- 
ción de ciemos de producios proteicos, por ejemplo, hormonas 
y factores de la coagulación de la sangre. El empleo de la tecno- 
logia dei DNA permite a tos científicos crear DNA recombinante 
y luego introducirlo en células en cultivo que replican el DNA y 
expresan sus genes para obtener, de esta manera, alguna proteí- 
na deseada, 

La tecnologia dei DNA ha iniciado una revolución en el área 
de ia biotecnologia, que es la manipulación de organismos o de 
sus componentes para obtener productos útiles, Algunas prãcti- 
cas que se realizan hace ya vários siglos representan formas de 
biotecnologia: por ejemplo, el uso de microbios para elaborar 
vino y queso y el desarrollo selecüvo de ganado, que explora las 
mu t aciones natural es y ta recombinación genética. La biotecno- 
logia moderna basada en la manipulación dei DNA in vitro difie- 
re de las prácticas más antiguas porque permite a los científicos 
modificar genes específicos y desplazarlos entre los distintos 
organismos, como, por ejemplo, bactérias, plantas y ani males, 

En Ia actualidad, la tecnologia dei DNA se aplica a áreas que 
se extienden desde la agricultura hasta la investigación criminal. 
Es importante senalar que su uso permite que los investigadores 
de casi todos los campos de Ia biologia traten de resolver pre- 
guntas antiguas de una forma más amplia. Por ejemplo, en este 
momento se puede determinar el nivel de expresión de miies de 
genes diferentes al mismo tiempo, como se ilustra en la micro- 
matriz de DNA de la figura 20-1. En ta fotografia, el color de 
cada punto representa la expresión relativa de uno de 2 400 genes 
humanos en un tejido específico. Con esta técnica, los investiga- 
dores pueden comparar la expresión de genes en determinados 
tejidos o en distintas condiciones, Los conocimientos obtenidos 
a través de estos estúdios globales eran bastante inaccesibles hace 
solo unas pacas décadas, 

En este capítulo, primero se describirán las principales técni- 
cas que permiten manipular el DNA y luego se comentará como 
se analizan los genomas y se comparan en relación con su conte- 
nido de DNA. En la última secciõn se definirán las aplicaciones 
prãcticas de la tecnologia dei DNA y el capítulo concluirá con 
una consideración de algunos de los aspectos sociales y éticos 
que surgen a medida que la tecnologia dei DNA comíenza a pene- 
trar mas en nuestras vidas. 

















Cromosoma 
bactéria no 


Concepto 


La clonación dei DNA permite la 
producción de múltiples copias 
de un gen específico o de un 
fragmento de DNA 

Cuando el biólogo molecular estudia un gen específico se 
enfrenta a un reto importante. Las moléculas de 
DNA namrales son muy largas y una sola 
molécula suele contener muchos genes. Bactéria 

Adetnás, los genes pueden ocupar solo 
una pequena proporción dei DNA ero- 
mosõmico y el resto corresponde a 
secuendas de nucleótidos no codificam 
Les. Por ejemplo, un solo gen humano 
puede representar V looooo de una molé- 
cula de DNA croniosómico, Como 
complicadón adicional, la distinción 
entre un gen y el DNA que lo rodea es 
sutil y solo está representada por dife- 
rencias en las secuencias de nucleóti- 
dos. Para trabajar dírectamente con 
genes específicos, los científicos desa- 
rrollaron métodos para preparar frag- 
mentos de DNA bien definidos dei 
tamafio de un gen en múltiples copias 
idênticas por medio de un p roces o 
denominado clonación genica. 


Clonación dei DNA y sus 
aplicaciones: 
presentación prelimfnar 

La mayoria de los métodos que per- 
miten clonar fragmentos de DNA en el 
laboratorio comparten algunas caracterís- 
ticas genemles, Un sistema común es uti- 
lizar bactérias (generalmente, Estheridiia 
:u/í) y sus plásmidos. Debemos recor- 
dar que en el capitulo 18 se comento 
que los plásmidos baciertanos eran 
moléculas de DNA circular relativa- 
mente pequenas que se replicaban en 
forma independieme dei cromosoma 
bacteriano. Para clonar genes u otros 
fragmentos de DNA en el laboratorio, 
primero se aisla un plásmido de una 
célula bacteriana y luego se le introdu- 
ce el DNA extrario (fig. 20-2). El 
plásmido resultante se convierte en 
una molécula de DNA recombinante, 
que contiene DNA procedente de dos 

fuentes distintas. Se vuelve a introdu- 

* 

ctr el plásmido en la célula bacteriana 
para obtener una bactéria recombinante, 
que se reproduce formando un cion de 
células idênticas. Debido a que ias bac- 
térias en proceso de división replican 


el plásmido recombinante y lo transfieren a sus descendientes, el 
gen extrario es “clonado" al mismo tiempo; es decir, el clon de 
células contiene muchas copias dei gen, 

Los genes clonados se eraplean con dos propósitos principa- 
les: crear muchas copias de un gen específico y productr una pro- 
teína, Los investigadores pueden aislar copias de un gen clonado 
creadas por bactérias para usarias en investi gación básica o para 
propoíciotiarle a un organismo una nueva capacidad metabólica, 
como, por ejemplo, la resistência contra una enfermedad. À 
modo de ejemplo, se puede clonar un gen de resistência presen- 
te en una especie de cultivo para transferido a las plantas de otra 


Gen insert 
en el plásmido 


Célula que contiene el gen 
de interés 


Plásmido 


DNA recombinante 
(plásmido) 


© 


Gen de 
interés 


Plásmido introduddo 
en la célula bacteriana 


DNA 

dei cromosoma 


Bactéria 

recombinante 


Gen de 
interés 


Copias dei gen 


Investigación 
básica 
el gen 
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■ Célula huésped cultivada 
para formar un clon de 
células con eí gen 
"clonado" de interés 


Proteína expresada 
por el gen de interés 


Proteína recuperada 


Investigación básica 
y diversas apíicaciones 


Investigación 
básica sobre 
la proteína 


Gen para la 
resistência contra las 
plagas introduddo 
en las plantas 


Gen empleado para alterar 
las bactérias con el fin de 
que eliminen los desechos 
tóxicos 


Proteína que disuelve 
los coágulos de sangre 
como tratam ien to dei 
infarto de miocardio 


Hormona de credmiento 
humana para el tratam iento 
dei retraso de credmiento 


A Fig. 20-2. Panorama general de la donadõn de genes con un plásmido bacteriano que 
muestra los diversos usos de los genes clonados. En este diagrama simplificado de la clonación 
de genes en el laboratorio, se eomenzú con un plásmido aislado de una célula bacteriana y un gen de 
otro organismo. Solo se muestran una copia dei plásmido y una copia dei gen en la parte superior de 
la figura, pero los materiales originales contiene n muchas copias de cada elemento. 
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genera atros productos.. como 5 por ejemplo, un plásmido que 
còntiene vários fragmentos de DNA humano, una combina- 
ción de dos plásmidos a una versión no recombmante dei 
plásmido original que se volvió a unir. 

El DNA preparado en el paso 3 se mezcla con bactérias por- 
tadoras de una mutadón en su propio gen lacZ , que Ias 
incapacita para hidrolizar la lactosa. Bajo condiciones expe- 
rimenta les adecuadas, las células adquieren el DNA extrano 
por transformadón (véase p. 34B). Algunas células obtienen 
un plásmido recombmante portador dei gen en cuestión. 
Si ti embargo, muchas otras células ineorporan un plásmido 
recombiname portador de un gen distinto, un plásmido no 
recomhiname o un fragmento de DNA humano. Estas dis- 
tintas posibil idades se comentarán más adelante, 

En este paso de la donación, las bactérias se siembran en un 
medio sólido de nutrientes (agar) que còntiene am piei li na y 
X-gal 3 que es una molécula similar a la lactosa, El uso de este 
medio permite identificar los clones de células transformadas 
con un plásmido recombmante. 

^Cómo podemos reconocer los clones de células portadores 
de plásmidos recombinantes? En primer lugar, solo las células 
con plásmidos se reproducen porque solo estas células tienen el 
gen amp R , que les confiere resistência contra la ampidlina dei 
medio. Cada bactéria que se reproduce forma un clon después de 
varias dtvisiones celulares, lo que produce un gran grupo de célu- 
las que descienden de la célula original. Una vez que el clon 
alcanza alrededor de 1CP células se forma una masa o coloniã visi- 
ble en la placa de agar. A medida que las células se reproducen 
también se copian, o cio na n, todos los genes extraiios transpor- 
tados por los plásmidos reco mb mames. 

En segundo lugar, el color de las colonias permite distinguir 
las colonias de bactérias con plásmidos recombinantes de las que 
tienen plásmidos no recombinantes. Las colonias con plásmidos 
no recombinantes y ‘el gen lacZ intacto sen de color azul porque 
producen p-galactosidasa funcionai, que hidroliza el X-gal en el 
medio y forma un produeto azul. En cambio, en las colonias con 
plásmidos recombinantes que tienen DNA extrano in se nado en 
el gen lacZ no se produce p-galactosidasa funcional: por tanto, 
estas colonias son de color blanco. 

Hasta este momento, el procedimiento permite clonar muchos 
fragmentos diferentes de DNA humano, no solo el que interesa 
en el experimento. La parte final más difícil de la donación de un 
gen especifico es identificar la colonia que còntiene el gen entre 
vários mi les de colonias portadoras de oiros fragmentos de DNA 
humano. 

ldentificación de clones portadores de hm gen de interés 

Para rastrear todas las colonias con plásmidos recombinantes 
(las colonias blancas dei método explicado antes) en busca de un 
clon de células que contenga un gen de interés, se puede buscar 
el gen propiamente dicho o su produeto proteico. En el primer 
sistema, que descnbtmos aqui, se detecta el DNA dei gen a tra- 
vés de su capacidad de formar pares de bases con una secuenda 
complementaria en otra molécula de ácido nudeico, proceso 
denominado hibridación de ácido nucleico. La molécula com- 
plementaria, un ácido nucleico corto de cadena sencilla que 
puede ser tanto DNA como RN A, se denomina sonda de ácido 
nudeico Si se conoce por lo menos una parle de la secuenda 
nudeõtídica dei gen en cuestión (a partir de la proteína que codi- 
fica o de su secuenda en el genoma de una especie relacionada) 
se puede sintetizar una sonda complementaria con esta molécu- 


la. Por ejemplo, si parte de la secuenda en una cadena dei gen 
estudiado es 


5' -GGCTAACTTAGC- 3' 

se debería sintetizar la siguiente sonda; 

3 # ICCGATTGAATCCl 5 f 

Cada molécula de la sonda, que forma uniones de hidrógetio 
específicas con una cadena complementaria en el gen estudiado, 
se marca con un isótopo radioactivo o con una marca fluores- 
cente para poder rastrearla. 

Por ejemplo, se pueden trasladar unas pocas células de cada 
colonia blanca ilustrada en la figura 20-4 (paso 5) a un punto en 
una nueva placa de agar y permitir que se formen nuevas colô- 
nias. En la figura 20-5 se muestra la forma en que estos clones 
bacterianos pueden evaluarse de forma simultânea para determi- 
nar la presencia de DNA complementado a una sonda de DNA. 
Un paso esencial de este método es la desnaturalizacióii dei 
DNA celular; esto es, ia se para ei cm de sus dos c ade nas. Al igual 
que la desnatura! ización de las proteínas, este proceso se lie va a 
cabo con productos químicos o calor. 

Una vez identificada la ubicaciõn de una colonia portadora 
dei gen deseado se pueden hacer proliferar algunas células 
procedentes de esa colonia en un medio de cultivo líquido en 
un tanque grande para íuego aislar con faciíidad grandes can- 
t idades dei gen. Además, se puede usar el mismo gen clonado 
como sonda para identificar genes similares o idênticos de 
DNA de oiros origenes, como, por ejemplo, DNA de otras 
es peei es. 

Almacenainiento de genes danados 
en genotecas de DNA 

EI procedimiento de donación descrito en la figura 20-4 
comienza con una mezcla de fragmentos procedentes de todo el 
genoma de un organismo (shotgun); no se marca ningún gen 
para la donación, En el paso 3 se producen mil es de plásmidos 
recómbinames diferentes y en el paso 5 se obtiene un clon de 
cada uno en forma de colonia (de color blanco). El conjunto 
completo de clones de plásmidos, cada uno portador de un seg- 
mento especifico dei genoma inicial, se denomina genoteca genó- 
mica (fig. 2G-6a) A menudo los científicos adquieren estas 
genotecas (o incluso genes cl o nados específicos) de otro investi- 
gador o de forma comercial (;a veces denominada "donación 
telefónica"!). 

Algunos bacteríófagos también constituyen vedores de do- 
nación comunes para la creaeiõn de genotecas genómicas. Los 
fragmentos de DNA extrano pueden empalmarse con el geno- 
ma de un fago de la misma manera que con el de un plásmido 
por medio dei ernpieo de una enzima de restriceión y una DNA 
lígasa, Una ventaja de utilizar fagos como vectores es que un 
fago puede transportar un segmento de DNA más grande que 
un plásmido bacteriano, El DNA dei fago recombmante se empa- 
queta in vitro dentro de cápsides y se introduce en una célula 
bacteriana mediante el proceso de infección normal. Dentro de 
k célula, el DNA dei fago se replica y produce nuevas partícu- 
las fãgicas, cada una de las cuales es portadora dei DNA extra- 
no. Una genoteca genómica de fagos es una coíección de clones 
de fagos (fig. 20- 6b). Como las enzimas de restriceión no 
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Fígyra 20-5 


APLICACIÓN 


Hibridación con una sonda de ácido nudeico 


La hibridación con una sonda de áddo nudeico complementaria detecta irn frag- 
mento de DNA específico en una mezcla de moléculas de DNA. En este ejemplo se investiga una 
coiección de clones bacterianos (colonias) para identificar un plásmido con un gen en particular 


TÉCNICA 


Las células de cada coíonia con plásmidos recombinantes (colonias de color blan 
co en la figura 20-4) se transfieren a otros sitios en una nueva placa de agar y se les permite proliferar 
hasta formar colonias visíbles. Esta coiección de colonias bacteríanas representa la placa original. 
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Se utiliza un filtro de 
papel especial que se 
presiona contra la placa 
original para transferir las 
células a la parte inferior 
dei filtro, Se colocan 
marcas (X) en el papel 
de filtro y en el agar para 
e5tablecer la posicíón de 
cada colonia individual en 
reladón con las marcas. 


Hibridación 
en el filtro 

Se trata el filtro para abrir las células y 
desnaturalizar su DNA; las moléculas de DNA 
de cadena simple resultantes también se tratan 
para que se adhieran ai filtro. Las moléculas de fa 
sonda radioactiva que son complementarias con 
parte dei gen de ínterés se incuba n con el filtro. 
Se fornnan pares de bases entre la sonda 
mon oca te na ria y el DNA complementado 
presente en el filtro; el exceso de DNA. se elimina 
por lavado (las colonias con híbridos de sonda 
radioactiva y DNA se muestran en color na ranja 
en la figura, pero todavia no serían visibles en el 
experimento). 



Se coloca el filtro 
debajo de una película 
fotográfica para permitir 
el revelado de las áreas 
radioactivas 
(autorradiografía). 

Los puntos negros de la 
película corresponden a 
las ubicaciones dei DNA 
que se hibridó con la sonda 
en ei filtro. 


Después de dar vuelta k 
película revelada se 
alinean las marcas de 
referencia en la película 
con las de la placa 
original para poder 
localizar las colonias 
portadoras dei gen 
buscado. 


RESULTADOS 


Las colonias de células que contienen el gen de interés se identifícan mediante 
hibridación de ácidos nucleicos Las células de las colonias marcadas con la sonda pueden proliferar 
en grandes tanques con un medio de cultivo líquido. En estos cultivos es posibíe aislar grandes canti- 
dades de DNA con el gen de interés. Empleando sondas con distintas secuencias de nucleótidos se 
puede evaluar la coiección de clones bacterianos en busca de diversos genes. 


► FÊg. 20-6. Genotecas genómicas. 

Una genoteca genómica es una coiección 
de muchos clones bacterianos o fagos, 
cada uno con copias de un segmento de 
DNA específico proveniente de un geno- 
ma extrano. En una genoteca genómica 
completa los segmentos de DNA extrano 
abarcan todo el genoma de un indivíduo, 
(a) Muestran tres de los miles de li bros" 
que forman una genoteca de plásmidos. 
Cada "libro" es un clon de células bacte- 
nanas con copias de un fragmento de 
genoma extrano específico (segmentos de 
color rosa, amarillo y negro) en su piás- 
mido recombinante. (b) Los mismos 
tres segmentos de genoma extrano en tres 
' libras " de una genoteca de fagos. 


Clones ^ 
bacterianos 




Genoma extrano 
cortado con una 
enzima de 
restríccion 


Plásmidos 

recombinantes 


DNA de fagos 
recombinantes 



^Clones 
de fagos 




(a) Genoteca de plásmidos 


(b) Genoteca de fagos 
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reconocen los limites de los genes, algunos genes de ambos 
tipos de genotecas genómieas se corian y se dividen en dos o 
más clones. 

Los investigadores pueden crear otra clase de genoteca de 
DNA a partir dei mRNA extraído de las células. 5e emplea la 
enzima transcripiasa inversa (obtenida de retrovirus) ín vitro 
para sintetizar transcritos de DNA de cadena sencilla a partir de 
las moléculas de mRNA, Después de la degradàción enzímãtica 
dei mRNA, una DNA polimerasa sintetiza una segunda cadena 
de DNA complementaria de la prímera, Luego, este DNA de 
doble cadena, denominado DNA complementado (cDNA), 
suíte modificaciones por medio dei agregado de secuencias de 
reconocimieTito de la enzima de restricciõn en cada extremo. 
Por ultimo, e! cDNA se inserta en un DNA vector de fortna 
similar a la inserción de los fragmentos de DNA genõmieos. El 
mRNA aislado consiste en una mezcia de todas las moléculas 
de mRNA provenientes de las células utilizadas, que se trans- 
cribieron a partir de muchos genes diferentes. Por tanto, los 
cDNA danados constítuyen una genoteca que contiene una 
coiección de genes, Sin embargo, una genoteca de cDNA solo 
representa parte dei genoma: el subgrupo de genes que se 
transcribíeron a rnRNA en las células originales. 

Las genotecas genómieas y de cDNA tienen ventajas que 
dependen dei material que va a ser estudtado. Si se desea cio- 
nar un gen pero no se tiene seguridad con respecto al tipo de 
célula en el que se expresa o no se puede obtener ese tipo de célu- 
la, una genoteca genõmíca casi con seguridad contendrã el gen. 
Adernas, si usted está interesado en secuencias reguladoras o 
mirones asociados con un gen, se requiere una genoteca genó- 
mica porque estas secuencias están ausentes en el mRNA pro- 
cesado en forma completa que se em plea para crear la genoteca 
de cDNA, Por este motivo, si solo se tiene ínterés en determi- 
nar la secuencia codifi cante de un gen, se puéde obtener una 
versión desnuda dei gen a partir de una genoteca de cDNA. 
Este tipo de genoteca tarnbién es útil para esmdíar a los genes 
responsables de las funciones especiales de un tipo específico 
de célula, como, por ejempío, células dei cerebro o dei hígado. 
Por ultimo, se pueden buscar câmbios en los patrones de 
expresión de los genes durante el desatroílo por medio de la 
síntesis de cDNA a partir de células dei mlsmo tipo en diferen- 
tes períodos de la vida de un organismo. 

Clonación y expresión de los genes eucariontes 

Como alternativa a ta búsqueda de una secuencia de míde- 
ótidos específica en una genoteca de DNA, a menudo se pue- 
den rastrear clones de un gen determinado por medio de la 
detecciõn de la proteína codificada por él. Por ejempío, si la 
proteína es una enzima, se puede medir su actividad; de mane- 
ra alternativa, se puede detectar la proteína con anticuerpos 
que se unen a ella en forma específica. Una vez donado un gen 
específico en las células dei huésped, es posible obtener canti- 
dades más abundantes de su producto proteico con fines expe- 
rimentales o para uulizarlo en aplicaciones prãcticas valiosas. 

Sistemas de expresión bactetiana 

Puede ser difícil lograr que un gen eucaríome donado cum- 
pla su funciõn en las células bacterianas dei huésped porque 
algunos aspectos de la expresión de los genes son diferentes en 
los eucariontes y los procarionies. Para resolver las diferencias 
en los promotores y otras secuencias de control dei DNA, los 
ctemílicos suelen emplear un vector de expresión, que es un 


vector de clonación que contiene un promotor procariome muv 
activo en drrecdón y de un sitio de restricciõn donde se puede 
insertar e! gen eucaríome en el marco de lectura correcto. La 
célula huésped bacteriana reconocerã ai promotor y procederá 
a expresar el gen extrano que ahora está conectado a ese pro- 
motor Este tipo de vectores de expresión permite la síntesis de 
muchas proteínas eucariontes en las células bacterianas. 

Otro problema con la expresión de genes eucariontes cio na- 
dos en bactérias es la presencia de regiones no codificames 
(intrones) en la mayoría de los genes eucariontes. En ocasiones, 
los imrones determinan que un gen eucarionte sea muy largo y 
difícil de manejar e imptden la expresión correcta det gen en las 
células bacterianas, que no tienen una maquinaria de procesa- 
niiento dei RNA. Este problema puede resol verse st se emplea 
una lorma cDNA dei gen, que solo está compuesta por los exo- 
nes. Las bactérias pueden expresar un gen de cDNA eucarionte 
si el vector contiene un promotor bacteriano y los demás ele- 
mentos de control necesarios para la transcripdón y la traduc- 
ción de los genes. 

Sistemas de clonación y expresión en los eucariontes 

Los biólogos moleculares pueden evitar la incompatibilidad 
entre los eucariontes y los procarionies si empiean levaduras 
(células eucariontes) en lugar de bactérias como hués pedes para 
la clonación y/o la expresión eucarionte de genes específicos. Las 
células de levadura, que son hongos unicelulares, ofrecen dos 
ventajas: son tan fãciles de cultivar como las bactérias y tienen 
plásmidos, lo que representa una rareza entre los eucariontes. 
Los científicos incluso crearon plásmidos recombinantes que 
combinan DNA bacteriano y de levadura, que pueden replicarse 
en eualquiera de los dos tipos de células. Otra berramienta útil 
para clonar genes eucariontes son los cromosomas artificiales 
de levaduras (YAC), que combinan los elementos esenciales dei 
eromosoma eucarionte -un origen de replicación dei DNA, un 
centrómero y dos Leiómeros- con el DNA extrano. Estos vectores 
similares a cromosomas se comportan de forma normal durante 
la mitosis y clonan el DNA extrano cuando la célula de levadura 
se divide. Como un YAC puede ser portador de un segmento de 
DNA muchü mãs largo que un vector plasmídico, es más proba- 
ble que un fragmento donado tenga un gen entero, en lugar de 
solo una porción dei gen. 

Otra razón para usar células eucariontes como huésped para 
expresar un gen eucarionte donado es que muchas proteínas 
eucariontes no cumplen su funciõn, salvo que sean modificadas 
después de la traducción, por ejempío, por medio dei agregado 
de hidratos de carbono o de grupos lipídicos. Las células bac- 
terianas no pueden llevar a cabo estas modificaciones y si el 
producto dei gen que requiere este procesamiento proviene de 
un mamífero, incluso las células de levadura no son capaces de 
modificar a la proteína de modo correcto. En consecuencia, a 
veces, se requieren células huésped de un cultivo de células 
animales. 

Los científicos han desarrollado diversos métodos para intro- 
ducir DNA recombinante en las células eucariontes. En la elec- 
troporación un breve pulso eléctrico aplicado a una solución 
con células crea orifícios temporales en sus membranas plas- 
mátícas a través de los cuales puede ingresar el DNA (en la 
acLualidad, esta técnica tarnbién se usa con frecuencia para las 
bactérias). De manera alternativa, los científicos pueden inyec- 
tar DNA directamente en células eucariontes aisladas con agu- 
jas microscópicas. Para introducir DNA en células vege tales, 
se puede emplear la bactéria dei suelo Agrobacterium, como se 
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comentará más adeiaitte. Si el DNÀ intro- 
diicido se incorpora en d gen orna de una 
célula por recombinaciôn genética, la célu- 
la puede expresarlo. 

Amplificación dei DNA in vitf o: 
xeacción en cadena de la 
polimerasa (PCR) 

La donación d d DNA en las células 
■ igue siendo el mejor método para pre- 
parar grandes cantidades de un gen 
específico o de oira secuencia de DNA. 
No obstante, cuando la fuente de DNA es 
fscasa o impura, la reacción en cadena 
de la polimerasa o PCR es más rápida y 
se lectiva, Esta técnica permite amplificar 
con rapidez cualquier segmento específico 
dentro de una o varias moléculas de DNÁ 
copiadas muchas veces) en un tubo de 
ensayo. Gractas a estas máquinas auto má- 
ucas, la PCR puede crear miles de miilo- 
nes de copias de un segmento específico 
de DNA en poças horas a una velocidad 
significativamente mayor que la requerida 
cara obiener la misma camidad de copias 
a través de la búsqueda sistemática de un 
don con el gen en cuesüón en una geno- 
:eca cie DNA y dejar que se replique den- 
tro de las células huésped. 

En el procedimiemo de PCR (lig. 20- 
7) un ciclo de tres fases desencadena una 
reacción en cadena que produce una pobla- 
. lón de moléculas de DNA idênticas que 
rrolifera en forma exponencial. Durante 
cada ciclo, la mezcla de reacción se 
calienta hasta desnaturalizar (separar) las 
, a de nas de DNA y íuego se enfría para 
permitir la hibridaciõn (enlaces de hidró- 
geno) de los cebadores cortos de DNA de 
cadena símple complementa rios a las 
secuencias en cada extremo de las cade- 
nas opu estas de la secuencia diana; por 
ultimo, una DNA polímerasa termoesta- 
ole extiende los cebadores en dírecciõn 
5 — > 3\ Si se empleara una DNÀ políme- 
rasa convencional, la proteína se desna- 
imlizaria junto con el DNA durante el 
primer paso de caiemamiento v deberia 
susütuirse después de cada ciclo. La 
clave que condujo a la automatizadón de 
la PCR fue el descubrimiento de una 
DNA polímerasa lermoestable poco 
-omún, que se aisló por primem vez de 
procariontes que viven en manantiales 
calientes y pueden so portar el calor que 
se produce al comíenzo de cada ciclo. 

La especificidad de la PCR es tan 
mpresionante como su velocidad Solo se 
requieren cantidades mínimas de DNA en 
el material inicial, y este DNA incluso 
puede presentar una degradaeicm parcial, 
El iunclamento de esta gran especificidad 


Figura 20-7 

Reacción en cadena de la polimerasa (PCR) 

APÜCACION 

Mediante PCR, cualquier segmento específico -la secuencia- dentro de 
NA, se puede copiar muchas veces (amplificar) completamente in vitro. 

una muestra de D 


TÉCNICA 


Los materiaies iniciales para la PCR son DNA de doble cadena con la secuen- 
cia diana de nudeótidos que se desea copiar, una DNA polimerasa resistente a I calor, los cu atro 
nudeótidos y dos moléculas cortas de DNA de cadena símple que sirven como cebadores, Un 
cebador es complementa rio de la cadena presente en un extremo de la secuencia diana; el 
segundo es complementado de la otra cadena en el otro extremo de la secuencia. 
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o Desnatura lización: 5" 

se calienta brevemente E 
para separar las 
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Hibridaciõn: se 
enfria para permitir 
que los cebadores 
formen enlaces 
de hidrógeno con 
los extremos de la 
secuencia diana 


Extensión: la DNA 
polimerasa agrega 
nudeótidos en el 
extremo 3' de cada 
cebador 


3'IE 

j 


Cebadores 




+ : 


Ciclo 2 

Se obtienen 
4 

moléculas 


Cicio 3 

Se obtienen 
8 moléculas; 
2 moléculas 
(en los recua- 
dros blancos) 
coindden con 
la secuencia 
diana 


RESULTADOS 



l 


Nudeò- 
tidos 
nu evos 



Durante cada ciclo de PCR, la secuencia de DNA diana se duplica. A! fina! 
dei tercer ciclo, una cuarta parte de las moléculas coincide de forma exacta con la secuencia 
diana y ambas cadenas tlenen la longitud correcta (véanse recuadros blancos), Después de 
alrededor de 20 ciclos, las moléculas de la secuencia diana son miles de millones de veces 
más abundantes que las demás. 
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son los cebadores, C[ue soío forman enlaces de hidrõgeno con 
secuendas en los extremos opuestos dei segmento diana. Al final 
dei tercer ciclo, una cuarta parte de las moléculas es idêntica aí 
segmento diana y ambas cadenas tienen el largo adecuado. Con 
cada ciclo sucesivo se duplica la canudad de moléculas dei seg- 
mento diana que tienen el largo adecuado y, en poco tiempo estas 
superan en caniidad al total de moléculas de DNA que partiripan 
en la reacción. 

Pese a su velocidad y su especiíicidad, la amplificaciõn con 
PCR no puede reemplazar la donación de genes en células cuan- 
do se desea obtener grandes cantidades de! gen . Hl desarrollo de 
errores ocasionales durante la replieación por PCR limita la can- 
Lidact de copias adecuadas que cabe obtener con este método. Sin 
embargo, ta PCR se usa cada vez con mayor frecueocia para crear 
cantidades suficientes de fragmentos de DNA que poste dormen- 
te se pueden elonar tras la simple inserción en un vector 

Inventada en 198b, la PCR ba lenido un impacto enorme en la 
investigadón biológica y la biotecnologia. Esta técnica se emplea 
para amplificar DNA a partir de una amplia variedad de fuemes: 
fragmentos de DNA amiguo proveniente de un marnut lanudo 
congelado que vivío hace 40000 anos, DNA de huellas digitales o 
de cantidades ínfimas de sangre, tejido o semen oblenido de una 
escena dei cri me n, DNA de células embrionárias para realizar un 
diagnóstico prenatal rápido de trasiomos genéticos y DNA de 
genes virales provenientes de células infectadas con vírus que son 
difíctles de detectar, como, por ejemplo, H1V Mas adelante se 
comenta rán las aplicaciones de la PCR con mayor detalle. 


Evahiación de conceptos 


1. Si el medio utilizado para sembrar células en d paso 5 
de la figura 20-4 no contiene ampidlma, las células que 
no poseen plásmidos serán eapaces de formar cplonxas. 
íQué color adquiri rán estas colonias y por qué? 

2, imagine que quiere esmdiar la [3-globina humana, una 
proteína presente en los glóbulos rojos. Para obtener una 
canudad suficiente de la proteína decide elonar el gen de 
la (3-globina, ^Construiría una genoteca genõmica o una 
gen o teca de cDNA? £Quê material usaria como fuente de 
DNA o RNÀ? 

3* ^Cuáles son las dos dificukades potenriales cuando se 
usan vectores plásmidos y células huésped bacterianas 
para producir grandes cantidades de proteínas humanas 
a partir de genes clonados? 

Vêansc tas rèspuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


El análisis de los fragmentos de 
restricción detecta diferencias en el 
DNA que afectan a los si tios 
de restricción 

Con las técnicas disponibles para crear preparados homogé- 
neos con grandes cantidades de segmentos de DNA idênticos, 


se puede comenzar a abordar cuestiones interesantes sobre 
algunos genes específicos y sus funciones. ^Hay genes especi Ti- 
cos diferentes en distintas personas y hay alelos específicos aso- 
ciados con trastornos hereditários? ;En qué parte dei cuerpo y 
cuándo se expresa el gen? i Donde se encuentra el gen dentro 
dei genoma? ^Se relaciona la expresión dei gen con la expresión 
de otros genes? También se puede tratar de averiguar como 
difiere el gen de especi e a especie y comenzar a aclarar su evo- 
Iución. 

Para responder a estas preguiuas se debe conocer la secuen- 
cia nucleotídica completa dei gen y de sus contrapartidas en 
diversos indivíduos y especies, así como también su patrón 
de expresión. En esta secciôn se explicará un procedi mie mo 
más directo denominado amdisA de fragmentos de restricción , 
que detecta diferencias específicas en las secuendas de nudeó- 
Lidos de las moléculas de DNA. Este ripo de análisis puede pro- 
porcionar información comparativa útil sobre las secuendas de 
DNA. 

Electroforesis en gel y Southern blot 

Muchüs p roce dimien tos que evalúan las moléculas de DNA 
utiíizan la electroforesis en geh Esta técnica usa un gel como 
tamiz molecular para separar los ácidos nucleicos o las proteí- 
nas en función de su tamano, su carga eléctrica y otras propie- 
dades físicas (figura 20-8). Como las moléculas de ácidos 
nucleicos poseen cargas negativas en sus grupos fosfato, en un 
campo eléctrico viajan bacia el electrodo positivo. A medida 
que se mueven, la mayor parte de las fibras poli mé ricas obs- 
truye el paso de las moléculas más largas en mayor medida que 
el de las moléculas más cortas y de esta inanera, las separa de 
acue rd o con su longuutL Por tanto, la electroforesis en gel 
separa una mezcla de moléculas de DNA lineal en bandas, cada 
una formada por moléculas de DNA de la mis ma longuud. 

En el análisis de fragmentos de restricción, los iragmentos 
de DNA obtenidos después de la digestión de una molécula de 
DNA con enzimas de restricción, se separan mediante electro- 
foresis en gel Cuando la mezcla de fragmentos de restricción 
que proviene de una molécula de DNA especifica se somete a 
electroforesis, se obtiene un patrón de bandas característico de 
3a molécula original y de la enzima de restricción utilizada. En 
realidad, las moléculas de DNA de vinis y plásmidos relativa- 
mente pequenos pueden identificarse simplemente de acuerdo 
con los patrón es de fragmentos de restricción (las moléculas de 
DNA más grandes, como, por ejemplo, los cromosomas euca- 
riontes, producen tantos fragmentos que apareceu como una 
mancha en lugar de formar bandas específicas). Como el DNA 
se puede extraer dei gel en forma íntegra, el procedimiento 
también proporciona una forma de preparar muestras puras de 
fragmentos individuales, 

El análisis de fragmentos de restricción también es útil para 
comparar dos moléculas de DNA diferentes; por ejemplo, dos 
alelos de un gen. Una enzima de restricción reconoce una 
secuencia específica de nucleótídos y un cambio en un solo 
par de bases mipide que se corte en un sitio específico. Por 
tanto, si se presenlan diferencias en los nudeôtidos entre los 
alelos dentro de una secuencia de reconocimiento de una enzi- 
ma de restricción, la digestión con esa enzima permite obtener 
una mezcla de fragmemos de cada alelo. De esta inanera, cada 
mezcla proporciona su propio patrón de bandas en la electro- 
foresis en gel. Por ejemplo, la anemia falcífonue se debe a una 
mutadõn en un solo nucleórido dentro de una secuencia de 
restricción en el gen de la |3-globina (véanse fig. 17-23 y p. 
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Figura 20-8 

Electroforesis en gel 

APUCACIÕN 

La electroforesis en qel se utiliza para separar ãri- 

—í ■ ■ 

dos nudeicos o proteínas de diferentes tamanos, cargas eléctricas u 
otras propíedades físicas. Las moléculas de DMA se separan mediante 
electroforesis en gel en ei anàlisis de ios fragmentos de restricción de 
ambos genes clonados (fig + 20-9) y deí DMA genómico (fig. 20-10). 

TI 

La electroforesis en gel separa las macromolé- 


cuías en función de su velocidad de movimiento a través de un gel 
en un campo eléctrico. La distancia que recorre una molécula de 
DMA mientras se aplica la corriente es inversamente proporcional a 
su longítud. La mezda de moléculas de DMA, que, por lo general, 
está compuesta por fragmentos producldos por digestion con enzi- 
mas de restricción, se separa en "bandas"; cada banda contiene 
miles de moléculas de la misma bngitud. 


Cada muestra, que 
está formada por una 
mezda de moléculas 
de DMA, se coloca en 
un carril separado 
cerca de un extremo 
de una lâmina 
delgada de gel. 

El gel se sostiene 
entre placas de 
vidrio sumergidos 
en una solución 
acuosa, y posee 
electrodos adheridos 
en cada extremo. 
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Cuando se activa la 
comente, las moléculas 
de DNA con carga negativa 
se mueven bacia el , 

ele a rodo positivo y las 
moléculas más cortas se 
mueven con mayor rapidez 
que las más largas, En la 
figura se muestra las 
bandas de color azul, pero . 
en eí gel verdadero las 
bandas de DNA no son 
visibles hasta que se agrega 
un colorante de unión 0 

al DMA. Las moléculas más 
cortas que se han movido 
con mayor rapidez se encuentran 
por las bandas en ta parte inferior dei gel, 



Moléculas 
más largas 


Moléculas 
más cortas 


RESULTADOS 


Después de desac- 
tivar la comente se agrega un colorante 


de unaón al DNA, Este colorante es de 
color rosa fluorescente bajo luz ultravio- 
leta y de esta rnanera revela las bandas 
a las que se unió. En este gel verdade- 
ro, las bandas de color rosa reflejan los 
fragmentos de DMA con diferentes lon- 
gitudes separados por electroforesis. Si 
iodas las muestras se cortaran en el 


nomento inicial con la misma enzima 


de restricción, los patrones de bandas 
diferentes indicar ían que provienen de 
fuentes distintas. 



267), Como se ilustra en ia figura 20-9, el anàlisis de frag- 
mentas de restricción por electroforesis puede distinguir los 
alelos normales de este gen de los alelos que producen células 
falciformes. 

Los materíales con los que se inicia el proceso (que se ilus- 
tran en la figura 20-9) son muestras de los alelos de (3-globi- 
na clonados y purificados. Sm embargo., sã suponemos que se 
desea comparar muestras de DNA genõmico de ires indivíduos: 
una persona homocigoia para el alelo cie p-globina normal, una 
persona con anemia falciforme o drepanocítica homocígota 
para el alelo mutante; y un portador heterocigoto, la electrofo- 
resis dei DNA genõmico digerido con una enzima cie restric- 
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de la a n em ia^ drepanocítica 
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(a) Sitios de restricción Ddel en los afeias dei gen de la 

(J-globrna normal y de la anemia drepanocítica. En esta figura se 
ilustran los alelos clonados separados dei vector de DNA, pero 
incfuyendo algunos fragmentos de DNA cerca de la secuenaa 
codificante. El alelo normal contiene dos sitíos dentro de la secuencia 
codificante que pueden ser reconocídos por la enzima de restricción 
Ddel. E! ateio de la anemia drepanocítica carece de uno de estos sítios. 
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(b) Electroforesis de los fragmentos de restricción de ios alelos 
normales y de la anemia drepanocítica. Las muestras de cada 
alelo purificado se cortaron con la enzima Ddel y luego se sometieron 
a electroforesis en gel, lo que determino la producción de tres bandas 
para el alelo normal y dos bandas para el alelo de la anemia 
drepanocítica. (los fragmentos pequenos en los extremos de ambas 
moléculas de DMA originales son idênticos 
y no se ilustran en esta figura). 

k Fig. 20-9, Uso dei anàlisis de fragmentos de restricción para 
distinguir los alelos normales de los alelos causantes de (a ane- 
mia drepanocítica en el gen de la (3-globÍna. (a) La mutacíón cau- 
sante de la anemia drepanocítica destruye uno de los sitios de 
restricción Ddel dentro de! gen de la fJ-glòbina. (b) Como consecuen- 
da f la digestión producida por la enzima Ddel crea diferentes fragmen- 
tos a partir de los alelos normales y de los causantes de anemia 
drepanocítica. 
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eión produce demasiadas bandas para poder distinguirias de 
lorma individual. Pero con un método denominado Southern 
blot ( que combina elecLroforesís en gel con hibridación de áci- 
dos nucíeicos, se pueden detectar solo las bandas que induyen 
partes dei gen de la P-globina. El principio es el mismo que el 
de la hibridación de ácidos nucíeicos para buscar clones bac- 
téria nos (fig. 20-5), En este caso, la sonda es una molécula de 
DMA de cadena simple radioactiva complementaria dei gen de 
la P-globina. En la figura 20-10 se describe todo el procedi- 
miemo y se muestra la forma en que se puede usar para com- 
parar las rnuestras de D NA de los tres indivíduos mencionados 
con anterioridad. EI Southern blot no solo revela ia presencia 
de una secuencia particular en una muestra de DNA, sino que 
además determina el tamano de los fragmentos de restricción 
que contienen Ia secuencia. Una de sus rnuchas aplícackmes, 
como en el ejemplo de ia p-globina, es identificar portadores 
heterocigotos de alelos mutames asociados con enfermedades 
genéticas. 

Diferencias en Ia longitud de los fragmentos 
de restricción como marcadores genéticos 

EI anãlisLS de fragmentos de restricción resulto muy útil 
cuando los biólogos comenzaron a evaluar el DNA no çodifican- 
le, que representa la mayor pane dei DNA dei gen oma de los 
animales y las plantas (fig. 19-14). Cuando ios investigadores 
someiieron segmentos clonados de DNA no codíficante proce- 
dentes de distintos indivíduos a procedimientos dei tipo ilus- 
trado en la figura 20-8, descubrieron rnuchas diferencias en sus 
patrones de bandas. Al igual que los diversos alelos de un gen, 
las secuencias dei DNA no codíficante en los cromos ornas 
homólogos pueden revelar pequenas diferencias entre los 
nucleótidos. 

Las dtíerencias en los sítios de restricción entre los cromo- 
somas homólogos que de termina n ia formacíon de patrones de 
fragmentos de restricción distintos se denominan polimorfis- 
mos de la longitud de los fragmentos de restricción (RFLP S 
dei inglês, “resiriction fragment length polymorphlsms")- Los 
RFLP están distribuídos ampliamente por todo el genoma., 
incluso en el genoma humano. Este tipo de diferencias en las 
secuencias dei DNA no codíficante es 5 desde el punto de vista 
conceptual, el mismo que el observado en las secuencias codi- 
ficantes. Análogo a Ia diferencia de un solo par de bases que 
identifica al a leio de la anemia drepanoeítica, un RFLP puede 
servir como marcador genético de un sitio específico en el 
genoma, LJn KFI..P puede presentar numerosas variedades en 
una población (la palabra polinfer/ismos provi ene dei término 
griego que significa “rnuchas formas”). 

Los RFLP se detectan y analizan por Southern blot, con la 
sonda complementaria de la secuencia que se desea evaluar, El 
ejemplo ilustrado en la figura 20-10 podría representar tanto la 
detección de un RFLP en DNA no codíficante como uno en las 
secuencias Codi ficantes de dos alelos. Dehido a Ia sensibiüdad 
de la hibridación dei DNA, se puede utilizar el genoma entero 
como material originai (las rnuestras de DNA humano tipica- 
mente se oblienen de glóbulos blaneos). 

Dado que los marcadores de RFLP se heredan de acuerdo con 
Ias leves de Mendel pueden servir como marcadores genéticos 
para realizar mapas de liga miemo. Los genetistas utilizan el 
mismo razonamiento ilustrado en la figura 15-6: la freoienda 
con que se heredan juntos dos marcadores RFLP -o un marcador 
RFLP y un ale lo determinado de un gen- refleja la cercania de los 
dos loci en un cromosoma, El descubrimiento de los RFLP 


aumento en gran medida la cantidad de marcadores disponibles 
para el mapeo dei genoma humano, Los genetistas dejaron de 
estar limitados a las variaciones genéticas que producen diferen- 
cias fendi picas evidentes (como, por ejemplo, enfermedades 
genéticas) o a diferencias en los produetos proteicos. 


Evahiacioit de conceptos 


1 , Suponga que realiza elecLroforesís con una muestra de 
DNA genõmico aislado de un indivíduo y tratado con 
una enzima de restricción. Después de tenir el gel con un 
colorante de uriión al DNA, ^qué esperaria ver? 

Explique su respuesta. 

2, Explique la razón por ía cual los polimorfismos de la 
longitud de los fragmentos de restricción (RFLP) pueden 
servir como marcadores genéticos aurtque no produzcan 
diferencias fenotípiças visibles, 

V canse ias respuestas en d Apêndice A. 


Concepto 


Se pueden mapear genomas 
completos a nivel dei DNA 

Ya en 1980, el biólogo molecular Davi d Botstein y sus cola- 
boradores propusieron que las variaciones en el DNA reflejadas 
en los RFLP podian servir como base para desarrollar un mapa 
muy detallado de lodo el genoma humano. A partir de enton- 
ces, los investigadores emplearon estos marcadores junto con 
las herram lentas y las técnicas de la tecnologia dei DNA para 
desarrollar mapas cada vez más detallados dei genoma de varias 
especies. 

EI proyecto de mapeo más ambicioso hasta la fecha fue la 
secuenciación dei genoma humano, que comenzó de forma ofi- 
cial como el Proyecto Genoma Humano en 1990. Esta tarea 
finalizo en 20(33 cuando se obtuvo la secuencia nucleotidica de 
la mayor parte dei DNA de cada cromosoma humano (los 22 auto- 
somas y el par de cromosomas sexuales). Organizado por un 
grupo internacional de investigadores que trabajaban en uni- 
versidades e institutos de investigación, y auspiciado con fon- 
das públicos, el proyecto avanzó a través de tres estádios que 
proporei onaron detalles cada vez mayor es sobre el genoma 
humano: mapa genético (o de lígamiento), mapa fisico y secuen- 
ciación dei DNA (la entrevista con Eric Lander de las pp. 236- 
237 ofrece una Vision personal dei proyecto), 

Además de mapear el DNA humano, los investigadores dei 
Proyecto Genoma Humano también analizaron los genomas de 
ou as especies importantes para la investigación biológica y 
pudíeron completar las secuencias de E, coíi y muchos otros 
proeariomes, Saccharomyces cerevisiae (levadura), Caenorhübditis 
dega tis (nem a todo), D rosopfr i la m e la nuga s te r ( m osca de la fruta). 
Mus musatíus (ratón). entre otros. Estos genomas son muy in te- 
res antes y, además, proporcionan d atos importantes por su sig- 
nificación biológica general, como se comentará más adelante. 
Además, los esfuerzos iniciales para mapear estos genomas fue- 
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rigura 20-10 


APLICAGÔN 


Southern blot de fragmentos de DNA 


Con este método, los investigadores pueden detectar seeuencias 
■ udeofídicas específicas dentro de una muestra de ONA. En particular, el Southern blot 
es útil para comparar los fragmentos de restricción produddos a partir de distintas mues- 
:ras de DMA genómieo. 


TECNÍCA 


En este ejemplo se comparan muestras de DNA genómico provenien- 
tes de tres indivíduos; uno homocigoto para el alelo normal de la (3-globÍna (I), uno homoci- 
goto para el alelo mutante causante de la anemia drepanocítica {II) y uno heterocigoto 
(III). 


DNA -r enzima de restricción 
.a. 


Fragmentos 
de restricción 


II III 




ezMTTj 


h Ú 

J ! r 



f * 


í Alelo 
normal de 
a p-globína 


11 Alelo de 
la anemia 
depranocítica 


III Heterocigota 



Papel de 

nítrocelulosa (blot) 


Compresión 
con peso elevado 



Esponja 


n 

Soludóri ■ 
alcalina 


Toa 11 as 
de papel 


Preparatión de los fragmentos de 
restricción. Cada muestra de DNA se 
mezcla con la mis ma enzima de restricción, 
que en este caso es Ddel, La digestión de 
cada muestra permite obtener una mezcla 
de miles de fragmentos de restricción. 


@ Electroforesis en gel. Los fragmentos de 
restricción presentes en cada muestra se 
separan por efeclroforesis formarndo un 
patrón de bandas característico (en realidad 
habria muchas más bandas que las que se 
muestran y éstas serían invisibles basta 
agregar el coforante). 



Blot. Con el gel dispuesto como se ilustra 
en la figura de arriba, la acción capilar 
tracciona la solución alcalina ha cia arriba a 
través dei gel y transfiere el DNA a una 
lâmina de papel de nítrocelulosa (el "blot") 
mientras se desnaturaliza. Las cadenas 
simples de DNA unidas al papel forman 
bandas cuya poslción se relaciona con su 
sitio en ei gel. 


Se agrega una sonda 
radioactiva para el gen 
de la p-globina a la 
solución en una bolsa 
de plástico 


n m 


La sonda forma enlaces 
de htdrógeno con los 
fragmentos que contienen 
la p-globina normal o la 
mutante 


1 II 111 
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Papel "blot" 



Fragmento dei 
alelo de la [5-gbbina 
de la anemia depranocítica 

Fragmento dei alelo 
de la (J-globina 
normal 


Película sobre 
el papel "blot" 


Hibridación con una sonda radioactiva. Se expone el papel "blot" a una solución 
con ia sonda radioactiva. En este ejempío la sonda es una cadena simple de DNA 
complementaria con el gen de la J3-globina. Las moléculas de la sonda se unen con los 
fragmentos de restricción que contienen una parte dei gen de la p-globina a través dei 
apareamiento de bases (ias bandas todavia no serían visibles). 


0 Autorradiografía. Se aplica una placa 
fotográfica sobre el papel "blot". La 
radioactividad en la sonda unida revela la 
película para formar una imagen que refleja 
las bandas formadas por el DNA apareado 
con la sonda. 


RESULTADOS 


Dado que los patrones debandasde las tres muestras son diferen- 
ces, este método se puede usar para identificar portadores heterocigotos de un alelo cau- 
sante de anemia drepanocítica (ill)*asf como para detectar a los enfermos que tienen dos 
alelos mutantes (II) y a los indivíduos no comprometidos que tienen dos alelos normales 
!)- Los patrones de bandas de las muestras I y II se asemejan a los observados en los ale- 
os purificados normal y mutante, respectiva mente, que se ilustraron en la figura 2Q-9b, 

: patrón de bandas de la muestra heterocigota (III) es una combinadõn de los patrones 
de las dos muestras homocigotas (I y 


capítulo 20 Tecnologia dei DNA y genómíca 395 




ron ú tiles para desarrollar las estratégias, los métodos y las nue- 
vas tecnologias necesarias para descifrar el genoma humano, 
que es mucho más extenso. 

Mapeo genético (de ligamiento): 
ordenamiento relativo de los marcadores 

Incluso antes de que comenzara el Proyecto Genoma 
Humano, la investi gación previa había revelado un bosquejo de 
la organización dei genoma de muchos organismos. Por ejem- 
pio, el carioiipo de una especie revela la cantídad de cremoso- 
mas y su patrón general de bandas (fig. 13-3). Y algunos genes 
ya se habían localizado en una región específica de un cromo- 
soma entero por hibridación in situ con fluorescência (F15H), 
un método que consiste en permitir la hibridación de sondas 
marcadas con fluorescência con un conjunto de cromosomas 
enteros inmovilizados (fig. 15-1). Los mapas citogenétícos se 
basaron en este tipo de informadón como punto de partida 
para realizar mapas más deta liados. 

Con los mapas citogenétícos de los cromosomas. Ia fase ini- 
cial de Ia secueneiaciõn de un genoma grande consiste en cons- 
truir un mapa de ligamiento de vários miles de marcadores 
genéticos distribuídos en cada cromosoma (fig, 20-1 1 , fase ). El 
orden de los marcadores y la distancia relativa entre eitos en el 
mapa se determmaron en funciòn de sus frecuencias de recom- 
binaciõn (véase cap, 15). Los marcadores pueden ser genes u 
otro tipo de secuenda identíficable en el DNA t corno, por ejem- 
pl°i ^ os RhLP o la secuencia cie DNA símple comentada en el 
capítulo 19. Basándose principalmente, sobre todo en la 
secuenda de DNA simple, que abunda en el genoma humano y 
tíene vários “ale los 1 que dilieren en longitud, los investigadores 
crearon un mapa genético humano con alrededor de 5000 mar- 
cadores. Este mapa permitió localizar curos 1 marcadores, entre 
los que se incluyeron genes, por medio de la búsqueda de liga- 
miento genético con los marcadores conocidos. Además, esta 
tarea fue útil como marco para organizar mapas más detallados 
de regiones específicas. 

Mapeo físico: ordenamiento de los fragmentos 
de DNA 

En un mapa físico, las distancias entre los marcadores se 
expresan a través de algún tipo de medida física, que, por lo 
general, corresponde a la cantidad de pares de bases de DNA. 
Para mapear todo el genoma, el mapa físico debe realizarse por 
medio dei corte dei DNA de cada cromosoma en una cantídad 
de fragmentos de restricción para luego determinar el orden 
original de los fragmentos en el DNA cromosómico. La clave 
consiste en crear fragmentos que se superpongan y luego emple- 
ar sondas o secuenciación automática de nucleótidos en los 
extremos para hallar las zonas superpuestas (fig. 20-1 1, fase ■). 
De esta manera, se puede desarrollar un orden secuencial de 
una cantidad credente de fragmentos con el mismo orden que 
el bailado en el cromosoma. 

Los fragmentos de DNA empleados para realizar el mapa 
físico se obtienen mediante donaciõn. Guando se trabaja con 
gen ornas grandes, los investigadores realizan vários ciclos de 
corte, clonación y mapa lísico dei DNA, E] primer vector de 
clonación suele ser un cromosoma artificial de levadura (YAC), 
que puede transportar fragmentos insertados de un millón de 
pares de bases de longitud, o un cromosoma bacteriano arti- 
ficial (BC A), que es una versíón artificial de un cromosoma 
bacteriano que puede transportar ínsertos de entre 100 000 y 


Mapa citogenétíco 

Patrón de bandas de 
cromo5onnasy ubicadón 
de genes específicos 

mediante hibridación tn situ Genes localizados 
con fluorescência (FISH) con FJSH 


Mapa genético (de ligamiento) 

Ordenamiento de los 
marcadores genéticos, 
como por ejemplo los 
RFlg las secuencias 
simples de DNA y otros 
polimorfismos (alrededor 
de 200 por cromosoma) 


Bandas de 
cromosomas 


Mapa físico 

Ordenamiento de los 
fragmentos grandes 
superpuestos donados en 
vectores YAC y BAC y luego 
ordenamiento de fragmentos 
más pequenos donados en 
vectores de fagos y pJásmidos 


Secuenciación dei DNA 

Deíermínación de la secuencia 
de nudeótidos de cada 
fragmento pequeno y 
ensamblaje de las secuencias 
pardaíes en una secuencia 
genómica completa 



GACTTCATCGGTATCGAACT 


A Fig. 20-11, Estratégia en tres fases para mapear un genoma 
completo. Los investigadores dei Proyecto Genoma Humano se bass- 
ron en un mapa citogenétíco de cada cromosoma y desarrollaron 
tres fases de mapeo para alcanzar el objetivo definitivo, esto es. la 
obtendón de Ia secuenda nueleotídica casi completa de cada cro- 
mosoma. 


500 000 pares de bases, Después de ordenar estos fragmentos 
tan largos, cada uno se corta en partes más pequenas que se 
cfonan en plásmidos o fagos, se ordenan en forma sucesiva y 
por último se secuencian. 


Secuenciación deí DNA 

EI objetivo final dei mapeo de un genoma es la determina- 
do 11 de la secuencia nueleotídica completa de cada cromosoma 
(fig. 20-11, fase ). Si se dispone de un preparado puro de 
muchas copias de un fragmento de DNA de hasta 800 pares de 
bases de longitud, se puede determinar la secuencia dei frag- 
mento en una máquina de secuenciación. EI científico britâni- 
co Frederick Sanger desarrollõ la técnica de secuenciación 
sistemática, que se describe en la figura 20-12; es la que se 
denomina con frecuencia método de tevminación de la cadena por 
dídesoxirnhonudeòtidos (o didesoxi como abreviatura), fncluso 
con !a automatización la secuenciación, los 2 900 millones de 
pares de bases de un conjunto haploide de cromosomas huma- 
nos representó un desafio forrmdabie, De hecho, como se 
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Figura 20-12 


APUCACtÓN 


Método didesoxí de terminación de ia cadena para la secuenciación dei DNA 


Se puede determinar con rapidez la secuencia de nucleótidos en cualquier fragmento de 
DNA clonado de unos 800 pares de bases de longitud con maquinas especiales que desarroNan reacdones de 
■ secuenciación y separan los productos de la reacción marcados en función de su longitud. 


TÉCNICA 


Este método permite sintetizar un conjunto de cadenas de DNA complementarias con e! 
tragmento de DNA original. Cada cadena comienza con el mismo cebador y finaliza con un didesoxirribonu- 
cleótido (ddNTP), que es un nucleótido modificado. La incorporarión de un ddNTP finaliza la cadena de DNA 
en crecimíento porque carece de un grupo 3 H — OH, que es eí sitio donde se inserta eí siguiente nucleótido 
(fig. 16-13). En el conjunto de cadenas sintetizadas, la posición de cada nucleótido a lo largo de la secuencia 
original se representa en función de las cadenas que terminan en el punto con el ddNTP complementado. 
Debido a que cada tipo de ddNTP está marcado con un colorante fluorescente distinto se puede determinar la 
dentidad de los nucleótidos de terminación de las cadenas nuevas y en definitiva, toda 3a secuencia original. 


Se desnaturaliza el fragmento de DNA que 
se desea secuendar para obtener cadenas 
simples y se incuba en un tubo de ensayo 
con los ingredientes necesarios para la 
síntesis dei DNA: un cebador para el par 
de bases con el extremo 3' conocido de la 
cadena molde, una DNA polimerasa, los 
cuatro desoxirribonudeótrdos y los cuatro 
didesoxirnbonucleótidos, cada uno marcado 
con una molécula fluorescente específica. 
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La síntese de cada cadena nueva 
comienza en el extremo 3" dei 
cebador y continua basta que se 
inserta al azar un didesoxirribo- 
nucleótido en lugar dei equivalente 
normal desoximbonucleótido. Esto 
impide la elongación adicional de 
la cadena, En definitiva se produce 
un conjunto de cadenas marcadas 
con distintas longitudes y el color 
de la marca representa el último 
nucleótido en la secuencia 




DNA 

(cadena molde) 


Cadenas marcadas 



Las cadenas marcadas se separan cuando la 
mezda atraviesa un gel de poliacrilamida en 
un tubo capilar, en e! que las cadenas más 
cortas se mueven con mayor rapidez. Un 
detector de fluorescência registra el color de 
cada marca fluorescente a medida que pasan 
las cadenas. Se pueden diferenciar cadenas 
con diferencias de longitud de hasta un 
nucleótido. 


Dirección dei 
movimiento 
de las cadenas 


T 


LL Eli 







C 






Laser 


Detector 


RESULTADOS 


El color de la marca fluores- 
cente en cada cadena indica la identidad dei 
nucleótido en su extremo. Los resultados pueden 
tmprimirse como un espectrograma y la secuencia, 
aue es complementaria con la de la cadena 
molde, puede leerse desde aba jo bacia arriba (se 
debe senalar que la secuencia ilustrada en la figu- 
ra comienza después dei cebador). 


G 

A 

C 

T 

G 

A 

A 

G 

C 


i| 

í 


■jc: 


_ 



capítulo 20 Tecnologia dd DMA Y genórmea 397 








comenta en la entrevista de las pp. 236-237, uno de los princi- 
pales elementos que permitió el desarrollo dei Proyecto 
Genoma Humano fue el desarrollo de la tecnologia de secuen- 
ciadõn más rápida junto con programas informáticos mãs sofis- 
ticados que permítieron an alizar y ensamblar las secueneias 
pardales, 

Hn la práctiea, las tres etapas ilustradas en la figura 20-1 1 se 
superponen de una manera que la versión simplificada que se 
muestra no refleja, aunque representa con precisión la estraté- 
gia gfobal emplead a en el Proyecto Genoma Humano. En 1992, 
animado por los avances en la secuendación y la tecnologia 
informática, e! biólogo molecular j, Craig Venter desarrolló un 
procedimiento alternativo para la secuendación de genomas 
completos. Su Ldea era en esencia “saltarse* las fases de mapeo 
genético y el mapeo físico para iniciar el procèso con la secuen- 
ciaciõn de fragmentos de D NA ai azar. Entonces se desarrolla- 
ron programas informáticos poderosos que permute ron 
ensamblar la gran cautidad de secueneias cortas superpuestas 
resultantes en ima sola sècuencia continua (fig. 20-13). 

Pese a! escepticismo de muchos científicos, la utilidad de la 
estratégia de Venter se evídenció en 1995 citando este autor y 
sus colegas publicaron la primera secuencia completa dei 
genoma de un organismo, la bactéria HaemopJiilus influenzbe. 
En mayo de 1998, este científico creó una compania, Celera 
Genomics, y prometió publicar la secuencia humana completa 
en tres anos. Su enfoque de secuendación dei genoma comple- 
to por fragmentos escogidos al azar (shatgun) se evafuó con 
mayor profundidad en marzo de 2000 cuando se descubrió la 


secuencia genómica completa de Drosophíla mdanogaster, Como 
prometió, en febrero de 2001, Celera anuncio la secuendación 
de más dei 90% dei genoma humano de forma simultânea con 
un anuncio similar dei Proyecto Genoma Humano (que fue un 
proyecto público). 

Los representantes dei grupo público senalaron que Celera 
había empleado gran parte de sus mapas y sus datos sobre 
secueneias, que estaban disponibles para todos los investigado- 
res, a diferencia de la informadón de Celera. Ade más, afirrna- 
ron que la infraestruetura estableeida por su Léenica había 
facilitado bastante la tarea de Celera, En cambio, Venter confir- 
mo la eficiência y la economia de los métodos de Celera y, de 
hecho, el grupo público ha empleado estas técnicas en dem 
medida. Es evidente que ambas estratégias son útíles y que con- 
tiibuyeron a que se pudiera realizar la secuendación completa 
dei genoma de varias especies con rapidez 

En la actualidad. la secuendación dei genoma humano esta 
casi completa, aunque todavia deben mapearse algunas regio- 
nes. Debido a Ia presencia de DNA repetitivo y a otras razones 
poco comprendidas, hay algunas partes de los cromosomas de 
los organismos multicelulares que se resisten al mapeo detal la- 
do a través de los métodos habituales. 

En un nível : las secueneias dei genoma humano y de otros 
organismos son simples listas de bases nucleotídicas: millones 
de A, T, C y G en orden sucesivo. Pero a otro nível, el anâlisis 
de estas secueneias en varias especies y las comparado nes entre 
las especies producen descubrimientos muy interesantes, que 
se comentaran más ade la n te. 




Sé corta el DNA 
proveniente de muebas 
copias de un cromosoma 
entero en fragmentos 
s u p erp u estos, lo sufi cie nte mente 
cortos para permitir su 
secuenciadón. 


J 


Se cíonan los fragmentos 
en vectores de piásmidos 
o fagos (figuras. 20-4 
y 20-6). 


Se secuencia cada 
fragmento 
(fig. 20-12) 
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Se ordenan las 
secueneias para 
formar una 
secuencia global 
coo un software 
de computadón. 


CGCCATCAGTj \ AC G ATAC T Gõfj 


AGTCCGCTATACGA 


I ■ ■ ATCG C C A TC AGT C C GC TAT AC G AT AC T G GT C AA • 1 


k Fig, 20 - 13 . Método shotgun para la secuendación dei geno- 
ma completo. Por medio de esta técnica desarrollada por Celera 
Genomics, se secuencia ron fragmentos de DNA al azar y luego se orde- 
na ron por medio de su análisjs comparativo. Compare este enfoque con 
el método jerárquico en tres fases que se ilustra en la figura 20-1 1 . 


Evaluación de conceptos 


1. ^Cuãl es la diferencia principal entre un mapa genético 
(de ligam íçnto) y un mapa físico de un cromosoma? 

2. En general, £cuál es la diferencia entre la estratégia 
empleada por e! Proyecto Genoma Humano y el enfoque 
shotgun? 

Vêanse /as respuesto eti e/ Apêndice À, 


Concepto 


Las secueneias genómicas 
proporcionan claves para responder 
a preguntas biológicas importantes 

Ahora que disponemos de secueneias genómicas completas, 
los científicos pueden estudiar conjuntos completos de genes y 
sus ínteracciones a través de un sistema denominado genómica. 
Ésta permite obtener informadón nueva relacionada con pre- 
guntas fundamen tales sobre Ia organización dei genoma, la regu- 
lación de ta expresíón genica, el credmiento y el desarrollo, y la 
evoludón. Con los métodos de tecnologia dei DNA los genetis- 
las pueden analizar genes en forma directa sin tener que deducir 
el genoiipo a partir dei fénotipo como lo hacían los genetistas 
clásicos. Pero el ahordaje más nuevo se asocia con el problema 
opuesto, el de determinar el Fenotípo a partir dei genodpo. A par- 


398 UNiDAD tres Genética 






üe de una secuencia de DNA larga, ^cómo ptteden reconocerse 
los genes y determinar su función? 

Identificación de los genes que codifiean 
proteínas eu Ias secuencias de DNA 

Las secuencias de DNA se reúnen en bancos de datos en la 
memória de un ordenador para estar dispombles para los inves- 
tigadores de todo el mundo a través de Internet Cuando los 
científicos desean identificar genes que codifiean proteínas aún 
no conocidas, emplean programas para escanear estas secuen- 
cias almacenadas en busca de senales de inicio y de detención 
de la transcripeión y la traducción, sítios de corte y empalme 
iel RNÀ y otrns signos presentes en los genes que codifiean 
proteínas. LI sistema también busca ciertas secuencias de codí- 
ucación cortas similares a las presentes en los genes conocidos, 
En ias bases de datos compuiarizadas existen miles de secuen- 
_ias de este tipo, que se denominan etiquetas de secuencias expre - 
sadas o E5T (dei inglês l< expressed sequence lags"). Este tipo de 
análisis identifica secuencias que pueden corresponder a 
genes 'nuevos que codilican proteínas, también denominados genes 
dudosos o genes candidatos, 

Aunque el tamano dei genorna suele ser mayor en los euca- 
riontes que en los procartontes, este hecho no siempre se 
correlaciona con Ia comptejidad biológica observada en los 
eucariontes. Por ejemplo, el genoma de Fritillariã assynaca , una 
planta fanerógama, condene 1 20 x li> pares de bases, casi 40 veces 
el tamano dei genoma humano. Ade más, la cantidad de genes 
de un organismo suele ser menor que el esperado en reladón 
con el tamano de su genoma. En particular, la cantidad estima- 
da de genes humanos -alrededor de 25 000 o menos- es 
mucho menor que la cantidad (entre 50 000 y 100 000 que se 
había estimado con anterioridad y solo alrededòr de 1,5 vez 
mayor que el número de genes de la mosca de Ia fruta y un 


gusano nematodo (cuadro 20-1). En un principio, esto pare- 
ce sorprendente debido a la gran diversidad de tipos celulares 
bailados en los seres humanos y en otros vertebrados y a su 
mayor complejkkd biológica. En reladón con los de más orga- 
nismos evaluados hasta la fecha, los genes ocupan una Iracción 
mucho menor dei genoma humano. Gran parte de la enorme 
cantidad de DNA no codifiean te, que puede hallarse en el geno- 
ma humano, corresponde a DNA repetitivo, aunque los in tro- 
nes tnuy largos también comribuyen de manera significativa, 
En ctmseeuencía, ^qué determina que los seres humanos y 
otros vertebrados sean más complejos que las moscas o los 
gusanos? Una razón es que, en los vertebrados, la expresión de 
los genes se regula de modo más sutil y complicado que en los 
demás organismos Parle de la gran cantidad de DNA no codi- 
lican te presente en los vertebrados puede participar en estos 
mecanismos de regulación. Ade más, los gen ornas de los verte- 
brados tienden a aprovechar mejor sus secuencias codifi cantes 
debido al mecanismo de cone y empalme alternativo de los 
transcritos de RN A, Se debe recordar que este proceso produce 
más de una proteína funcional a partir de un solo gen (véase 
Mg, 19-8). Por ejemplo, casi todos los genes humanos contie- 
nen rnuchos exones y se calcula que alrededor dei 75% de estos 
genes multiexónicos se procesan de maneras alternativas. Si se 
acepta que cada gen humano cuyo RNA procesado de manera 
alternativa determina una producción promedio de tres poli- 
péptidos diferentes, la cantidad total de polípéptidos humanos 
distintos ascendería a alrededor de 75 000. Adem ás se produce 
una diversidad adicional en los polípéptidos debido a variacio- 
nes en la escisión postraduccional o al agregado de hidratos de 
carbono en distintos tipos de células o en diversos estádios dei 
desarrollo. OLra contribuciõn probable a la comptejidad bioló- 
gica de los vertebrados provi ene de la mayor cantidad de inte- 
racciones posibles entre los productos génicos. a causa de la 
mayor diversidad de polípéptidos. Más ade 1 ante, veremos los 

métodos de experimentación que per- 
miten descubrir estas interacciones, 

I_a idemidad de casi la mitad de íos 
genes humanos se conoce desde antes dei 
establecimiemo dei Proyecto Genoma 
Humano, Emonces, ^cómo se descubrie- 
ron los otros genes nuevos que se revela- 
ron a través dei análisís de las secuencias 
dei I >NA? Algunas claves relacionadas con 
sus identidades provmíeron de la compa- 
rado n de las secuencias de los nuevos 
genes candidatos con las de genes conoci- 
dos de diversos organismos. En algunos 
casos, una secuencia de un gen recién 
identificado fue similar, por lo menos, 
parcialmente, a la de un gen con una fun- 
ción conocida. For ejemplo, parte de un 
gen nuevo podría ser similar a un gen 
conoddo que codifica una proteína cina- 
sa, lo que sugiere que el gen nuevo tam- 
bién co d Mica esta proteína. Sín embargo, 
en otros casos, la secuencia dei gen nuevo 
puede ser similar a una secuencia ya des- 
cubierta pero cuya función se desconoce. 
En otros casos, la secuencia puede ser 
totalmente distinta a las detectadas hasta 
el momento. En los organismos que han 
sido seeueneiados hasta la fecha, rnuchos 
de los genes candidatos fueron completa - 


Cuadro 20-1, Tamanos de los genomas y cantidad estimada de 

genes* 


Tamano dei genoma 

Número 

Genes 

Organismo 

haploide (Mb) 

de genes 

por Mb 

Haemoph :)u:> injluenzüe (bactéria) 

1,8 

1700 

940 

Esl herichirt coli (bactéria) 

4,6 

4 400 

950 

Saccharomyces cerevisiae (levadura) 

12 

5 800 

480 

Caenorfitilíáiíis eíegans (nematodo) 

97 

19 000 

200 

A rabi dopsis ihúü i a n a (pl a n ta) 

118 

25 500 

215 

Divsoph ilü n ida n ogas te r 
(mosca de la fruta) 

180 

13 700 

76 

Oryzt 1 saám (arroz) 

430 

60 000 

140 

Danio raio (..pez cebra) 

I 700 

22 000 

13 

Mus nmsadus (ratón doméstico) 

2 600 

25 000 

11 

Ho mo sapiens (ser humano) 

2 900 

25 000 

10 

Fritifhiria ossyima (planta) 

120000 

ND 

ND 


‘ Ddinido en forma estricta, “genoma" representa el genoma hdplotdr de un organismo. Es probable que algu- 
nos valores presentados aqui cambten a medida que se continue el ánálisis dei genoma. Mb = mÜlõn de pares 
dc bases. ND = no determinado. 
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mente nuevos. Por ejemplo, alrededor de una tereera parte de los 
genes de E coli, el microorganismo mejor estudiado, son nuevos 
para los investigadores. 

Determina ción de la función géníca 

Entonces, icômo determinan los científicos la función de un 
gen nuevo identificado por medio de la secuenciación dei geno- 
ma y dei anãlisis comparativo? Tal vez el procedi rniento más 
útil es ínhibir el gen y observar las consecuencias en la célula o 
el organismo, En una aplicación de este método, denominada 
muiagénesis in vitro , se introducen mutaciones específicas en 
la secuencia de un gen cio nado y se inserta el gen rnutado en 
una célula. Si las mutaciones imroducidas alteran o destruyen 
la función dei producto det gen, el fenotipo de la célula mutan- 
te podría ayudar a revelar la función de la proteína normal 
ausente en esa célula. Los investigadores incluso pueden intro- 
cíucir un gen rnutado en células provenientes de embriones 
Lempranos de un organismo multicelular (como, por ejemplo, 
un ratón) para evaluar el papel dei gen en el desaírollo y el fim- 
cíonamiento de todo el organismo. 

Lin método más simple y rápido de silenciar la expresión de 
genes especílicos emplea el fenómeno de interferencía dei 
RNA (RNAi), que se describió en el capítulo 19. Este método 
experimental emplea moléculas de RNA de doble caclena sinté- 
ticas complementarias de la secuencia de un gen especifico para 
desencadenar su ruptura o para bloquear la traducciõn dei 
RNA mensajero dependiente de ese gen. Hasta la fecha, la téc- 
nica de RNAi ha Lenido un êxito limitado en células de mamí- 
feros, incluso en células humanas en cultivo. Pero en otros 
organismos, como, por ejemplo, nematodos y la mosca de la 
fruta, la RNAi resultó útil para analizar las funciones de los 
genes a gran escala, En un estúdio, la RNAi se empleó para evi- 
tar la expresión dei 86% de los genes en embriones de nemato- 
dos en una fase embrionária precoz de a un gen por vez. El 
anãlisis de los feno ti pós de los gusanos que se desarroüaron a 
partir de estos embriones permitió a los investigadores agrupar 
la mayor parte de los genes en una caniidad limitada de grupos 
funcional es. Este tipo de anãlisis de todo el genoma para deter- 
minar la función de los genes será más común a medida que los 
investigadores se concentren en la importância de las interac- 
ciones entre los genes en el sistema considerado como unidad, 
que es la base de la biologia de sistemas (véase cap. 1), 

Estúdio de la expresión de grupos de genes que 
interactúan entre si 

Un objetivo importante de. la genómica es comprender la 
forma en que los genes funckman de manera conjunta para pro- 
ducir y ma n iene r un organismo en fundonamiento, Como se 
menciono con axiterioridad, es probable que parte de la explica - 
ción de Ia forma en que los seres humanos se manejan con tan 
pocos genes se encuentre en la complejidad de las redes de ime- 
racciones entre los genes y sus pro duetos. Guando ias secuencias 
cie todo el genoma de vários organismos casi se habían com- 
pletado, algunos investigadores comenzaron a emplear estas 
secuencias para analizar tos genes que se transcribían en distin- 
tas situadones, por ejemplo, en los distintos tejidos o en los está- 
dios dei desarrollo, Àdemás, quisieron determinar si los grupos 
de genes se expresaban de forma coordinada con el fín de iden- 
tificar pa trones o esquemas generaies de expresión. Los resulta- 
dos de estos estúdios comenzarán a revelar la forma en que los 
genes interactúan como una red funcional en un organismo. 


La estratégia bãstca en los estúdios de expresión general con- 
siste en aislar los mRNA sintetizados en células especificas, usar 
estas moléculas como moldes para sintetizar los cDNA corres- 
pondientes mediante transcripdón inversa y luego comparar 
este conjunto de cDNÁ con las colecciones tos fragmentos de 
DNA genómico. La tecnologia dei D NA posibilita este tipo de 
estúdios: gracias a la autoraatizadón, este anãlisis puede 1 levar- 
se a cabo a gran escala, En la acmalídad, los científicos pueden 
medir la expresión de míles de genes de forma simultânea. 

En este momento, el procedirniemo principal para evaluar la 
expresión dei genoma es el ensayo de imcromairices de DNA 
Una micromatriz de DNA está compuesta por cantidades ínfi- 
mas de una gran caniidad de fragmentos de DNA de caclena 
simple que represem an diversos genes, filados sobre un porta - 
objetos en una matriz con espacios predeterminados (rejilla) (la 
matriz también se denomina microcfiíp de DNA por su analogia 
con los chi ps de ordenado r. En forma ideal, estos fragmentos 
representan iodos los genes de un organismo,, hecho que es 
posible en el caso de los organismos cuyos genomas han sido 
completamente seoiencíados, En la figura 20-14 se destaca la 
lorma en que se evalúa la hibridación de los fragmentos de 
DNA en una micromatriz con muestras de moléculas de cDNA 
preparadas a partir de ios mRNA de células específicas de inte- 
rés y marcados con colo ram es fluorescentes. 

Por ejemplo, en un estúdio, los investigadores realizarnrt 
ensayos de mícromatrices en más dei 90% de los genes de C. 
elegam durante todos los estádios de su ciclo vital, Los resulta- 
dos revekron que la expresión de casi el 60% de los genes cam- 
biaba notablememe durante d desarrollo y que muchos genes 
se expresaban de acuerdo con un patrón especifico para cada 
sexo. Estos estúdios ilustran la utílídad de las mícromatrices de 
DNA para revelar los perfiles generaies de expresión géníca 
durante k vida de un organismo. 

Adernas de determinar Ias interacciones entre los genes y 
proporcionar claves relacionadas con la función de los genes, 
los ensayos con mícromatrices de DNA pueden contribuir a 
comprender mejor ciertas enfermedades y a sugerir nuevas téc- 
nicas diagnósticas o terapias. Por ejemplo, la comparaciõn de 
los patrones de expresión géníca entre tumores de câncer de 
mama y el te j ido mamaria no canceroso ha logrado establecer 
protocolos terapêuticos más informados y efectívos. En defini- 
tiva, la información proveniente de los ensayos de micromatri- 
ces de DNA debe proporcionar una visión más amplia de la 
lorma en que los genes interactúan para formar un ser vivo. 

Compara ción de los genomas de diferentes 
especies 

En la primavera de 2004, se habían secuenciado en forma 
completa o casi completa los genomas de alrededor de 150 
especies, con muchas atras en vias de finalización. De ellos, la 
gran mayoría correspondeu a genomas de procariontes e inclu- 
yen 20 genomas dei domínio Archaea. Entre las 20 especies de 
eucariomes dei grupo hay vertebrados, invertebrados y plantas. 
El primer genoma eucariontc que se completo fue el de k leva- 
dura Sãccharomy c es cerevisiae, un microorganismo unicelular; el 
nematodo Caenothübdltis degans, un gusano simple, fue el pri- 
mer organismo multicelular en el que se secuenció el genoma. 
También se determino la secuencia de Ia planta Arabidopsis tha- 
Uana , otro organismo importante para la investigadón, Otras 
especies en tas que ya se han secuenciado los genomas comple- 
tos o que están en vias de secuenciación, son la abeja obrera, d 
perro, la rata, el pollo y Ia rana. 
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Figura 20- 14 

Ensayo de micromatrices 
de DMA de los niveles de expresión génica 

APLICAC10N 


Con este método, los investigadores pueden 
evaluar miles de genes de forma simultânea para determinar los 
que se expresan en un determinado Tejido, en condiciones ambien- 
tales diferentes con estados patológicos diversos o en diferentes 
estádios dei desarrollo. Además, los investigadores también pueden 
buscar la expresión coordinada de genes. 




Se aisla el mRIMA. 


I 


Muestra de tejido 




Se sintetiza cDNA mediante 
transcripdón inversa con 
nudeótidos marcados con 
colora ntes fluorescentes. 


I 



Se aplica la mezda de cDNA 
a una micromatriz, que es una 
placa microscópica en la que se 
fijan copias de fragmentos de DMA 
de cadena simpte procedentes 
de los genes dei organismo, 
con un gen distinto en cada 
orifício. El cDNA se hibrida 
con el DMA complementa rio 
en la micromatriz. 


Se elimina por lavado el DNA 
restante; se evalúa la 
micromatriz en busca de 
fluorescência. Cada punto 
fluorescente (amarílÍG) 
representa un gen expresado 
en la muestra de tejido. 


Moléculas de cDNA marcadas 
(monocatenario) 


1 



Micromatriz 
de DNA 


1 




lama no de una 
micromatriz de DNA 
verdadera con todos 
los genes de la levadura 
(6 400 puntos) 


RESULTADOS 


La intensidad de la fluorescência en cada 
punto refle ja la expresión dei gen en la muestra de tejido represen- 
tado por ese punto. Por lo general, se evalúan dos muestras distin- 
tas de forma simultânea por medio de la preparaciôn de cDNA a 
partir de cada muestra marcada con una tinción fluorescente dis- 
tinta. El color resultante en un punto revela Eos niveles relativos de 
expresión de un gen específico en las dos muestras, que pueden 
provenir de diferentes tejidos o debmismo tejido sometido a condi- 
ciones distintas. 


La comparadón entre Ias distintas secuencias de los geno- 
mas de las diversas especies permuto determinar las relaciones 
evolutivas entre estas especies. Cuânto más similar es la secuen- 
cia de un gen entre dos especies, más relacionadas están en su 
historia evolutiva* Además, la comparadón de vários genes en 
diversas especies puede permitir clasifícarlas en grupos más 
áínplios que reflejan su relación evolutiva. De hecho, las com- 
paraciones entre las secuencias genómicas completas de bacté- 
rias, Arqueas y eucariontes conflrman la teoria de que estos son 
los ires domínios fun dam em ales de la vida. 

Además de su utilidad en la biologia evolutiva, los estúdios 
comparativos entre los genomas confirman la importância de la 
investigadón en organismos más simples para compre nder la bio- 
logia en general y la biologia humana en particular. Las simili- 
tudes entre los genes de organismos diferentes pueden ser 
sorprendentes, hasta el punto de que un investigador podría 
considerar a la mosca de Ia fruta como una u persona pequena 
con alas". El gen o ma de ta levadura también comribuyõ bas- 
tante a la comprensión dei genoma humano. Por ejemplo, la 
gran camidad de DNA no codificame en el genoma humano 
primero obstaculizõ la búsqueda de elementos de control de la 
regulaciõn. Pero !a comparaciõn de las secuencias no codifi- 
eantes en el genoma humano con estas rnismas secuencias en el 
genoma mucho más pequeno de la levadura revelo que había 
regiones con secuencias muy conservadas; estas resultaron ser 
secuencias reguladoras importantes en ambos organismos, En 
oiro ejemplo. vários genes de la levadura que codifican pro- 
teínas son tan similares a cimos genes que determinan el 
desarrollo de enfermedades en los seres humanos que los 
investigadores determinaron Ia Tunción de estos genes a través 
de la evaluación de sus homólogos normales presentes en la 
levadura. 

La comparadón de los genomas de dos especies relacionadas 
también es bastante útil porque es probable que sus genomas 
estén organizados de Forma similar. Una vez descubierta la 
secuencia y la organizado n de sus genomas, éstas pueden ser- 
vir como base para establecer las secuencias dei DNA de una 
especie relacionada, lo que acelera bastante el mapeo dei segun- 
do genoma. Por ejemplo, el genoma deí ratõn, que tiene un 
tamano similar ai genoma humano, se mapeo con rapidez por- 
que se empieô la secuencia dei genoma humano como guia. 
Este sistema es útil, en particular, cuando una de dos especies 
relacionadas tiene un genoma mocho más pequeno que la olra. 
Un ejemplo es la mosca tsé tsé, Glossina pn/pdís, que transmite 
el parasito causante de la enfermedad dei sueno africana. El 
genoma de la mosca tsé tsé con tiene 7 x 1Q U pares de bases 
(mãs deí doble que el genoma humano), pero el genoma dc una 
mosca parecida solo posee una décima parte de su tamano. Los 
investigadores comenzaron a secuenciar primero el genoma 
más pequeno. Luego utilizarán sus conoci miemos para secuen- 
ciar cl genoma mucho más grande de la mosca tsé tsé a partir 
de las secuencias codifica ntes que se espera que compartan 
ambas especies. 

La pequena cantklad de diferencias en los genes entre espe- 
cies relacionadas entre sí también facilita la cor relación de las 
diferencias lenotípicas entre las especies con diversidades gené- 
ticas específicas- Por ejemplo, se evidencio que un gen que 
parece ser determinante dei habla es distinto en los seres huma- 
nos y los chimpancés y esto explica que esta característica dis- 
tinga a las dos especies, Y las similitudes genéticas entre los 
raton cs y los seres humanos, que com p arte n un 80% de sus 
genes, pueden emplearse para evaluar algunas enfermedades 
genéticas humanas. Si los investigadores conocen o pueden 
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determinar el órgano o el lejido en el cual un gen defectuoso 
produee una enfermedad especifica, pueden buscar los genes 
expresados en estos sidos en experimentos con ratones, Este 
sistema permitíõ descubrir vários genes humanos interesantes, 
como, por ejemplo, imo que podria estar comprometido en el 
sindrome de Down. 

En la actualidad se desarroilan oiros esfuerzos experimenta- 
les para ampliar los estúdios genõmicos a tnuchas más espedes 
de microorganismos y a especies no estudíadas de diversas ramas 
dei árbol de ia vida. Estos estúdios permitirán aumentar los 
conodmienLos de todos los aspectos de la biologia, como, por 
ejemplo, la salud, la ecologia y ia evolución. 

Futuro de Ia genóinica 

El êxito de la secuenciaciõn de los genomas y la evaluación 
de conjuntos completos de genes estimula a los científicos a 
intentar hacer un estúdio sistemático similar de conjuntos 
completos de proteínas (proícomas) codificados por los geno- 
mas, en un sistema denominado proteómica. Debidio a las 
razones mencionadas con anterioridad, la cantidad de proteí- 
nas presentes en los seres humanos y en oiras especies relacio- 
nadas con elia supera sin lugar a dudas la cantidad de genes. 
Debido a que las proteínas y no los genes son las que desem- 
penan las actividades de la célula es importante evaluar el sitio 
y el momento en que se producen las proteínas en un orga- 
nismo y también la manera en que intcracluan entre si para 
poder com prender el fundunamiemo de las células y los orga- 
nismos. El ensamblaje y el análisís de los proteomas supone 
algunas dificultades, experimentales pe.ro los avances técnicos 
proporcionai! las berram lentas necesarias para resolver estos 
problemas. 

La genómica y Ia proteómica permiten a Los biólogos de sa- 
rro ll ar el estúdio de la vida desde una perspectiva cada vez más 
global. En la actualidad. los biólogos pueden desarrollar catá- 
logos de genes y proteínas: una lista de todas las partes 11 que 
comribuyen al fundonamíento de las células, los tejidos y los 
organismos. Con estos catálogos los investigadores desviaron 
su atención de las partes individuales a la imegración funcional 
de los sistemas biológicos. Un primer paso en la biologia de sis- 
temas consiste en definir circuitos de genes y redes de interac- 
ción entre las proteínas (fig, 1- LO). Usando la informática y las 
matemáticas para procesar e integrar grandes cant idades de 
datos biológicos, los investigadores pueden detectar y cuan ti fi- 
car las combin aciones de interacciones. 

Otra perspectiva imeresante es la comprensión creciente dei 
espectro de variaciones genéticas en los seres humanos. Como 
el tiempo de evolución de la espede humana es tan breve, la 
magnitud de varíación dei DNA entre los seres humanos es 
pequena en comparación con la de muehas otras especies. La 
mayor parte de la diversidad en los seres humanos parece 
observarse en forma de polimorfismos de un único nucleó- 
tido (SNP) dei inglês "single nucleotide polymorphisms”), 
que son variaciones en un solo par de bases dei genoma, a 
menudo, detectadas durante la secuenciaciõn. En el genoma 
humano, los SNP apareceu en promedio cada 1 000 pares de 
bases. En otras palabras, si se pudiera comparar la seeuencia 
de DNA de una persona con la de otra dei nnsmo género —sen- 
tadas una junto a la otra o en partes akjadas dei mundo- se 
observaria que maniienen una similitud dei 99,9%, 

Los científicos realizan investigaciones para identificar la 
localizactón de los millones de SN? en el genoma humano, 
Éstos serán marcadores genéticos otites para evaluar la evolu- 


ción humana, las diferencias entre las poblaciones humanas y 
Ias vias migratórias de las poblaciones humanas a través de su 
evolución. Los SNP y oiros polimorfismos en el DNA no codi- 
ficante (y en el codifica me' 1 también serán útiles como marca- 
dores para detectar genes que producen enfermedad es y que 
afectan a ia salud de maneras más sutiles. Es probable que esto 
modifique la práctica de la medicina a lo largo dei siglo xxi. No 
obstante, las aplicaciones de la in vesti gación y la tecnologia dei 
DNA ya afectan a nuestras vidas de numerosas maneras» como 
se comentará en la sección final de! capítulo. 


Evaluación de cunceplos 


1 . Los cálculos actuales establecen que et genoma humano 
eontíene alrededor de 25 000 genes, pero hay evidencias 
que indican que hay muchos más polipéptidos humanos 
diferentes. ^Qué procesos pódrían explicar esta discre- 
pância? 

2.. ^Cuál es la principal utilidad dei anãlisis de micromatrí- 
ces de DNA para evaluar la expresión de los genes ? 

3. 'Por qué la variaeión genética es rnucho menor entre las 
personas que entre indivíduos de otras especies? 

Vêanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concep 


Las aplicaciones prácticas de la 
tecnologia dei DNA afectan a nuestras 
vidas de muehas maneras 

La tecnologia dei DNA aparece en las noticias casi todos los 
dias. A menudo el tema de la noticia es una aplicación nueva y 
esperanzadora para la medicina, pero éste es solo uno de los 
numerosos campos que se benefician con la tecnologia dei DNA 
y la ingen lería genética. 

Aplicaciones médicas 

Un beneficio evidente de la tecnologia dei DNA consiste en 
identificar los genes humanos euyas mutariones desempenan 
algún papel en las enfermedades genéticas. Estos descubrimien- 
los pueden servir para diagnosticar, tratar e incluso prevenir 
estas enfennedades. La tecnologia dei DNA también comribuye 
a ccmprender las enfermedades u no genéticas", desde la artritis 
hasta el SIDA, porque los genes de una persona ittfluyen en la 
susceptibilidad a desarrollar estas enfermedades. Adernas, todos 
los tipos de enfermedades implican câmbios en la expresión de 
los genes dentro de las células comprometidas y a menudo, en 
el sistema imnuoitario dei paciente. Con el empleo de los ensa- 
yos de mícromatrices de DNA o de otras técnicas para comparar 
la expresión de los genes en tejidos sanos y enfermos, los inves- 
tigadores esperan hallar muchos de los genes que se activan o 
inactivan en enfermedades específicas. Estos genes y sus pro- 
diictos son objetivos potencial es para la prevención o e! irata- 
miento. 
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Díflgíio5ízco de enfermedades 

La tecnologia dei DNA y, de forma específica, ei uso de la 
PCR y las sondas de ácidos nudeicos marcadas para rastreai 
patógenos determinados ha creado un nuevo capítulo en el 
diagnóstico de las enfermedades infecciosas. Por ejemplo, pues- 
to que se coxioce la secuencia dei material genético (RN A) dei 
HIV, sc puede emplear la PCR para amplificar y de esta manera 
detectar cl RN A dei HIV en muestras de sangre o de tejido. Hl 
RN A no puede amplificarse con PCR dírectameme, pero el 
genoma en forma de RNA se puede convertir en cDNA de doble 
c ade na por medio de la acción de una transe ri puas a inversa (RT, 
en inglês). Luego se lleva a cabo PCR con el cDNA y se usa una 
sonda específica para uno de los genes de HIV. Esta técnica, 
denominada RT-PCR l suele representar la mejor manera de 
detectar una infecciõn que, de Io contrario, seria difícil de diag- 
nosticar. 

En la actualidad, los científicos pueden diagnosticar ciemos 
de Lras tornos genéticos humanos con PCR y cebadores corres- 
pondientes a los genes clonados de ciertas enfermedades 
humanas, para luego secuenciar el produeto amplificado y 
determinar la mutaciôn ca us ante de la enfermedad. Entre los 
genes clonados que se relacionan con enfermedades humanas 
se encuentran el de la anemia drepanocítica, el de la hemofilia, 
d de la íibrosis qufstica, el de la enfermedad de Huntington y el 
de la distrofia muscular de Duchenne. Los indivíduos afee lados 
por estas enfermedades pueden idemiíicarse antes dei comien- 
zo de los sintomas, incluso antes de nacer. Además, es posible 
detectar a los portadores asimománcos de alelos recestvos 
potenciálmente nocivos (hg. 20-10). 

Áún cuando el gen de una enfermedad todavia no se haya 
clonado, se puede diagnosticar la presencia de un alelo anor- 
mal con bastante precisión si se cuenta con un marcador de 
RFLP relacionado (fig. 20-15). Los alelos de la enfermedad 
de Huntington y de otras enfermedades genéticas primero se 
detecta ron de esta manera indirecta. Si el marcador y e! gen 
propiamente dicho están bastante cerca, el entre cruzam i em o 
entre el marcador y el gen será bastante improbable durante la 
tormación de los gamelos. En con secuencia, el marcador y el 
gen se heredarãn en forma conjunta casi con certeza, incluso 
t anque el marcador de RFLP no forme parte dei gen, El misrno 


DNA 


Marcador de RFLP 



Alelo normal 


a Fig, 20-15. RFLP como marcadores de alelos causantes de 
enfermedades. Este diagrama jlustra segmentos de DNA homólogos 
□rocedentes de una família en la cual algunos miembros tienen una 
enfermedad genética. En esta família se encuentran diversas versiones 
de un marcador de RFLP en los miembros no afectados y en los que 
experímentan la enfermedad. Si un'miembro de la família heredõ la ver- 
s ón dei marcador de RFLP con dos sítios de restricción cerca dei gen (en 
njgar de uno), existe una alta probabilidad de que el indivíduo también 
haya heredado el alelo que causa la enfermedad. 


principio se aplica a todos los tipos de marcadores, incluso a 
los SNR 


Teiapia gémea en los seres humanos 

La terapia genica —la alteración de los genes de un indivíduo 
afee tado- es muy esperanzador para el tratam Lento de trastornos 
producidos por un solo gen defectuoso. En teoria, se podría 
inseriar un alelo normal dei gen defectuoso en las células somá- 
ticas dei tejido comprometido por la enfermedad. 

Para que la terapia genica de las células somáticas sea per- 
manente, las células que reciben el alelo normal deben ser las 
que se multiplican durante toda la vida dei paciente. Las célu- 
las de la medula ósea, que inctuyen a las células madre que 
origínan todas las células sanguíneas y el sistema ínmunitario, 
son los candidatos principales. En la figura 20*16 se. ilustra 
un posible procedímiento para llevar a cabo la terapia genica 
en un indivíduo, cuyas células de Ia medula ósea no producen 
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Se inserta la versión RNA dei alelo 
normal en el retrovirus. 


RNA virai 


o Se deja que el retrovirus infecte las 
células de la méduia ósea obtenidas 
dei paciente y cultivadas. 




inyectan las células modificadas 
mediante ingenieraa genética en 


Célula 

de la medula 
ósea dei paciente 


El DNA virai con el alelo normal 
se inserta en el cromosoma. 


el paciente. 


A Fig. 20-16. Terapia génica que emplea un vector retroviraL 

En este procedímiento se utiliza un retrovirus que se ha modificado 
para no producir dano aí indivíduo; se aprovecha la capacidad dei 
retrovirus de insertar un transcrito de DNA de su genoma de RNA en 
el DNA cromosómicG de la célula huésped (fig. 18-10). Si se expresa 
el gen extra no transportado por el vector retroviraf Ia célula y sus des- 
cendientes van a albergar el produeto dei gen y el paciente podría 
ourarse. Las células que se reproducen durante toda la vida, como, 
por ejemplo, las de la medula ósea, son los candidatos ideales para la 
terapia génica. 
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una enzima vital debido a la presencia de un solo gen defec- 
Luoso. Esta clase de defecto produce un tipo de mmunodeíí- 
ciencia combinada grave (1DCS), Si et tratamiento tiene êxito, 
las células de la medula ósea dei paciente comienzan a produ- 
cir la proteína que falta y el paciente se cura. 

El procedi ni ien to ilustrado en la figura 20-16 se utilizo en el 
primer ensayo de terapia genica para la IDCS, que comenzó en 
1990. Sin embargo, los resultados clínicos de este estúdio, y de 
otros posteriores realizados durante la década de 1990, no 
demostraron de manera conduyente la efectividad dei tratamien- 
to. En otro ensayo que comenzó en el ano 2000 se trataron diez 
nlnos pequenos con 1DCS con el mismo procedimiento, Nueve 
de los diez pacientes experimentaron una mejoria significativa 
y definitiva a los dos anos y este fue el primer éxíLo indiscuri- 
ble de Ia terapia genica. No obstante, dos de los pacientes desa- 
rrollaron leucemia, un tipo de câncer de las células de la sangre, 
en un período posterior. Los investigadores descubrieron que en 
ambos casos, el vector retro virai utilizado para transportar el 
alelo normal ha cia ks células de la médula ósea se habia inser- 
tado cerca de un gen comprometido en la proliferadón y el 
desarroHo de las células sanguíneas de la sangre y habia produ- 
cido leucemia. Este y otros ensayos de terapia gémea basada en 
retro vi ms se suspendieron de manera temporal en vários paí- 
ses. Guando se descubra n más detalles sobre el com portam i en - 
to de los retro vinis, los investigadores podrán controlar la 
inserción de los vedores retro ví rales en un sitio que permita 
evitar este tipo de problemas. 

La terapia genica también se asocia con muchas otras cues- 
tiones técnicas, como, por ejemplo, ^cómo se puede controlar 
la actividad dei gen transferido para que las células simeticen 
cant idades apro piadas dei pro dueto dei gen en el momento y 
en el lugar precisos? =Cõmo podemos asegurar que la inserción 
dei gen terapêutico no dana otras funciones celulares necesarias? 
A medida que se conoce mas sobre los elementos de con t rol dei 
DNA y ías interaccíones entre los genes, los investigadores 
p o d r á n res po n d e r a es tas p re gu mas. 

Âdemãs de los desafios técnicos, la terapia genica gen era 
problemas éiicos complejos. Algunos críticos sugieren que la 
manipulación de los genes humanos conducirá de manera ine- 
vitable a la prãctica de euge nesta, que es un esfuerzo delibera- 
do por controlar la genética de las pobladones humanas. Otros 
observadores no consideran que haya una diferencia funda- 
menta 1 entre el trasplante de genes en las células somáticas y 
el trasplante de órganos. 

El tratamiento de las células de la línea germinal humana 
con la esperanza de coriegir defectos en las generaciones futu- 
ras también se asocia con problemas éticos. Este tipo de in ge- 
meria genérica se desarrolk en forma sistemática en ratones de 
kboratorio y, finalmeme. se resolverían los problemas técnicos 
que impiden la aplicación de un tipo de ingenieria genética 
similar en los seres humanos. d En qué circunstancias, si es 
que existe alguna valida, se debería alterar el gen o ma de las 
células germinai es o de los embriones humanos? Por un lado, 
se podría considerar que esta técnica afecta a la evolución. 
Desde una perspectiva biológica, la eliminación de alelos no 
deseados de un conjunto de genes podría ser contraproducen- 
te. La variaciõn genética es un ingrediente necesario para la 
supervivencia de las especies, a medida que las condiciones 
a mb ien tales se modificam Los genes que se danan en ciertas 
condiciones pueden ser beneficiosos en otras (un ejemplo es el 
de! alelo causante de 3a anemia drepanocítica, que se comento 
en el capí tulo 14). £ Estamos dispuestos a arriesgarnos a crear 
câmbios genéticos que podrian ser desfavorables para la espe- 


cie en el futuro? Será necesario enfremarse a esta pregunta en 
breve. 

Pro duetos farmacêuticos 

En una secei ón previa de este capítulo se comento la dona- 
ción dei DNA y los sistemas de expresión necesaríos para pro- 
ducir grandes cantidades de proteínas que de forma natural 
solo se sintetizan en concentraciones muy bajas. Las células 
huésped utilizadas por estos sistemas de expresión pueden 
manipukrse con ingenieria genética para que secreten una pro- 
teína a medida que se sintetiza y, de esta manera, simplificar la 
tarea de purificaria por los métodos bioquímicos tradicionales. 

Entre los pri meros produetos farmacêuticos "sintetizados" 
de este modo se eneuentran la insulina humana y la hormona 
de crecimiento humana (HGH). Hay cerca de 2 millones de 
personas con diabetes en los Estados Unidos que dependen dei 
tratamiento con insulina para controlar su eníerniedad. La hor- 
mona de crecimiento humana represento una bendirión para 
los ninos nacidos con una fornia de enanismo debido a la sin- 
tesis de concentraciones inadecuadas de HGH. Otro produeto 
farmacêutico importante producido por ingenieria genética es 
el activador tisular dei plasminógeno (TPA). Si se administra 
este compuesto poco después de un infarto de miocardio, con- 
tribuye a disolver los coágulos de sangre y reduce el riesgo de 
que se desarrollen infartos de miocardio subsiguientes, 

Los avances más Té cientes en los produetos farmacêuticos 
consisten en formas realmente originales para luchar contra 
varias enfermedades que no respondeu a los tratamientos far- 
macológicos convencionales, Un procedimiento consisLe en el 
uso de proteínas modificadas mediante ingenieria genética para 
bloquear o asemejarse a receptores de superfície de las mem- 
branas celulares. Un fármaco experimental de este tipo imita a 
una proteína receptora a la que se une el H1V penetrando en los 
glóbulos blancos. El H IV se une a las moléculas dei fármaco y 
no puede penetrar en las células de la sangre. 

La tecnologia dei DNA también puede utilizarse para pro- 
ducir vacunas que estimulan ei sistema inmunitario de defensa 
contra patógenos específicos (véase cap. 43), Las vacunas tra- 
dicionales son de dos Lipos: de microorganismos in activados 
(muertos) y de microorganismos viables pero debilitados (ate- 
nuados) que no suelen producír la enferme dad. La mayoría de 
los patógenos tienen una o varias proteínas específicas en su 
superfície que desencadenan una respuesta inmuniiaria contra 
el patógeno. Este tipo de proteína producída mediante técnicas 
de DNA recombínante puede emplearse como vacum contra el 
patógeno. También pueden usarse métodos de ingenieria gené- 
tica para modificar el genoma dei patógeno y atenuado. 

Evidencia forense 

En esc ena rios donde se producen crímenes violentos pueden 
quedar fluídos corporales o pequenos fragmentos de t ej ido en la 
escena o en las prendas u otras posesiones de la vtetima o dei 
asaltame. Si hay una cantidad suficiente de sangre, semen o teji- 
do, los laboratorios forenses pueden determinar el tipo de sangre 
o de tejído con anticuerpos que detecta n proteínas específicas de 
la superfície celular. Sin embargo, este tipo de pruebas requiere 
muestras recientes y concentraciones relativamente altas. Además, 
debido a que muchas personas tienen e! mismo lipo de sangre o 
de tejido, este método solo puede excluir a un sospechoso; no 
puede proporcionar evidencia suficiente para establecer ia culpa- 
biiidad. 


404 UNIDA D tres Genética 


En cambio, k evaluación dei DNA puede identificar al indi- 
víduo culpable con un alio grado de certeza porque la secuen- 
cia de DNA de cada persona es única (excepto en gemei os 
idênticos). El anãlísis de RFLP por Southern blot es un méto- 
do muy útil para detectar similitudes y diferencias en las 
muestras de DNA y solo requiere cantidades muy escasas de 
sangre o de oiro tejido (alrededor de 1 000 células). Por ejern- 
' pio, en un caso de asesinato, este método puede servir para 
comparar muestras de DNA dei sospechoso, la víctima y una 
pequena cantidad de sangre hallada en la escena dei crimen. 
El científico forense suele buscar cinco marcadores de RFLP; 
en otras pakbras, solo se analizan unas pocas porciones elegi- 
das dei DNA. Sin embargo, incluso este pequeno conjunto de 
marcadores de una persona puede proporcionar una huella 
genética o patrõn específico de bandas para uso forense por- 
que la probábilidad de que dos personas (que no sean geme- 
los idênticos) tengan e! mismo grupo de marcadores de RFLP 
es muy baja. La autorradiograíia de la figura 20-17 muestra el 
tipo de evidencia presentada a los jurados en los juicios por 
asesinato. 

Las huellas de DNA también pueden ser úliles para esta- 
blecer la paiernidad. Una comparaciòn entre el DNA de una 
madre, su hijo y el supuesto padre puede establecer la pater- 
nidad de forma conduyente. A veces, la paternidad tiene un 
interés histórico: las huellas de DNA proporclonaron eviden- 
cias definitivas de que Thomas Jeíferson o uno de sus parien- 
tes masculinos más cerca nos fue el padre de, por lo menos, 
uno de tos hijos de su esclava Sally Hemings. 

En la actualidad, en lugar de RFLP, se emplean las va ri acio- 
nes en la longitud de determinadas secuencias de bases repe- 
tidas como marcadores para obtener las huellas de DNA. Estas 
secuencias de DNA repetitivas son muy variables y propordo- 
nan una cantidad incluso mayor de marcadores que k RFLP 
Por ejemplo, una persona puede tener k unickd AC A repeli- 
da 65 veces en un locus genómico, 1 18 veces en un segundo 
loci y otras tantas veces en los dem ás loci, mientras que es 
probable que otro indivíduo tenga una cantidad de repeticio- 
nes diferente en estos loci. Estos loci genéticos polimorfos sue- 
íen denominar se repetiriones simples en tândcm (STR). Cuanto 
mayor sea la cantidad de marcadores que se exanunan en una 
muestra de DNA, más probable es que la huella genética sea 
única de ese indivíduo. Por lo general, se utiliza PCR para 
amplificar STR específicas u oiros marcadores antes de la elec- 
tro fores is, La PCR es útil, en particular, cuando el DNA está 
danado o solo se dispone de una cantidad muy escasa. Una 
muestra de tejido tan pequena como de 20 células puede ser 
suficiente para la amplificaçiõn con PCR. 

^Cuá! es k fiabi licLad de la huella genética? En k mayoría 
de los casos forenses, k probabi licLad de halkr dos personas 
con huellas genéticas idênticas oscila entre 1 en 100 000 y 1 en 
mil millones. La cifra exacta depende de la cantidad de mar- 
cadores comparados y de la frecuenda de aparidón de esos 
marcadores en la población general. Es esendal conocer Ia fre- 
ouencia de los distintos marcadores en los distintos grupos 
étnicos porque estas pueden variar de forma conside rabie 
entre las diversas etnias y entre un grupo étnico específico y la 
población general. Gracias a la disponibilidad credente de 
datos sobre frecuenda, los científicos forenses pueden realizar 
cálculos estadisticos muy precisos. Por tanto, pese a que toda- 
via surge n problemas debido a la ausência de cierta informa - 
ción, errores humanos o falsas evidencias, los expertos legales 
y los científicos aceptan que las huellas genéticas son eviden- 
cias eoncluyentes. En reaUdad, el anãlísis dei DNA en mues- 
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A Fig, 20 17, Huellas genéticas de un caso de homicídio. Est a 

autorradiografía muestra que el DNA hallado en la sangre presente en 
la ropa dei acusado coincide con !a huella genética de la víctima pero 
difíere de la huella genética dei acusado. Esto demuestra que la sangre 
hallada en la ropa dei acusado proviene de la víctima y no dei mismo 
indivíduo* Las tres muestras de DNA se sometieron a Southern blot con 
sondas radioactivas (fig. 20-10). Las bandas de DNA resultantes des- 
pués de la electroforesís se expusieron a sondas para diversos marca- 
dores de RFLP sucesivos, con el cuidado de eliminar la sonda previa 
antes de exponer el material a la síguiente 


tras forenses almacenadas ha proporcionado k evidencia 
neeesaria para resolver muchos £l casos congelados" en los últi- 
mos anos. 

Saneamiento ambiental 

En la actualidad se empleâ en forma credente la capacidad 
notable de algunos micro organismos para transformar compues- 
tos químicos y, de esta manera, limptar el medio ambiente. Los 
científicos contemporâneos manipukn estas capacidades meta- 
bólicas que luego se emplean para tratar algunos problemas dei 
medio ambiente. Por ejemplo, muchas bactérias pueden exLra- 
er me tales pesados, como, por ejemplo, cobre, plomo y níquel, 
dei ambiente e incorporados en compuestos como sulfato de 
cobre o sulfato de plomo, que pueden recickrse con facilidad, 
Los microorganismos modificados por ingeniería genética 
podrían adquirir importância tanto para obtener mine rales 
(sobre todo, a medida que las reservas ele minerales se acaban) 
y para eliminar desechos cte minería muy tóxicos. Los biotec- 
nólogos también intentan modificar a los microorganismos 
para que puedan degradar hídrocarburos clorados y oiros com- 
puestos nocivos. Estos microorganismos podrían emplearse en 
plantas de tmtamiento de desechos de agua o por los fabrican- 
tes, antes de que los compuestos se eliminen hacia el medio 
ambiente. 

Un área de ínvestigación relacionada con ésta es la identift- 
caciõn y la modificación mediante ingeniería de microorganis- 
mos capaces de detoxi ficar desechos tóxicos específicos en 
derrames tóxicos o en basurales. For ejemplo, se han desarro- 
tlado cadenas bacterianas que pueden degradar algunos de los 
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pro duetos químicos liberados durante los derrames de petró- 
leo. Mediante el traslado de los genes responsables de estas 
transíorni aciones haeia organismos diferentes, los bioingeníe- 
ros pueden ser capaces de desarrollar cepas capaces de sobre- 
vivir a ias condiciones ambiemales ínhóspitas de los desastres y 
de toxi ficar los resíduos. 

Aplicaciones en la agricultura 

Los científicos trabajan para conocer mejor el genoma de las 
plantas y los animales importantes para la agricultura y, desde 
Kace vários anos, han empleado la tecnologia dei DNA para mqo- 
rar la produetividad agropecuaria. 

Producció» animal- y “fannacéuticos” 

En la acLualidad, la tecnologia dei DNA se emplea de forma 
habitual para sintetizar vacunas y hormonas de crecimiento 
para tratar a los animales de granja. De manera experimental, 
los científicos también pueden introducir un gen de un animal 
en el genoma de otro, lo que convierte al segundo animal en 
transgénico. Con este fin, los científicos obttenen óvulos de 
una hembra y los fertílizan m ví ira Miemras tanto, clonan el 
gen de interés de otro organismo e inyectan el DNA clonado 
d írect amente en el núcleo de los óvulos fertilizados. Algunas de 
Ias células integra n el DNA extrano, es decir, el transgén, en sus 
gen ornas y son capaces de expresar el gen extrano. Los embrio- 
nes manipulados se implantan en una madre sustituti median- 
te ci rugia. Si se desarrolla un embriõn con êxito, el resultado es 
un animal transgénico que condene un gen de un tercer u padre' 1 , 
que podría incluso pertenecer a otra especie. 

Los objetivos de la creación de un animal transgénico suelen 
ser los mismos que los de la crianza tradicional; por ejemplo, 
crear una oveja con mejor calidad de lana, un cerdo con carne 
más magra o una vaca que se desarrolle en menos tiempo. Por 
ejemplo, los científicos podrían identificar y clonar un gen que 
produzea el desarrollo de músculos más grandes (los músculos 
constituyen la mayor pane de la carne que ingerimos.) en una 
variedad de ganado y transferido a otra varre dad, o incluso, a 
una oveja. 

Los animales iransgénicos también se han manipulado gené- 
ticamente para ser "fábricas” farmacêuticas: produetores de una 
gran cantídad de una sustancia biológica que se emplea en 
medicina y aparece con escasa frecuenda de forma natural. Por 
ejemplo, se puede insertar un transgén que codifica una prote- 
ína humana especifica, como una hormona o un facto r de coa- 
gula cio n de la sangre, en el genoma de un mamífero de granja, 
de manera tal que el producio dei transgén se secrete a través 
de la ledie dei animal (fig. 20 - 18 ) Luego, es posible purificar 
la proteína de la leche generalmente con mayor facílidad que de 
un cultivo de células. En una etapa reciente, los investigadores 
han creado pollos iransgénicos que expresan grandes camida- 
des dei producio transgénico en sus huevos. 5u êxito sugiere 
que los pollos iransgénicos podrãn representar fábricas de fãr- 
macos relativamente econômicas en un futuro próximo. 

Las proteínas humanas producidas por los animales de gran- 
ja pueden diferir en riertos sentidos de las proteínas humanas 
n acu rales cor respondí entes. Por tanto, estas proteínas deben eva- 
luarse con cuidado para garàntizar que no produzea n reaccio- 
nes alérgicas u otros efectos adversos en los pacientes que las 
reeiben. Ade más, la salud y el bienestar de los animales de gran- 
ja portadores de genes de seres humanos y de otras espccies son 
temas importantes que se deben analizar; fa escasa fertilidad o 



a Fig, 20-18, Animales "farmacêuticos", Estas ovejas transgénicas 
son portadoras de un gen que codifica una proteína de la sangre huma- 
na que se secreta a través de la Jeche. Esta proteína inhibe a una enzi- 
ma que contribuye al dano de los pulmones en los pacientes con fibrosis 
quística y con otras enfermedades respiratórias crónicas. La proteína se 
purifica con facílidad de la leche de la oveja y en la actualidad se eva- 
lúa como tratamiento de Ja fibrosis quística. 


el aumento de la suscepiibilidad a las enfermedades son fre- 
cuentes. 

Ingeniería genética eu Ias plantas 

Los científicos especialistas en agricultura han dotado a una 
gran camidad de plantas de cultivo con genes que les confieren 
características deseables, como, por ejemplo, retraso en la madu- 
rado ii y resistência al dano y a la enfermedad. Es sorprexidente 
que las plantas sean más fáciles de modificar por ingeniería gené- 
rica que la mayoría de los animales. En muchas espeeies de plan- 
tas, una sola célula tisular cultivada puede originar una planta 
adulta (fig. 21-5), Por tanto, las manipuladones genéticas pue- 
den llevarse a cabo sobre una sola célula y esta célula puede usar- 
se para produetr un organismo con los rasgos nuevos. 

El vector empleado con mayor frecuenda para introducir genes 
nuevos en células vegetales es un pi asm ido denominado plásmi- 
do Ti, que proviene de la bactéria dei suelo Agrobactevmm 
íumejácicns. Este plásmido integra un segmento de su DNA, 
conocido como T DNA, en el DNA cromosõmico de las células 
de la planta huésped. Para mejorar el vector, los investigadores 
trabajan con una verstón dei plásmido que no produce enfer- 
medades, puesto que la versiõn de tipo salva] e si 3o hace. En la 
figura 20-19 se ilustra un método que permite usar el plás- 
mido Ti para obtener plantas transgénicas. Los científicos pue- 
den introducir pl asm idos Ti recombinantes en las células 
vegetales mediante elecrroporacion. En forma alternativa, el 
plásmido recombinante puede volver a insenarse en AgmhacUvium; 
luego las plantas o las células vegetales en cultivo suseeptíbles 
son infectadas con las bactérias que comienen el plásmido 
recombinante. 

La ingeniería genética reemplaia con rapidez los programas 
de cosecha tradicionales, en especial, para agregar rasgos ú tiles, 
como, por ejemplo, resistência contra herbicidas o plagas, que 
dependen de un gen o de unos pocos genes. Por ejemplo, las 
plantas modificadas con un gen bacteriano que las hace resis- 
tentes a los herbicidas pueden crecer miemras que Ias malezas 
se destruyen. Asimismo, el hecho de que se puedan manipular 
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Figura 20-19 

Usa dei plásmido Ti para 
producir plantas transgénlcas 

APUCACIÓN 


Se pueden transferir genes que confieren ras- 
gos útiles, como, por ejemplo, resistenoia contra plagas o herbici- 
das, retraso de la maduración y aumento dei valor nutritivo, desde 
una variedad o una. especie de planta a otra utilizando el plásmido 
Ti como vector. 


TÉCNICA 


AgrobôCterium tumef adens 


Se aisla el plásmido Ti de la 
bactéria Agrobacterium 
tumefadens. El segmento dei 
plásmido que se integra en el 
genorna de las células huésped 
se denomina T DNA. 


© Se incuban los plásmidos 
aislados y el DNA extraho 
que contiene el gen de 
mterés con una enzima 
de restriccíón que corta 
el T DIMA por la rriitad. 
Después dei apareamiento 
de bases entre los extremos 
cohesivos de los plásmidos 
y los fragmentos de DNA 
extraho se agrega DNA 
ligasa, Algunos de los 
plásmidos recombinantes 
esta bl es resultantes contienen 
ei gen de mterés. 




DNA con 
el gen 
estudiado 


Plásmido 
Ti 


Sitio donde 
la enzima de 
restriccíón 
realiza el corte 



Plásmido Ti 


; Se pueden introducir los 
plásmidos recombinantes en 
células vegetales en cultivo 
mediante electropqración o los 
plásmidos pueden volver a insertarse 
en Agrobacterium, que luego se 
aplican en forma de suspensiôn 
líquida en las hojas de las plantas 
susceptibles para infectarias. Una 
vez que la célula vegetal absorbíó el 
plásmido, su DNA se integra en el DNA 
cromosómico de la célula. 



RESULTADOS 


Las células 
transformadas portadoras dei 
transgén de mterés se transfor- 
man en plantas que exhiben el 
rasgo nuevo conferido por el 


transgén. 


Planta con 
el rasgo 
nuevo 



las plantas mediante ingeniería genética para poder resistir la 
acciòn de microorganismos e insectos destruo ti vos redujo !a 
necesídad de utilizar insecticidas químicos. 

La ingeniería genética también es muy útil para mejorar el 
valor nutritivo de las plantas empteadas en agricultura. Por ejem- 


plo, los científicos desarrollaron plantas de arroz que producen 
granos de arroz amarillo con beta -caro leno, que nuestro cuerpo 
utiliza para sintetizar vitamina A (lig, 38-lôX Este arroz Morado' 
podría ayudar a evitar la deficiência de vitamina A en la mitad de 
la pobiación mundial que depende dei arroz como alimento 
principal En la actualídad gran cantidad de nirios pequenos dei 
sudeste asiático sufre deficiência de vitamina A, que deseneade- 
na a Ite raciones de la vista y aumenta la susgeptibilidad para suírir 
enfermedades. 

En un giro nove doso, la industria farmacêutica comenzó a 
desarrollar plantas “farmacêuticas”, análogas a los ani males ‘far- 
macêuticos". Aunque las plantas naiurales han sido fuente de ali - 
mentación desde hace mucho tiempo, los investigadores ac i uai es 
crearon plantas que desarrollan proteínas humanas para uso 
médico y proieínas vi raies para emplear como vacunas. Vários de 
estos pro duetos se evalúan en ensayos clínicos, como, por 
ejemplo, vacunas contra la hepatitis B y un amicuerpo produ- 
cido en plantas de tabaco íransgé nicas que interfiere con las bac- 
térias que ocasionan las caries. Se podrian sintetizar grandes 
cam idades de estas proteínas en forma más económica que en 
cultivos de células. 

Seguridad y cuestiemes éticas relacionadas 
con la tecnologia dei DNA 

Las pnmeras preocupaciones relacionadas con los riesgos poten- 
ciales de la tecnologia dei DNA recombinante se concentrarão en 
la posibihdad de que se crearan nuevos patógenos peligrosos. 
jQué pasaria, por ejemplo, si se transfineran genes de células neo- 
plãsicas a bactérias o virus? Para protege rse contra estos microor- 
ganismos nocivos, los científicos estabkcieron un conjunto de 
pautas que se adoptaron como regia guhernamental formal en los 
Estados Unidos y en algunos otros países. Una medida de seguri- 
dad consiste en crear procedimientos de labo rato rio estrictos para 
proteger a los investigadores de la infeceion por los microorganis- 
mos manipulados y para evitar que los microorganismos salgan dei 
laboratório de manera accidental Adeniás, en Ias cepas de micro- 
organismos empleadas en los experimentos de DNA recombinan- 
te se generan anomalias genéticas para que las cepas no puedan 
sobre va vir íuera dei labotatorio. Por último, se prohibieron algunos 
experimentos claramente peligrosos. 

En la actualidad, la mayor parte de la preocupación pública 
no se encuentra en los microorganismos recombinantes sino en 
los organismos genéticamente modificados (GGM) empleados 
como alimentos. En el lenguaje común, un OGM es un organis- 
mo que ha adquirido uno o más genes de la misnia especie o de 
otras mediante métodos artificiales. Por ejemplo, el salmón se ha 
modificado a través dei agregado de un gen de la hormona de 
crecimiemo dei salmón más activa. Sin embargo, la mayoria de los 
OGM que contribuyen a nuestra alimentación no sdn ani males, 
sino plantas de cultivo. 

Algunos países han sido cautelosos en relación con la revolu- 
eión de los OGM y se han preocupado, sobre todo, por la segu- 
ridad de estos alimentos y las posibles consecuencias ambientales 
dei cultivo de plantas con modilicaciones genéticas. Por ejemplo, 
en 1 999, la Unión Europea suspendió la introducción de los nue- 
vos cultivos geneticamente modificados hasta que se desarrollara 
una nueva legislación. A comienzos de 2000, las negociadones 
entre 130 países (entre elios, los Estados Unidos) desarrollaron 
un Protocolo de Bioseguridad que obliga a los exportadores a 
identificar los OGM en los envios y permite que los países impor- 
tadores decidan si estos alimentos producen riesgos ambientales 
o para la salud. 
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Las defensores de un abordaje cauteloso con respecto a los 
cultivos geneticamente modificados lemen que las plamas trans- 
gé nicas puedan transmitir sus genes nuevos a especies relaciona- 
das en áreas salvajes cercanas. For ejemplo, se sabe que el césped 
y los pastos de cultivo intercambian genes con especies salvares 
relacionadas a través dei polem Si las plantas de cultivo portado- 
tas de genes que vonfieren resistência contra herbicidas, enfer- 
me d ades o plagas de insectos envian su polen hacia especies 
salvajes, la descendencia podría convertirse en ll sqpennalezas w 
difídles de controlar. Oiro ríesgo posible, sugerido por un estú- 
dio realizado en un laboratorio, es que un transgén que codifica 
una proteína pesticida podría causar la producciõn de polen tóxi- 
co para las mariposas. Sin embargo, los científicos dei Agricultura l 
Research Service (Servido de Inves ti gación en Agricultura) reali- 
zaron un estúdio durante dos anos y llegaron a la condusión de 
que las mariposas tenían escasas probabilidades de exponerse a 
niveles tóxicos de polen. 

En relación con los riesgos de los alimentos geneticamente 
modificados para la salud humana, algunas personas lemen que 
los productos proteicos de íos transgenes puedan producir reac- 
ciones alérgicas. Aunque hay algunas evidencias compatibles con 
este hecho, los defensores de estos productos afirman que las 
proteínas deben evaluarse para determinar su capacidad de 
deseneadenar reacciones alérgicas. 

En la aciualidad, los gobiernos y las agencias reguladoras de 
todo el mundo intentan determinar la forma de facilitar. ei empleo 
de la biotecnologia en la agricultura, la industria y la medicina y 
a su vez, garanrizar que los nuevos productos y procedimientos 
sean seguros, En los Estados Unidos, varias agencias regulado- 
ras, como, por ejemplo, la Food and Drug Administration 
(Administración de Alimentos y Fãrmacos), la Enviromenta! 
Protection Agency (Agencia de Protección Ambiental), los 
National Instituies of Health (Institutos Nacionales de la Salud) 


y td Departamento de Agricultura evalúan estas aplicaciones de la 
biotecnologia. Estas agencias sulreri rtntchas presiones de algu- 
nos grupos de consumidores. Mi entras tanto, Ias mismas agen- 
cias y el público deben considerar las consecuencias éticas de la 
biotecnologia. 

A modo de ejemplo, cuando se completo el mapa dei geno- 
ma humano, surgieron cuestiones éticas significativas. ^Quién 
uene derecho para examinar los genes de otra persona? ;Cómo 
debe usarse esa informadón? ^Debe eniplearse el genoma de 
una persona para determinar si es apta para un trabajo o un 
seguro? Es probable que las conside raciones éticas y las preo- 
cupaciones relacionadas con los posibles riesgos ambi entales y 
de la salud enlemezcan algunas de las aplicaciones de la bio- 
tecnologia. Siempre exisLe el peligro de que demasiada legisla - 
ciõn impida el desarrollo de la ínvestígación básica y de sus 
benefícios potendales. No obstante, el poder de la tecnologia 
dei DNA y de la ingenieria genética -nuestra capacidad de alte- 
rar las especies que evolucíonaron desde hace miles de aõos en 
forma significativa y rápida- exige que procedamos con humil- 
dad y preeaución. 



L ^Cuál es la ventaja de usar células madre en terapia 
génica? 

2. Enumere por lo menos tres propiedades diferentes que 
han adquirido Ias plantas de cultivo a través de la inge- 
niería genética. 

VéurLse fets respuesías en d Apéíidicc A, 


Revisión áel capitulo 
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PT OS (IAM 


niüva de los fragmentos de pares de bases por medio de la acción 
de la DNA ügasa produce moléculas de DNA reco m bina me. 


Concepto 


La clonación dei DNA permite Ia producción de 
tmiltiples copias de un gen específico 
o de un fragmento de DNA 

Clonación dei DNA y sus aplicaciones: presentación préUmi- 
Uílt (pp- 383-386). La clonación dei DNA y otras técnicas denomi- 
nadas de forma colectiva tecnologia dei DNA pueden emplearse 
liara manipular y analizar el DNÂ y, de esta manera, producir pro- 
d Ué los y organismos nuevos y beneficiosos. 

Llüizaciòn de las enzimas de restrícción para producir 
DNA re combina n te (p. 386), Las enzimas de restricción bacte- 
rianas cortan moléculas de DNA dentro de secuencias de nucleó- 
ridos cortas especificas para obtener un conjunto de fragmentos 
de DNA de doble ca de na con extremos cohesivos de c ade na 
única. Los extremos cohesivos en los fragmentos provenientes de 
una fuente de DNA pueden aparearse con los extremos cohesivos 
complementarios de moléculas de DNA diferentes; la unión defi- 


Clonacicm de un gen eucarionte en un plásmido bact éria no 
( PP- 386-388). Un plãsmtdo recombinante se crea por medio de la 
inserción de fragmentos de restricción a partir de DNA que com ie- 
ne el gen de interés en cuesüón en un vector plásmido cortado y 
abierio por la misma enzima. La clonación de genes se logra cu an- 
do el plásmido recombinante se introduce en una célula bacienana 
huésped y los genes extranos se replican junto con el cromosoma 
baaeriano cuando se reproduce la célula huésped, Un clon de célu- 
las portadorâs de un gen puede idemifkarse con una sonda de áci- 
dos ntidelcos marcada con material radioactivo que posee una 
secuencta complementaria con la dei gen. 

Aimacenamicnto de genes ctonados en genoiecas de DNA 
(pp. 388-390). Una genoteca genómica es una acumulación de 
clones de vecrores recombinantes producidos por medio de la 
clonación de fragmentos de DNA per teneci entes a un genoma 
completo. Una genoteca de cDNA (DNA complementa rio) se 
construye por medio de la clonación de DNA in vitro mediante la 
transe rípdón inversa de todo el niRNA producído por un Lipo 
especifico de célula. 
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Clonaeioit y exprcsion de los genes eucarioittes (pp. 390-391)* 
I íay varias dificultades técnicas que pueden impedir la expresiõn 
de los genes eucariomes dopados en las células bacteríanas hués- 
ped. El uso de células eucariomes cn cultivo como células huésped 
y de cromosomas artificiales de levadura (YAC) como véetores con- 
Lribuye a evitar estos problemas. 

Amplificactón dei D NA in vitro: reacciòn en cadena de la 
polimerasa (PCR) (pp r 391-392). La PCR puede producir 
muchas copias de un segmento específico de DNA por medio dd 
empleo de cebadores que engloban la se cu en cia deseada y una 
DNÀ polimerasa resistente al calor. 


ConccpLo 


El análisis de los fragmentos de restricción detecta 
diferencias en el DNA que afectan a los sitios 
de restricción 

Eleclroforesis en gel y Southern blot (pp. 392-394). Los fragmen- 
tos de restricción dei DNA con diferentes longitudes pueden separarse 
mediante electroforesis en gel Los fragmentos específicos pueden 
identificarse por medio de Southern btol con sondas marcadas que se 
unen con el DNA inmovtlizado en un ll pumo" (“blot") dd gel. 

Diferencias en la longinid de los fragmentos de resiriceiòn 
como marcadores genéticos (p, 394)* Los polimorfismos en la 
longitud de fragmentos de restricción (RFLP) son dilerencias en las 
secuencias de DNA cn cromosomas homólogos que determinan la 
creación de fragmentos de restricción de distintas longitudes evi- 
denciables mediante Southerii blot. Los mil es de RFLP presentes en 
el DNA eucariome pueden servir como marcadores genéticos* 


Conceplo 


Se pueden mapear genomas completos a nível 
dd DNA 

Mapeo genético (de ligamienlo): ordenamienfo relativo de los 
marcadores (p. 396). Es posible determinar el orden de Los genes 
y de otros marcadores hereditários en el genoma y las distancias 
relativas entre elíos a partir de sus írecuencias de recombinackm. 

Mapeo físico: ordenamiento de los fragmentos de DNA 
(p* 396). Un mapa físico se eonstruye por medio dd corte de una 
molécula de DNA en muchos fragmentos cortos y su ordenam iento 
de acuerdo con la identifícación de los fragmentos superpuestos. 

Un mapa físico permite establecer la distancia real en pares de 
bases entre los marcadores. 

Secuenciación dei DNA (pp. 396-398), Fragmentos de DNA 
relativamente cortos pueden secuenciarse por medio dei método de 
terminadón de la cadena o didesoxm que es faeübie en máquinas 
de secuenciación automáticas. 


vación de los efectos fenotípicos resultantes pueden proporcionar 
da ves con respecto a su funciòn. 

Estúdio de la expresiõii de grupos de genes que ínteraclúan 
entre si (p, 400). Los ensayos de micromatrices de DNA permiten 
que los investigadores comparen pa trones de expresión de los genes 
en diversos tejidos, en distintos tíempos o ba] o condiciones diferentes. 

Compai aciõn de los genomas de diferentes espccies (pp* 400- 
402), Los estúdios comparativos de los genomas de espectes rela- 
cionadas y muy diferentes pro porei onan información muy útil en 
muchos campos de ia biologia. 

Futuro de Ia genomica (p, 402). La genómica es el estúdio siste- 
mático de genomas completos; la proteómica es el estúdio sistemá- 
tico de todas las proteínas codificadas por un genoma. Los 
polimorfismos de un único nucleórido (SNP) proporcionan marca- 
dores útQes para evaluar las vari aciones genéticas humanas. 


Conccpto 


Las aplicaciones prácticas de la tecnologia dei DNA 
afectau a nuestras vidas de muchas maneras 

► Aplicaciones médicas (pp. 402-404). La tecnologia dei DNA st 
emptea cada vez más para el diagnóstico de enfermedades genéticas 
y de otros tipos y podria mejorar el tratam iento de ciertos trastor- 
nos genéricos o incluso permitir su curadón definitiva. 

► Productos farmacêuticos (p. 404). La tecnologia dei DNA posi- 
bilita la producción a gran escala de hormonas humanas y otras 
proteínas con fines terapêuticos como, por ejemplo. v ac unas más 
seguras. 

Evidencia forense (pp. 404-405). Las huellas genéticas obtenidas 
por análisis de tejidos o líquidos corporales que se encuemran en la 
escena de un cri me n pueden proporcionar evidencia definitiva para 
establecer la culpabilidad o no de un sospechoso, Estas huellas 
genéticas lambién son ütiles para establecer la paternidacl. 

Saneam iento ambiental (pp. 404-405). La ingenieria genética 
puede emplearse para modificar el metabolismo de los microorga- 
nismos de manera que puedan usarse para extraer mine rales dei 
ambiente o para degradar vários tipos de material es de desecho 
potencial me Lite tóxicos. 

► Aplicaciones en Ia agricultura (pp. 406-407). El objetivo de 
desarrollar plantas y animales transgénícos es mejorar la produetivi- 
dad de la agricultura y la caltdad de los alimentos* 

Seguridad y cuestiones éticas relacionadas con la tecnologia 
dd DNA (pp. 407-408). Los benefícios potenciales de la ingenie- 
ria genética deben comparar se de manera cuidadosa con tos nesgos 
potenciales de la creación de pro duetos o dei desarrollo de procedi - 
mientos pe li groses para los seres humanos o el ambiente. 


Concerno 


Las secuencias genómicas proporcionan claves para 
responder a preguntas biológicas importantes 

Idemiíieaciòn de los genes que cedlfkan proteínas en las 
secuencias de DNA (pp. 399-400)* El análisis computarizado de 
las secuencias genómicas ayuda a los investigadores a identificar las 
secuentías que pueden codificar proteínas, Los cálculos acmales 
indican que el genoma humano con t iene alrededor de 25 000 
genes, pero la canridad de proteínas humanas es mucho mayor. La 
comparadón de las secuencias de los genes “nuevos” con las de los 
genes conocidos en otras especies puede ay u dar a identificar genes 
todavia desconocídos* 

Determinación dc la iunciòn genica (p. 400). Guando se desco- 
noce la función de un gen, su inacti vación experimental y la ohser- 



. - -- -r 


I. ^Cuãles de las siguienies berramientas de la tecnologia dei DNA 
recombinante están apareadas en forma mrmrecíu con su uso? 

a. Enzima de restricción; producción de RFLP 

b. DNA ligasa: enzima que corta el DNÀ y crea los extremos cohesi- 
vos de los fragmentos de restricción 

c. DNA polimerasa: se usa en la reacción en cadena de la polimera- 
sa para amplificar secciones dei DNA 

d. Transcriptasa inversa: producción de cDNA a partir de ruRNA 

e. Electroforesis; separación de fragmentos de DNA 
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os y preguntas de autoevaluadón 









2. ^Cuales de las siguientes afirmaciones no seria verdadera sobre d 
cDNA produdáo a partir de çejído cerebral humano? 

a. Se podría amplificar por medio de reaccióri en cadena de la poli - 
me rasa, 

b. Se podría emplear para produdr una genoteca genòmica completa. 

c. Se produee a partir de mRNA con iranscriptasa inversa. 

d. Se podría usar como sonda para localizar genes ex presa d os en d 
cerebro. 

e. Carece de mtrones de genes humanos y en consecuénda es pro- 
bable que pueda iniroducirse en vedores fagos. 

.3. Las plantas se manipulan con mayor faolidad mediante ingenieria 
genética que los animales porque: 

a. Los genes de las plantas no tienen in trones. 

b. Hay más vedores para transferir DKA recombinante en las célu- 
las vegetal es. 

c- Una célula vegetal somática puede originar una planta completa, 
d Los genes pueden insertarse en las células vegetales mediante 
miLToinyeccion. 

t. Las células de las plantas tienen núcleos más grandes. 

4. Un paleontólogo recupero un fragmento de tejido de piei de un dodo 
Cespede ele ave) extinguidos, preservado durante 400 anos. Li inves- 
tigador querrta comparar ei DNA de la muestra con e] de aves vivas. 
^Cuáles de las siguientes herramíentas serían úsiles para aumentar la 
cantldad de DNA dei ave disponible para la evaluadõn? 

a. Análisis de RFLP 

b. Reacción en cadena de la poli me rasa (PCR). 

c. Electroporación. 

d . L lec L ro fo resis e n gel. 

e. Hibridación por Sou t hem blot. 

i 

5. La expresión de un gen eucartonte danado en una célula proca- 
rioute se asada con muchas diftcuhades. El uso de mRNA y de la 
transe riptasa inversa forma parte de una esuategia para resolver el 
problema dei; 

a. Procesarniento posnanscripnonaL 

b. Electroporación. 

c. Procesamiento postraduccional 

d. Hibridación de ácidos nucleicos. 

e. Ligadura de fragmentos de restricción, 

ó* La tecnologia dei DNA se asada con muchas aplicadones médicas. 
iCuáles de las siguientes accipnes no se lleva a cabo en forma siste- 
mática en la ac tua! ida d? 

a. Producdón de hormonas para tratar la diabetes y el enanismo. 

b. Producción de subunidades vi rales para vacunas. 

c. Imroduccion de genes som et idos a ingenieria genética en game- 
los humanos. 

d. IdeuiiRcadón prenatal de genes asociados con enfermedades 
genéticas. 

e. Evaluación genética en busca de portadores de a Idos nocivos. 

7, iCuál de las siguientes especies tiene el genoma más grande y la 
menor canüdad de genes por millón de pares de bases? 

a . H aemophi 1 us i n/l u en Zã c *( bacteri a) . 

b. Saccharomyces cerevtsioe (levadura). 
c r Arabidopsis thaliam (planta). 

d, Dmsophi/a mefanogasíer (mosca de la Truta). 

e. Hemo sapkns (ser humano). 


8. iCuâI de las siguientes secuencias de DNA de doble cadena tiene 
más posibil idades de ser reconocida como sitio de corte por una 
enzima de restricción? 

a. AAGG b„ AGTC c. GGCC d. ACCA e. AAAA 
rree TCAG CCGG TGGT TTTT 

9. En los métodos de DNA recombinante el término ver for puede 
representar: 

a. La enzima que corta el DNA en fragmentos de restricción. 

b. El extremo cohesivo de un fragmento de DNA, 
c Un marcador RFLR 

d. Un plásmido usado para transferir DNA en una célula viva. 
e Una sonda de DNA usada para identificar un gen específico. 

10. Guando se emplea el método sfioígun para el mapeo genómico los 
investigadores llevan a cabo: 

a. Mapeo de liga mi em o de cada cromosoma 
h Mapeo físico extenso de cada cromosoma a partir de fragmentos 
cromosómicos grandes. 

c. Secuenciación de fragmentos pequenos dei DNA y luego orde- 
namiento de los fragmentos para determinar la secuencia gene- 
ral de nucleótidos, 

d. a y b. 

e. a, b y c. 

Véanse las. respuestas en e\ Apêndice A. 


Interrelàción evolutiva 

Si el empleo de las tecnologias dei DNA se disc mi na, ^cómo podría 
modificar la forma en que se produee la evolución en eomparadón 
con los mecanismos evolutivos na tu rales que se han desarrollado 
durante los últimos 4 mil millones de anos? 


Problemas científicos 

Usted espera evaluar un gen que codifica una proteína neurotransmi- 
$ora en células cerebraíes humanas y conoce la secuencia de aminoâd- 
dos de la proteína. Explique la forma en que podría a) identificar los 
genes expresados en un tipo específico de célula cerebral, b) identificar 
el gen de! neurotransmisor, c) produdr muchas copias dei gen para su 
evaluación y d) produçir una camidad. dei neurotransmisor para eva- 
luar su potencial como fármaco, 


Ciência, tecnologia y sociedad 

l Puede generarse diseriminación basada en la evaluación de genes 
'peligrosos'? ^Que programas sugeriría para evitar estos abusos? 
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Conceptos clave 


21-1 El desarrollo embrionário implica Ia división 
celular, la diferenciadõn celular y la 
niorfogénesis 

21-2 Los distintos tipos celulares son resultado de la 
expresión genica diferenciada en células con el 
mismo DNA 

21-3 La formación de patrones en tos animales y en 
las plantas se debe a mecanismos genéticos 
y celulares similares 

21-4 Los estúdios comparativos contribuyen a expli- 
car la manera en que la evolución dei desarrollo 
conduce a Ia diversídad morfológica 


Panorama general 


De una sola célula a un organismo 
multicelular 

E ste capítulo aplica gran pane de los conocimiemos 
aprendidos sobre moléculas, células y genes a uno de los 
temas más importantes de la biologia: la forma en que se 
desaiTolla un organismo multicelular complejo a partir de una 
sola célula, La utilizaciõn dei anãhsis genético y la tecnologia 
dei DNA para el estúdio dei desarrollo ha revolucionado este 
campo. En una forma bastante similar a la que emplearon con 
las mutaciones para determinar las vias dd metabolismo celu- 
lar, los investigadores volvieron a basarse en esto para estable- 
cer las vias dei desarrollo, En un ejemplo sorprendeme, vários 
investigadores suizos demostraron en 1995 que un gen deter- 
minado funcionaba como elemento de com rol pri ncipal para 
desencadenar el desarrollo dei ojo en Drosophila (mosca de ia 
fruta). La micro fotografia electrónica de barrido que se presen- 
ta en la figura 21-1 muestra parte de la cabeza anormal de una 



4 Fig. 21-1. Drosophila mutante con un ojo pequeno adicional 
en su antena. 


mosca que tiene un pequeno ojo adicional en cada antena, En 
esta mosca, el gen principal que desencadena el desarrollo dei 
ojo se expresó en sítios corporales anor males y produjo el desa- 
rrollo de ojos adidonales. Un gen similar activa el desarrollo 
dei ojo en los ra tones y otros mamíferos. De hecho, los biólo- 
gos especialistas en desarrollo descubrieron similitudes nota- 
bles entre los mecanismos que forman los diversos organismos. 

El estúdio científico dei desarrollo se inicio hace casi 130 
anos, más o menos en la misma época en la que comenzó la 
genética, Sin embargo, durante varias décadas, las dos discipli- 
nas avanzaron por vias bastante divergentes. Los biólogos espe- 
cialistas en desarrollo se concentraron en la embriologia, que es 
el estúdio de los estádios dei desarrollo que determinan que un 
ovulo fecundado se convierta en un organismo total mente for- 
mado. Estos investigadores estudiaron a los animales que ponen 
sus buevos en el agua, incluyendo a los invertebrados marinos 
y vertebrados anfíbios de agua dulce, como por ejemplo, las 
ranas. Por medio dei estúdio de estos y de otros animales, asi 
como también de plantas, los biólogos pudíeron describir el 
desarrollo animal (véase cap, 47) y vegetal (véase cap, 35) a 
nível macroscópico y microscópico. 

Durante Jos últimos anos, los científicos han aplicado los 
conceptos y las herramientas de la genética molecular al estú- 
dio de la biologia dei desarrollo, con resultados muy fruetí fe- 
ros. En este capitulo se presentan algunos de los mecanismos 
básicos que controlan el desarrollo en los animales y las plan- 
tas, poníendo énfasis especial en los conceptos basados en los 
estúdios moleculares y genéticos, Después de describir los 
principal es procesos celulares en los que se basa el desarrollo, 
se comentará la forma en que las células se diferendan entre sí 
y los fac tares que establecen el patrón espacial de estos distin- 
tos tipos celulares en el embrión. Lu ego se examina rán con 
mayor detalle los fundamentos moleculares de los diversos 
fenómenos específicos a modo de ejemplo de algunos princí- 
pios general es dei desarrollo. Por último, se explicará la mane- 
ra en que los investigadores pueden conocer mejor la 
evolución por medio de la comparadón de los procesos dei 
desarrollo en distintas esped.es . 
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Organismos modelo para los estúdios genéticos 
sobre el desarrollo 


DROSOPHILA MELANOGASTER 
(MOSCA DE LA FRUTA} 



Los investigadores pueden obtener xmicha información de la 
mosca de la Fruta Drosophila melanogaitcr (que a menudo se deno- 
mina sim pl emente Drosnpfii/cí), uno de los organismos modelo 
más importantes en Ia genérica dei desarrollo. El gene ti st a pio- 
nero T H. Morgan eligió a DrosopMa como organismo modelo por 
primera vez a comienzos dei siglo XX y a partir de entonces, varias 
gene raciones de genetistas la evaluaron de forma exhaustiva. Este 
organismo es pequeno y lácil de desarrollar en cl la borato ri o y 
liene un tiempo de generación de solo dos semanas. Adernas pro- 
duce muchos descendieni.es y tos embriones se desarrollan íuera 
dei cuerpo de la madre; ambos rasgos son bendkiosos para los 
estúdios que evalúan el desarrollo. La secuenciadón dei genoma 
de Dmsopíuia sc completo en 2000; tiene 180 x J 0° pares de bases 
(180 millones de bases. Mb) y alrededor de 1 3 700 genes. Aunque 
el de$arrollo temprano de las moscas de Ia fruta es bastante dife- 
rente dei de muchos otros animales, al menos desde un punto de 
vista superficial, la mvesugadõn sobre el desarrollo de Drosophila 
proporciono un conocimiento profundo sobre los princípios 
básicos dei desarrollo de los animales. 


Guando ei objetivo principal de ta investigación es compren- 
der los princípios biológicos general es, el organismo elegido para 
el estúdio se denomina organismo modelo. Los investigadores 
escogen organismos modelo que les permiten evaluar un tema 
específico, son representativos de un grupo más grande y crecen 
con fácil idad en ei laboratorio. Coo el fin de descubrir las cone- 
xiones entre los genes y el desarrollo, los biólogos emplean 
organismos con tiempos de generación relativamente cortos y 
genomas pequenos, cuyo funcionamiento se conoce bastante 
bien. Estos tipos de organismos son ideales para el anãlisis gené- 
tico. Entre los organismos modelo favoritos en la genética dei 
desarrollo se encuentran la mosca de la fruta Drosophiía melãw- 
g&ster, el nematodo CamrrhaMítís degans, el ratón Mus mmadus, 
el pez cebra Damo mio , y la planta A rabi èúpsis thaliana. Antes de 
proseguir, le sugerimos que lea la información sobre ios organis- 
mos modelo en la figura 21-2. En este capítulo se comemarán 
los princípios relacionados con el desarrollo establecidos a través 
dei estúdio de estos organismos. 


CAENORHABDITIS ELEGANS 
(NEMATODO) 


El nematodo terrestre CaeniprhtfMítís elegam (o C elegans) pro. - 
fera con fácil idad en el laboratorio en placas de petri. Este gusa- 
no mi de alrededor de ! mm de longitud, tiene un cuerpo sencillo 
y transparente con solo unos pocos tipos de células, y se desa- 
rrolla a partir de un cigoto para transi brmarse en un adulto 
maduro en ires dias y medio. El genoma dei nematodo tiene una 
longitud de .97 Mb y condene alrededor de 19 000 genes, La 
mayoría de loá' indivíduos son hermafroditas y producen tanto 
óvulos como espermatozóides. Los hermafroditas son adecuados 
para los estúdios genéticos porque las mutáciáhes recesivas son 
fáciles de detectar. Si un gusano con el fenotípo de tipo salvaje se 
autofeniliza y una cuarta parte de su progenie tiene un fenotipo 
mutante (hopocigoto para un aleío recesivo), el padre debe sei 
heterodgoto para el alei o mutante recesivo. Aun euando tos 
homocigotos con mutaciones recesivas no se reproduzearg ia 
mutación puede mantenerse en Los heterocigotos. Otra venta j a 
de C elegam es que todos los hermafroditas adultos tienen exac- 
Lamente 959 células somáticas, que se originan a partir dei cigo- 
to casi de la misma marte r a en todos los indivíduos. Con un 
microscopic que controlo todas las di visiones celulares inmedia- 
ta mente después de la formación dei cigoto los biólogos pudie- 
ron reconstruir la estirpe completa de todas las células dei cuerpo 
adulto. 



El desarrollo embrionário implica la 
división celular, la diferenciación 
celular y la morfogénesis 

En el desarrollo embrionário de la mayoría de los organismos, 
un cigoto unicelular (óvulo fertilizado) origina muchos tipos de 
células dileremes, cada tipo con una estruetura diferente y una 
función correspondiente. Por ejemplo, un animal Liene células 
musculares que le permiten moverse y células nerviosas que 
transmiten seííales hacia las células musculares; una planta tiene 
células mesõfüas que desarrollan la fotosímesis y células de sos- 
tén alrededor de los estornas (poros) que regulan el paso de los 
gases hacia el interior y el exterior de las hojas. Dentro de un 
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MUS MUSCULUS 
(RATÓN) 


DANIO RERIO 
(PEZ CEBRA) 


ARABIDOPSIS THAUANA 
(BERRO COMÚN) 



Entre los vertebrados hay dos que $on 
apecialmente adecuados para el anãlisis 
genético dei desarrollo, el ratón y el pez 
cebra. El ratón Mus musadus tiene una 
iarga historia como mamífero modelo y 
se sabe bastante acerca de su biologia. El 
genoma dei ratón tiene una longitud apro- 
ximada de 2 600 Mb con alrededor de 
25 000 genes, casi la misma cantidad que 
el genoma humano. En la actualidad, los 
mvestigadores manipnlan genes de ratón 
para producír ratones transgénicos y 
ratones con rinactivación genica ' (hnoc- 
kcd ouí) de genes específicos mediante 
una muiadón. Sin embargo, los ratones 
nenen uo ti empo de generación de alre- 
dedor de nueve semanas y sus embnones 
se desarrollan en el útero materno, es 
decir ocultos de la vista científica, ambas 
Jesventftjas para los estúdios dei desarrollo - 


Mochas de las desventajas dei ratón como 
vertebrado modelo estãn ausentes en el 
pez cebra Danio rena Estos peces peque- 
nos (2-4 cm de longitud) son fácil es de 
criar en el íaboratorio y los embnones 
transparentes se desarrollan tu era dei 
cuerpo de sus madres. Aunque el tiempo 
de generación es rei ativam ente largo 
(entre dos y cuatro meses), el desarroflo 
temprano se produce de manera rápida: 
24 horas despues de la fecundación, la 
mayor parte de los tejidos y los rudimen- 
tos de los órganos ya están formados y, a 
los dos dias, un pez pequeno sale dei 
huevo. El genoma dei pez cebra (que se 
calcula de una longitud aproximada de 
1 700 Mb) todavia está siendo mapeado y 
secuenciado. pero los investigadores ya 
han identificado mochos genes compro- 
metidos en el desarrollo de este animal. 
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Para estudiar la genética molecular dei desa- 
rrollo de las plantas, los investigadores sue- 
len usar una pequena planta íanerógama 
de la família de las mostazas denominada 
Ambidopsís thaliana (o solo Ambidopsis). 
Una de estas plantas puede crecer en un 
tubo de ensayo y producír miles de plantas 
hijas despues de oeho a diez semanas; 
como en Ias plantas de guisante de Mendel, 
cada llor produce sus propios óvulos y 
espermatozóides. Para evaluar la íunción 
de los genes, los científicos pueden crear 
plantas de Arabidftpsri transgénicas (véase 
fig. 20-19). En comparaciõn con algunas 
otras espedes de plantas, Ambidopsis tiene 
un genoma relativameme pequeno, con 
alrededor de 118 Mb y aproximadamente 
25 500 genes. 


organismo multi celular, los distintos tipos de células forman teji- 
dos, los tejidos consrituyen órganos, los órganos forman sistemas 
de órganos y los sistemas de órganos se asocian para crear el 
organismo completo. Por tanto, el proceso de desarrollo embrio- 
nário no solo debe originar distintos tipos de células, sino que 
adernas debe crear estructuras de mayor nível dispuestas en una 
forma tridimensional especifica. 

Las fotografias de la figura 21-3 ilustran Ia gran transforma- 
ción que sufre un cigoto para convertirse en un organismo. Esta 
■ rans for mactón se debe a ires procesos interrelacionados; divi- 
sión celular, diferenciación celular y morfogénesis. Por medio de 
una sucesión de dmsíones celulares mitõticas, el cigoto da ori- 
gen a una gran cantidad de células, Sin embargo, la división celu- 
lar solo producíria un grau número de células idênticas, que no 
se parece rían en nada a un animal o una planta. Durante el desa- 
rrollo embrionário, no solo aumenta la cantidad de células, sino 
que adernas se produce la diferenciación celular, que es el pio- 
ceso a través dei cual las células adquieren una estructura y una 


funciõn especializadas, Ademãs, los distintos tipos de células no 
se distribuyen de forma aleatória, sino que se organizan en 
tejidos y órganos, Los procesos físicos que dan forma al orga- 
nismo constituyen la morfogénesis, que significa creadõn de la 
forma", 

Los procesos de división y diferenciación celular, y de morfo- 
génesis se pueden producír al mismo tiempo (fig. 21-4), Los 
aconteci mientos morfogéneticos determinan el plan corporal bási- 
co en un momento muy temprano de! desarrollo embrionário 
porque establecen, por ejemplo, quê extremo dei embnón de 
animal se convertirã en la cabeza o qué extremo dei embrión 
vegetal se transformará en las raices. Estos aconteci miemos mi- 
eiales detenninan los ejes corporales dei organismo, tal como el 
eje anteroposterior (cabeza-cola) y el eje dorsoventral (dorso- 
vientre). Los acontecímientos morfogenéticos más tardios esta- 
blecen la localizadõn relativa de las estructuras dentro de 
regiones más pequenas dei embrión, como, por ejemplo, los 
apêndices en el cuerpo de una mosca, las aletas de un pez o los 
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(a) Huevos de rana fecundados (b) Renacuajo que sale de un 

hitevo 


A FÈg. : : T-3. Del óvulo fecundado a! animal; la diferencia que 
puede representar una semana. La división y la diferendación celu- 
lar, y la morfogénesis farda n solo una semana en transformar cada uno 
de los óvulos de rana fecundados mostrados en (a) en un renacuajo en 
eclosjón como el que se muestra en (b). Una cubierta gelatinosa pro- 
tector a rodea los huevos y el renacuajo. 


dedos en la extiremidad de un vertebrado, y luego dentro de 
regiones todavia más pequenas. 

La dí visión y la díferenciación celular desempenan papeies 
importantes en la morfogénesis de todos tos organismos, de la 
misma manera que la muerte celular programada de ciertas célu- 
las en el momento oportuno. No obstante, tos esquemas gene ra- 
les que rígen la morfogénesis de los ani males y las plantas tienen 
diferencias significativas. Si bien hay rnuchos mecanismos com- 
partidos, el desarrollo de los animales y las plantas difiere en dos 
elementos prindpales: 

► En los animales, pero no en las plantas, se deben produdrse 
movi mie nfos de las células y los tejidos para que los embrio- 
nes inidales adquiemn la forma tridimensional, característica 
dei organismo. 

► En las plantas, pero no en los animales, la morfogénesis y el 
crecimiento en el tama.no global no se UmUan a los períodos 
embrionário y juvenil, sino que se producen durante toda la 
vida de la planta. 

Las cstructuras responsables dei credmiento continuo de Ia 
planta y de la fonnadõn permanente de órganos nuevos son los 


(a) Desarrollo animai La mayoría 
de los animales experimentar 
ciertas va ri aciones en los estádios 
de biástula y gástruia. La biástula 
es una esfera de células que 
rodea a una cavidad llena de 
líquido. La gástruia se forma 
cuando una región de la biástula 
se invagína y forma un tubo -o 
sea, un intestino rudimentario-. 
Una vez que e! animal madura, la 
diferendación se limita a la 
sustitudón de las células danadas 
o perdidas. 




Intestino 


Movimiento 

celular 


Cigoto 

(óvulo fecundado) 


Ocho células 


Biástula 

(corte transversal) 


Gástruia 

(corte transversal) 


Animal adulto 
(estrella de mar) 


(b) Desarrollo vegetal. En las 

plantas con semiflas se desarrolla 
un embrión completo dentro de 
la semilla, La morfogénesis, que 
abarca la división celular y la 
expansión de la pared celular en 
vez dei movimiento de células o 
tejidos se produce durante toda 
la vida de la planta. Los 
meristemas apicales (de color 
púrpura) se forrnan de manera 
continua y se desarrollan en los 
diversos órganos de las plantas a 
medida que éstas crecen en 
forma ilimitada. 



Hojas 
sem inales 



Cigoto 

(óvulo fecundado) 


Dos células 


Meristema 
apical 
dei brote 


Meristema 
apical de 
la raiz 


Embrión dentro 
de la semilla 



Planta 


A Fig, 21-4. Algunos estádios clave dei desarrollo de los animales y las plantas, La división celular, la morfogénesis y la diferendación celu- 
lar forrnan parte dei desarrollo de los animales y de los vegetales. Los aconteci mientos moleculares que conducen a ia diferendación celular comien- 
zan en una fase tan temprana como el estádio de dos células, pero no se evidencian diferencias observables hasta mucho más adelante. 
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merisiemas apicales, que son regiones embrionárias perpetuas 
que estân presentes en las pumas de los b roles y las raíces, En 
condiciones normales, el désarrollo continuo de los animales adul- 
tos se limita a la producción dc células que deben reemplazarse 
de forma permanente durante toda Ia vida dei animal. Algunos 
ejemplos de estas células son las células sanguíneas, las de la piei 
y las que recubren los intestinos. 

Durante la diferenciación y la morfogénesís, las células embrio- 
nárias se comportan y fundonan de diferentes maneras, aun- 
que todas provi enen de la misma célula; el cigoto. En la 
si guie n te sección se explicará ta forma en que se produce este 
désarrollo. 


Evaluación de conceptos 


1. Como se explico en el capítulo 12, Ia mitosís origina dos 
células hijas con genes idênticos a los de la célula madre. 
Sin embargo, aunque usted es el producto de muchas 

di visiones mitõticas, no es solo un conjunto de células 
idênticas. ^Por qué? 

2, ^Cuáles sou las diferencias fundam entales entre las plan- 
tas y los animales en relación con sus mecanismos de 
désarrollo? 

Vêame las respuvstas en et ApétiWicc A. 


Concepto 


Los distintos tipos celulares son 
resultado de la expresión genica 
diferenciada en células con 
el mismo DNA 

En los capítulos anteriores se explico que las diferencias entre 
las células de un organismo mullicelular se debian casi en su 
totalidad a divergências en la expresión genica, no a diferencias en 
tos genonms de las células (hay pocas excepciones, como, por 
,'jemplo, células produetoras de antieuerpos; véase figura 43-1 1)* 
Además se menciono que estas diferencias se producen durante 
el désarrollo, a medida que los mecanismos reguladores activan 
e inactivan los genes específicos. Ahora se analizarã pane de la 
evidencia relacionada con estas afirmaciones. 

E vidência que respalda Ia equivalência 
genómica 

Los resultados de mochos experimentos respaldan la con- 
clusión de que casi todas las células de un organismo tienen 
equivalência genómica; es decir, todas tienen los mismos genes. 
cQué pasa con estos genes coando una célula comienza a dife- 
renciarse? Se puede empezar a definir esta cuestión si se deter- 
mina si los genes se inactivan de manera irreversible durante ta 
diferenciación Por ejemplo, ^una célula epidérmica de un dedo 
condene un gen funciona! que especifica el color de los ojos o 
este gen está destruído o inactivado de manera permanente en 
esta célula? 


Figura 21-5 

éUna célula vegetal diferenciada, 
puede desarroNarse hasta convertírse en una 
planta completa? 


EXPERIMENTO 



Corte transversal 
■» de la raiz de zanahoria 


■<v 


Fragmentos 
de 2 mg 



A, 




Fragmentos 
cultivados en un 
medio con 
nutrientes; la 
agitacFÓn 
separa las células 
individuales 
en el medio 
líquido. 


RESULTADOS 


Las células 
separadas 
libres en la 
suspensión 
comienza n 
a dividirse. 


La planta 
embrionária 
se desarrolla a 
partir de una 
sola célula 
cultivada 


La plantilla se 
cultiva en un 
medro con agar 
Luego se planta 
en la tierra 


Una sola 
célula somática (no reproduetiva) 
de la zanahoria se desarrolla 
basta convertírse en una planta 
de zanahoria madura. La planta 
nueva es un duplicado genético 
de ta planta "madre". 




Plantaadulta ■ 



CONCLU51ÕN 


Por lo menos algunas células diferenciadas 
(somáticas) vegetales son totipotenciales, o sea, capaces de revertir 
su diferenciación y originar todos los tipos de células de una planta 
madura. 


Totipotencialidad en las plantas 

Un enfoque experimental que permite evaluar la equivalência 
genómica consiste en determinar si una célula diferenciada puede 
produdr un organismo completo. E C. Steward y sus alumnos de 
la Cometi University realizaron experimentos de este tipo duran- 
te la década de 1950 en plantas de zanahoria (fig. 21-5), que les 
pennitieron establecer que las células diferenciadas obtenidas de 
la raiz (la zanahoria) y colocadas en un medio de cultivo podían 
convertírse en plantas adultas normales, cada una con genes 
idênticos a los de la planta "madre”. Estos resultados revelan que 
la diferenciación no se asocia necesariamente con câmbios irre- 
versibles en el DNA. Por lo menos, en las plantas, las células 
maduras pueden desdiferenciarse y originar todos los tipos de 
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células especializadas dei organismo maduro. Todas las células 
con este potencial se denominai) totipotenciales. 

La unlizaciòn de una o varias células somáticas procedentes 
de un organismo mullicelular para crcar atro individuo genetica- 
mente idêntico se denomina clonación y cada individuo nuevo 
fonnado de esta manera se denomina ckm (dei griego fdon, vás- 
tago). En la actualidad la clonación dc plantas se eniplea de 
, manera extensa en agricultura. En realidád, si en algún momen- 
to usted ha generando una planta nueva a partir de una rama de 
otra planta, realiza una clonación. 


Tras plante nuclear en ani males 

Las células diferenciadas de los ani males no suelen dividi rse 
en cultivo y, aún menos desarrollar los distintos tipos de células 
de un organismo nuevo. Por tanto, los investigadores especia- 
listas en animales debieron utilizar un enfoque distinto para 
determinar si las células animales diferenciadas podían ser toti- 
potenciales, Su enfoque consistió en extraer el núcleo de un 
óvulo fecundado o cigoto y reemplazarlo por cl núcleo de una 
célula diferenciada, un método denominado trasplantc nuclear. Si 
el núcleo dei donante diferenciado conserva toda su capacidad 
genética completa debe ser capaz de dirigir el desarrollo dei óvulo 
receptor para que se forme n todos los te j idos y los órganos apro 
piados dei organismo, 

Robert Briggs y Thomas King llevaron a cabo estos experi- 
mentos en ranas en la década de 1 ví 50 yjohn Gurdon los amplió 
en la década de 1980. Estos investigadores trasplantaron un núcleo 
de una célula embrionária o de un renacuajo a un óvulo enucle- 
ado de la misma especie. A menudo, el núcleo trasplantado fue 
capaz de mantener el desarrollo normal dei huevo para que se 
convirtiera en un renacuajo (fig* 21-6), Sin embargo, la “potên- 
cia" de los núcleos traspl amados para dirigir el desarrollo normal 
se relaciono de forma inversa con la edad dei donante: cuanto 
mayor era ia antigüedad dei núcleo de Ia célula donante, menor 
era el porcentaje de renacuajos con desarrollo norma L 

A partir de estos resultados sc puede determinar que hay algo 
en el núcleo que cambia cuando las células animales se diferenciam 
En las ranas y en la mayoría de los animales, la potência nuclear 
Liende a limitarse cada vez mãs a medida que progresan el desa- 
rrollo embrionário y la diferenciadón celular. Los investigadores 
demostraron que aunque ta secuencia de bases dei DNA no suele 
modifica rse, la estmciura de la cromadna se altera de forma espe- 
cífica, que, por lo general, implica modificaciones químicas de las 
histonas o metilación dei DNA (véase cap. 19). Sin embargo, estos 
câmbios en la croma ti na, a veces son reversibles y los biólogos 
coinciden en que los núcleos de las células animales más diferen- 
ciadas tienen todos los genes necesarios para constituir todo d 
organismo. En otras pal abras, los distintos tipos de células dd 
cuerpo de un animal tienen estructuras y funciones diferentes no 
porque contengan otras genes sino porque expresan distintos gru- 
pos de genes perteneciemes al mismo genoma. 

Clonación reproditciíva en los mamíferos, Hay evidencias 
que indican que todas las células de un organismo tienen el 
mismo DNA que también provienen de experimentos realizados 
en mamíferos. Desde hace tiempo, los investigadores son capaces 
de clonar mamíferos al utilizar núcleos o células procedentes de 
vários tipos de embriones gempranos. Sin embargo, ames no se 
sabia si un núcleo de una célula total mente diferenciada podia 
"reprogramarse" para que fuera totipotendal. No obstante, en 
1 997, los investigadores escoceses fueron los protagonistas de los 
titulares dc los periódicos cuando anuneiaron el nadmiento de 
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£El núcleo de una célula animal 
diferenciada puede dirigir el desarrollo de un 
organismo? 

EXPERIMENTO 


Los investigadores enuclearon óvulos de rana 
mediante su exposición a luz ultravioleta, que destruye los núcleos. 
Los núcleos de las células de los embriones hasta el estádio de 
renacuajo se trasplantaron a los óvulos enudeados. 

Renacuajo 




Célula 

menos 

diferenciada 




* 

/ 


Célula (intestinal: 
completamente 
' diferenciada 




Núcleo 
donante é|| 
trasptan- 
ta d o 


Óvulo 

enudeado 


> 


Núcleo 

donante 

trasplantado 


■ v 

v 








La mayoría se 
convírtió en renacuajo 


< 2% se transformo 
en renacuajo 


I! 


RESULTADOS 


La mayor parte de los óvulos receptores se 
convirtieron en renacuajos cuando los núcleos traspíantados prove- 
nían de embriones tempranos, porque sus células son relativa men- 
te indiferenciadas. Sin embargo, con los núcleos de las células 
intestinales totafmente diferenciadas de un renacuajo, menos dei 
2% de los óvulos se transforma ron en renacuajos normales y la 
mayoría de los embriones murieron en un estádio dei desarrollo 
mucho más temprano. 


CONCLUSIÓN 

I « - CJ -J I V 1 ■ 


El núcleo de una célula diferenciada de rana 
puede desarrollar un renacuajo de forma directa. Sin embargo, su 
capacidad de hacerlo dismtnuye a medida que la célula donante se 
diferencia más, proba blemente debido a câmbios en ei núcleo. 


Dolly, un cordero clonado a partir de una oveja adulta por medio 
dei trasplantc nuclear a partir de una célula diferenciada (fig. 
21 - 7 ), Estos investigadores lograron Ia desdiferendadón necesa- 
ria de los núcleos donantes por medio dd cultivo de células de 
mamífero en un medio deficiente en nutrientes. Lu ego, los inves- 
tigadores fusiona ron estas células con óvulos de oveja cuyos núcle- 
os se habían extraído con anterioridade Las células diploides 
resultantes se dividieron formando embriones tempranos que se 
implantarem en madres sustitutas. Uno de los vários centenares 
de embriones implantados completo su desarrollo normal con 
êxito y nacló Dolly. 

Los análisis posteriores demostraron que el DNA cromosômi- 
co de Dolly era idêntico al dei núcleo donante (su DNA mito- 
^ondrial provenia dei donante dei óvulo, como se esperaba), En 
el 2003, a los ó anos. Dolly sufrió complicaciones secundarias 
por una enfermedad pulmonar que suele observarse en o vejas 
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Figura 21-7 


Clonación reproductiva 
de un mamífero por medio de trasplante nuclear 


AP U GAGO N 


Este método se usa para producir anirnales 
clonados, cuyos genes nucleares son idênticos a íos dei animal 
donante que aporta el núcleo. 



En la figura se ilustra el procedi mien to emplea- 
do para producir a Dolly, el primer caso comunicado de un mamí- 
fero clonado con ei núcleo de una célula diferenciada. 


Mamífero 
donante 
de la célula 



Donante 
dei óvulo 


Óvulo dei 
ovário 



Núcleo 

extraído 


Las células 
de mamífero 
cultivadas se 
exponen a un medio 
con deficiência de 
nutrientes, lo que 
detiene el ciclo celular 
y produce la 
desdiferenciación 


© Células fusionadas 


© Desarroflo 
en cultivo 



Núcleo de la, 
célula de mamífero 


Embrión temprano 


0 implante en el 
útero de una tercera 
oveja 


Desarrollo 

embrionário 



Madre sustituta 


Cordero (Dolly ") 
genética mente idêntico 
a la célula dei 
mamífero donante 



El animal clonado tiene el mismo aspecto y la 


misma composidón genética que el animal donante que aporto el 
núcleo, pero es diferente dei donante dei óvulo y de la madre sustituta. 



4 Fig. 21-8, Copy Cat, el pri- 
rner gato clonado. 


mucho mayores, por lo que se 
decidió aplicarle la eutanasia. 

Su mu ene prematura y su 
condicion artrítica condujeron 
a especular que sus células 
eran u mayores que las de una 
oveja normal, lo que posible- 
mente reíle ja una reprograraa- 
ción incompleta dei núcleo 
trasplaníado original 

Desde 1997 se demostro la 
clonación en muchos otros ma- 
míferos, como, por ejemplo, 
latones, gatos, vacas, cáballos y 
cerdos, En ia mayor parte de 
los casos, el objetivo dei expe- 
rimento era producir indiví- 
duos nuevos, lo que se conoce como donnridn reproductiva. Con 
ante rio ridad comentamos vários dal os obtenídos a partir de estos 
experimentos. Por ejemplo, los anirnales clonados de la misma 
especie no siempre tiene n el mismo aspecto o se componan de la 
misma manera. En una manada de vacas elonadas, a partir de 
la misma Íínea celular, algunas vacas fueron dominantes y otras 
más sumisas. Oiro ejemplo es el primer gato clonado, denomina- 
do Copy Cai ("gato copiado”) (fig, 21-8), Se trata de una gata 
que tenía un pelaje de vários colores Ccalicól igual ai de su única 
madre pero con un color y un patrón distintos debido a la ínactí- 
vación al azar dei cromosoma X, que es un aconteci m Sento nor- 
mal durante el desarrollo embrionário (véase Fig, 15-10). Es 
evidente que las influencias ambíentales y algunos fenómenos ale- 
atórios pueden desempenar papeies significativos durante el desa- 
rrollo. 


La clonación exitosa de vários mamíferos ha generado especu- 
1 aciones relacionadas con la clonación de seres humanos. A 
comienzos de 2004, algunos investigadores de Corea dei Sur infor- 
maron la realización satisfactoria dei primer paso en la clonación 
reproductiva de seres humanos. En este estúdio se trasplantaron 
núcleos de células humanas diferenciadas a óvulos no fertilizados 
cuyos núcleos habian sido eliminados. Se estimulo la división de 
estos óvulos y algunos alcanzaron el estádio de blastocisto, que es 
un estádio embrionário temprano similar al de blásiula, que se 
muestra en Ia figura 21-4. Aunque no se peimitió que los embrio- 
nes se desarrollaran más allã de este estádio, el estúdio de estos 
investigadores avanzó un paso hacia la posibilidad de Ia clonación 
reproductiva de seres humanos, lo que plamea temas éticos sín 
precedentes. Sin embargo, los problemas asociados con el proceso 
de clonación nos proporcionan un poco más de tiempo para pensar. 


Problemas asociados con la clonación animal, En la 
mayor parte de los estúdios de trasplante nuclear realizados 
hasta ahora, solo un pequeno porcemaje de los embriones clo- 
nados se desarrolla con normálidad hasta el nacimiemo, Al 
igual que Dolly, muchos anirnales clonados tienen vários defec- 
tos. Por ejemplo, los ra tones clonados revelan una tendenda 
especial a desarrollar obesidad, neumonía, insuficiência hepáti- 
ca y muerte prematura. Los científicos creen que incluso los 
anirnales clonados que parecen normal es probabl emente tienen 
defectos su tiles, 

En los últimos anos se comenzaron a analizar las razones que 
determinan la haja eficiência de la clonación y la elevada inci- 
dência de anomalias. En los núcleos de las células total mente 
diferenciadas hay un pequeno conjunto de genes que se activa y 
la expresiem dei resto se reprime. Esta regulaeión suele ser el 
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re sul Lado de câmbios epigené ticos en la cromai in a, como, por 
ejemplo, ia acetilarión de las histonas o la metilación dei DNA 
ívéase fig. 19-4). Mochos de estos câmbios deben inverti rse en el 
núcleo dei animal donante para que se expresen o repriman los 
genes apropiados en estádios tempranos dei desarrollo Los trw es- 
tivadores descubrieron que, al igual que et DNA de las células 
diferenciadas, el DNA de las células de los embriones donados 
solia tener más grupos meti lo que el de células equivalentes de 
embriones no clonados de las mismas especies, Este hallazgo 
indicó que la reprogramacion de los núcleos don antes no siein- 
pre es completa. Como la metilación dei DNA contribuye a regu- 
lar la expresiõn de los genes, los grupos metilo ubieados eu sítios 
inapropiados dei DNA dei núcleo donante podrian interferir 
sobre el patrón de expresiõn genica necesario para el desarrollo 
normal dei embrión. 


Células madre 
embrionárias 

Embrión humano temprano 
en. estádio de blastocisto 
(equivalente a la blástula 
en los mamíferos) 



Células madre adultas 


En este ejemplo, 
de la medula ósea 



Células madre de los an imoles 

El estúdio de un grupo de células denominadas células madre 
respaldo de forma adicional la idea de que las células se diferen- 
ciaban a través de la expresiõn de grupos distintos de genes pre- 
sentes en gen ornas idênticos. Una célula madre es una célula 
relativamente no especializada que puede tanto reproducírse en 
forma indefinida como. en condiciones apropiadas, diferendarse 
en células especializadas de a uno o vários tipos. Por tanto, las 
células madre tienen la capacidad de reabastecer a su propia 
põbladón de células y de produdr células que experimenten 
diversas vias dc diferendadón, 

Los embriones tempranos de muchos animales tienen células 
madre totipotenciales que pueden originar células diferenciadas dc 
todas las clases, Las células madre pueden aislarse de embriones 
temprenos, en ei estádio de blástula, o en su equivalente humano, 
cl estádio de blastocisto (fig. 21-9). En cultivo, estas células madre 
embrionários se reproducen de forma indefinida y de acuerdo con 
las condiciones dei cultivo, pueden diferendarse para con verti rse 
en células especializadas, incluso en óvulos y espermatozóides. 

E3 cuerpo adulto tamhién posee células madre que sirven para 
reemplazar a las células especializadas que no se reproducen citan- 
do es necesario. A diferencia de las células madre embrionárias 
totipotenciales, las células madre adultas se consideran pluripo- 
teiiciaíes porque son capaces de originar muchos tipos celulares 
pero no todos. Por ejemplo, las células madre de la medula ósea 
pueden dar orígen a todos los tipos de células sanguíneas (véase 
Hg, 2 ! -9) y las que se encuentran en la pared de! intestino rege- 
neran las diversas células que forman la pared intestinal. Para 
sorpresa de muchos investigadores, red entemente hemos descu- 
bieno que et cerebro adulto contiene células madre que siguen 
produciendo algunas clases de células nerviosas. Aunque los anri 
males adultos solo tienen pequenas cantidades de células madre, 
los científicos intentan aprender a identificar y aislar estas célu- 
las de diversos tejidos y en cienos casos, a cultivarias. Ampliando 
esta investigadón. los científicos pudieron descubrir que con las 
condiciones de cultivo adecuadas (por ejemplo, agregando facto- 
res de credmiento específicos), las células madre cultivadas pro- 
venientes de ani males adultos pueden diferendarse en vários 
tipos de células especializadas. 

La Gxperimentación con células madre embrionárias o adultas 
proporciona inforniadón muy útil sobre la diferencíadón y apor- 
ta aplicaciones médicas potendales. El objetivo fina! es obtener 
células para reparar órganos lesionados o enfermos: por ejemplo, 
células pancre áticas produetoras cie insulina para pacientes con 
diabetes o deitas clases de células cerebral es para pacientes con la 
enfermedad de Parkinson o de Huntington. En la actualidad, las 


Células madre 
en cultivo 



Condiciones 
cíe cultivo 
diferentes 





Distintos 

tipos 

de células 
diferenciadas 



Células hepáticas Células nerviosas 


Células de la sangre 



A Fíg. 21-9. Experimentadón con células madre. Las células madre 
animales, que pueden aislarse de embriones tempranos o de tejidos 
adultos y cultivarse, son células relativamente indiferenciadas que se 
autoperpeíúan. Las células madre embrionárias son más fáciles de cul- 
tivar que las células madre adultas y, en teoria, pueden originar todos 
los tipos celulares, El espectro de tipos celulares que pueden formarse a 
partir de las células madre adultas todavia no se conoce total mente. 


células madre embrionárias son más prometedoras que las 
adultas para este tipo de aplicaciones, pero, como las células 
provi enen de embriones humanos, su utüización plantea cues- 
tionamientos éticos y políticos. 

Hoy las células madre embrionárias se obtíenen de embriones 
donados por mujeres sometidas a rratamientos de infértil idad o 
de cultivos de células durante períodos prolongados que se esta - 
blecieron de forma original a partir de células aisladas de embrio- 
nes donados. Con la red ente elonación de embriones humanos 
hasta el estádio de blastocisto, los científicos podrian usar estos 
clones como fuente de células madre embrionárias en el futuro. 
Guando et objetivo principal de la elonación es produdr células 
madre embrionárias para tratar enfermedades, el proceso se deno- 
mina clonadõn terapêutica , Aunque Ia mayoría de las pe rs o nas 
creen que la clonadõn reproduetiva de seres humanos no es 
ética, hay opitüones encontradas en torno a Ia naturaleza moral 
de la elonación terapêutica. Algunos consideran que está mal 
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erear embriones que serãn destruídos, mi entras que oiros, en 
pakbras dd investigador que creõ a Dolly, creen que "ia clona- 
eión puede conseguir benefícios tan grandes que seria inmoral 
no llevark a cabo". 

Las evidencias que comentamos demuestran que easi todas Ias 
células de una planta o un animal conüenen el mismo conjunto 
de genes. A eontinuación se explicarán los procesos prindpales 
que originan los distintos tipos celulares; esto es,, la base mole- 
cular de la diíerencíaciõn celular. 

Regulación transcripe tonal de la expresión 
genica durante el desarrollo 

A medida que los tejidos y los õrganos de un embriõn 
adquieren su forma, las células se diferencia n de forma eviden- 
te tanto en su estruetura como eon su función. Estos câmbios 
visibies en realidad son el resultado de la historia dei desarrollo 
de una célula que se remonta a las pii meras di visiones mir óticas 
dei cigoto. Sin embargo, los câmbios más tempranos que deter- 
minan que una célula avance a través de una via de especializa- 
cíôn determinada son su tiles y solo se manifiestan a nivel 
molecular. Antes de que los biólogos conõcieran mucho acerca 
de las modificacionês moleculares que se producen en los 
embriones, se había acunado el término determinación para 
describir los acomecimientos que condudan a la diferenciadón 
evidente de una célula. Al final de este proceso, una célula 
embrionária está comprometida de manera irreversíble a alcan- 
zar su destino final y se d ice que está determinada. Si una célu- 
la comprometida se coloca cie manera experimental en otro sitio 
dei embrión, continuará diferenciandose en el tipo celular para 
el que estaba destinada. 

En la actualidad, la determinación se emiende en términos de 
câmbios moleculares. El resultado de la determinación -diieren- 
ciación celular observable- depende de la expresión de genes para 
proteínas específicas dei tejido . Estas proteínas solo se encuentran en 
un tipo determinado de célula y proporcionar a la célula su estruc- 
Lura y su función características. La p ri mera evidencia de diferem 
ciacíón es la aparición dei mRNA correspondiente a estas 
proteínas. Eventual mente, esta diferenciadón se evidencia con un 
microscopio en forma de câmbios en la estruetura celular. En la 
mayor parte de los casos, el patrón de expresión de los genes de 
una célula diferenciada se controla a nivel de la transcripciõn. 

Las células diferenciadas son especialistas en la síntesis de 
proteínas específicas dei tejido. Por ejemplo, como resultado de la 
regulación transe ripei ona! , las células hepáticas se especial izan 
en la produedón de albúmma y las células dei cristalino en la 
síntesis de cristalinas (véase fig. 19-7). En realidad, las células dei 
cristalino dedican el 80% de su capacidad de síntesis de pro- 
teínas a producir proteínas dei cristalino, lo que permite que 
esta estruetura transmita y enfoque la luz. Las células muscula- 
res esqueléticas son otro ejemplo. Las "células” dei músculo 
esquelético son fibras largas que tienen muchos núcleos dentro 
de una sola membrana p! asmática. Poseen concent raciones ele- 
vadas de tipos musculares específicos de las proteínas contrácti- 
íes miosina y actina, además de proteínas receptoras de 
membrana que detectan las senales de las células nerviosas. 

Las células musculares se desarrollan a partir de células pre- 
cursoras embrionárias que tienen el potencial para transfor- 
marse en vários tipos alternativos de células, como, por ejemplo, 
células cartilaginosas o células adiposas, pero las condiciones 
especificas dei medio las comprometeu a transformarse en célu- 
las musculares, Áunque las células comprometidas pareceu no 
haber sufrido câmbios en el examen microscópico, se ha produ- 


cido la determinación y las células se convirtierou en miofcíasfos. 
E mal mente, los mioblastos empiezan a sintetizar grandes canti- 
dades de proteínas especificas dei músculo y se fusionan para 
formar células musculares esqueléticas multimicleadas en forma 
de huso maduras (fig, 21-10, izqukrda)* 

Los investigadores dilucidaron los sucesos que se desarrollan 
a nivel molecular durante la determinación de la célula muscular 
por medio de la proliferadón de mioblastos en cultivo y la apls- 
caciõn de algunas de las técnicas que comentamos en el capítulo 
20. En primer lugar, se creo una genoteca de cDNA con todos los 
genes que expresan los mioblastos en cultivo. Luego se insertó 
cada uno de los genes donadosen una célula precursora embrio- 
nária distinta y se evaluó su diferenciadón en mioblastos y célu- 
las musculares. De esta manera, íos investigadores identificaron 
vários "genes reguladores maestros 7 cuyos produetos proteicos 
obligan a las células a transformarse en células musculares esque- 
léticas, Por tanto, en el caso de las células musculares, la base 
molecular de la determinación se encuentra en la expresión de 
uno o vários de estos genes reguladores prindpales. 

Para com prender mejor ia forma en que se produce el com- 
p ro m i so en la d i fe r e nci aci ó n de las cé 1 u I as m use u la r e s s e de s- 
cribirá de Forma más detallada el gen regulador principal 
denominado myoD (véase íig. 21-10, derecha), Este gen codifi- 
ca la proteína MyoD, un factor de transcripdon que se une a 
elementos de control específicos en los amplificadores (enhan- 
cer ) de vários genes diana y estimula su expresión (véase lig. 
19-6). Algunos genes diana para la myoD coditican otros íacto- 
res de transcripciõn específicos dei músculo, La proteína MyoD 
también estimula la expresión dei gen myoD propiamente dicho, 
lo que perpetua su efecto para mantener el estado diferenciado 
de la célula. Es probable que todos los genes activados por la 
MyoD tengan potenciadores reconocídos por la MyoD y> por 
tanto, se controlen de forma coordinada. Por último, los facto- 
res de transcripciõn secundários activan genes que coditican 
proteínas, como, por ejemplo, la miosina y la actina, que con- 
fieren las propiedades únicas de las células musculares esque- 
léticas. 

La proteína MyoD es muy poderosa. Los investigadores la uti- 
lizaron para cambiar algunos tipos de células no musculares con 
diferenciadón completa, como, por ejemplo, células adiposas y 
hepáticas, y convertidas en células musculares. ^Por qué este 
mecanismo no funciona en iodas las células? Una explicación 
probable es que la aetivación de los genes específicos dei múscu- 
lo no solo depender de k proteína MyoD, sino que además 
requiere una camfrmaaõn específica de proteínas reguladoras, 
algunas de las cuales no aparecen en las células que no respon- 
den a MyoD. La determinación y la diferenciadón de otros tipos 
de tejidos podrían funcionar de manera similar. 

Determinantes citoplasm áticos y senales 
íu tercei ulares en la diferencia cíón celular 

Ur explicación de la función de! gen myoD en Ia diferenciadón 
de la célula muscular está bastante alejada de la explicación 
dei desarrollo de un organismo. La teoria dei myoD lleva de 
inmediato a que los investigadores se pregunten qué desenca- 
dena k expresión de esc gen y luego una serie de preguntas 
similares que vuelven a concentrar ta atendón en el cigoto. ^Qué 
produce las primerãs diferencias entre Ias células de un embrión 
temprano? Y qué controla la morfogénesis y la diferenciadón de 
todos los tipos celulares diferentes a medida que avanza el desa- 
rrollo? Como se do en ei caso de las células musculares, esta 
cuestíón deriva la atendón hacia los genes que se transcriben en 
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A Fig. 21-10. Determinadón y diferendación de las células musculares. Esta figura ilustra una versíón simplificada de 

man las células musculares esqueléticas a partir de células embrionárias, Estas células precursoras se asemejan a fibroblastos 
figura 12-15), 


Miostna, otras 
proteínas muscu- 
lares y proteínas 
que bloquean el 
ciclo celular 

la manera en que se for- 
(véase la fotografia de la 


las células de un organismo en vias de desarrollo; Hay dos fuen- 
les de iníormación, empleadas en diversos grados en distintas 
especies, y que le dicen a una célula los genes que debe 
expresar en un momento determinado durante el desarrollo 
embrionário. 

Una fuente de iníormación importante en un momento tem- 
prano dei desarrollo procede dei citoplasma dei óvulo, que con- 
dene tanto RN A como proteínas codificadas por el DNA de la 
madre, El citoplasma de un óvulo no fecundado no es homóge- 
neo. Rn cambio, hay RN A mensajero, proteínas, otras sustandas 
y orgánulos distribuídos en forma irregular; esta heterogenei- 
dad ejerce un impacto profundo sobre el desarrollo dei futuro 
embrión en muchas especies. Las sustandas maternas dei óvulo, 
que inffuyen sobre la evoluciõn dei desarrollo inicial dei futuro 
embrión, se denominan determinantes citopl asmáticos. 
Después de la feeundaciòn, las primeras divisiones mitõricas 
distribuyen el citoplasma dei cigoto en diversas células, En con- 
secuencia, los núcleos de muchas de esas células quedan cxpues- 
ros a distintos determinantes citoplasmáticos, dependi endo de 
ia porei ón dei citoplasma dei cigoto que recibió la célula (fig. 
21-1 ta), El conjunto de determinantes citoplasmáticos que 
recibe una célula específica determina su destino evolutivo al 
regular la expresión de los genes de la célula durante la diferen- 
ciación celular. 


La otra íuente de iníormación importante para el desarrollo, 
que adquíere más importância a medida que aumenta la cantidad 
de células embrionárias, es el ambiente que rodea a la célula. Las 
senales que actiian sobre una cétula embrionária y provi enen de 
otras células embrionárias vecinas son de gran importância. En 
los anímales, estas senales incluyen el contacto de moléculas de 
la superfície celular con las células vecinas y la uníón de factores 
de crecimiento secretados por esas mi sinas células, En las plan- 
tas, las uniones mtercelulares denominadas plasmodesmas per- 
miten el paso de moléculas senal de una célula a otra. Las 
moléculas que transportan estas senales son proteínas expresadas 
por los genes propios dei embrión. Las moléculas senal producen 
câmbios en las células diana vecinas a través de un proceso deno- 
minado inducción (fig. 21-1 1 b) En general, las moléculas que 
transmiten senales envían una célula a una vía de desarrollo 
específica al producir un cambio en su expresión genica que 
determina modifícaciones celulares evidentes. Por tanto, las inte- 
racciones entre las células embrionárias inducen la diferencia- 
ción de los muchos tipos de células especializadas que 
constituyen un organismo nuevo. 

Estudiaremos los determinantes citoplasmáticos y la induc- 
ción en la próxima seceión, en la que se comentarãn algunos 
mecanismos genéticos y celulares importantes para el desarrollo 
en ires organismos modelo: Drosophila , C riegans y Arahidopsis . 
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(a) Determiriarates citoplasmático^ en ei óvulo, El óvulo no fertilizado tienc- 
moléculas en su citoplasma codificadas por genes de ia madre que tnfluyen 
sobre el desarrolto. At j gual que los dos determinantes Citopl asmáticos que se 
muestran aqui, muchos de elíos se encuentran distribuídos de ma n era 
heterogénea en el óvulo Después de ta fertiiizaeíon y la división mitótíca, los 
núcleos celulares dei embrión se exponen a diferentes grupos de 
determinantes citoplasma ticos y, como consecuenda, expresan genes distintos 
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(b) Inducción activada por células vecinas. Las células de la parte inferior dei 
embrión temprano que se muestran en fa figura, secretan sustancias químicas 
que envian senales à las células vecinas para que cambien la exprestón de sus 
genes. 


A Fíg. 21-11. Orígenes de la información asociada con el desa- 
mai lo temprano dei embrión. 


Evaluación dc concepíos 




c Por quê una célula madre embrionária individual no 
p ue de desarrqllarse en un embrión? 

Si se dona una zanahoria, £tendrán todas las plantas de 
Ia progénie (“clones”) el mismo aspecto? 

Justifique su respuesta 

Las moléculas senal producidas por una célula embriona* 
ria pueden inducir câmbios en ona célula veeina sin 
entrar eti la célula, £ Corno? 

Véanse íccs respuestos en el Apêndice A . 



La formación de patrones en los 
anünales y en las plantas se debe 
a mecanismos genéticos 
y celulares similares 


Antes de que la morfogénesis pueda dar forma a un animal o a 
una planta se debe establecer ei plan corporal dei organismo: su dis- 
posidón tridimensional global. Los determinantes dtoplasmáticos 
y las senales inductoras contribuyen a este proceso, pero £qué fun- 
ciones eumplen? Se analizarã este tema en e! contexto de la forma- 
ción dei patrón, que es el desarrollo de una organización espacial 
en la que todos los tejidos y los órganos de un organismo se encuen- 
tran en sus localizadones características. Hn la vida de una planta, 
el pairôn de íonnación se produce de manem continua en los meris- 
temas apicales (véase fig. 21 -4b). En los animales, el patrón de for- 
mación está limitado en gran medida a los embrión es y los jóvcnes, 
excepto en las especies que pueden regenerar partes perdidas. 

En los animales, la formación dei patrón comienza en el embrión 
temprano, cuando se establecen los ejes principal es dei animal. 
Antes de comenzar la construcdón de un edificio nuevo se debe 
determinar la posidón dei frente, la parte posterior y los laterales. 
Dc k misma manera, antes de que aparezcan los tejidos o los órga- 
nos especializados se deben determinar Las posiciones relativas de la 
cabeza y la cola dei animal, los lados derecho e izquierdo y las par- 
tes frontal y ventral. para asi establecer los tres ejes corporales prin- 
cipales. En las plantas se determina el eje raíz -brote en un estádio 
dei desarrollo temprano similar. Las claves moleculares que contro- 
lan la formación dei patrón s que se denominan de forma co lectiva 
información posicionai, provienen de determinantes citoplasmá ti- 
cos y de senales inductoras (véase fig. 21-11), Estas claves determi- 
nan Ia posidón de la célula en relación con eí eje corporal y con las 
células vecinas y cómo responderán la célula y su progenie a las 
senales moleculares a las que se expondrán en el futuro. 


El desarrollo de DrosopJiila: 

una cascada de activaciones de genes 

La formación dei patrón se ha evaluado de forma más amplia 
en Drosophüa mel anojas ter, en la que las técnicas genéticas 
Luvieron gran êxito. Estos estúdios establecieran que los genes 
controlan el desarrollo y permitieron comprender las funciones 
principales que desempenan ciertas moléculas especificas en la 
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defini d ón de la posición y la dirección de la dilerendaciõn. Por 
medio de la eombinación de métodos anatómicos, genéticos y 
bioquímicos para el estúdio dei de sarro! lo de DrasopJiilcí, los inves- 
tigadores descubríeron los princípios dei desarrollo comunes a 
mochas otras espeeíes, incluída la humana. 


Ciclo de vida de Drosophiia 

Las moscas de 3a fruta y los demás artrópodos lienen una 
e sir ué Lura segmentada, o sea. con una serie ordenada de seg- 
mentos. “Estos segmentos constimyen las tres partes principales dei 
cuerpo: la cabeza, el tórax (parte media det cuerpo, de donde se 
extienden las alas y las patas) y el abdômen. Al igual que otros ani- 
nmles con simetria bilateral, Drasophík tiene un eje anteroposterior 
(cabeza-cola) y un eje dorsoventral (dorso-ventre). En Drosophiia, 
los determinantes citoplasmáticos que se encuentran en el óvulo no 
fecundado proporcionam información posicionai para la ubicación 
de estos dos ejes incluso antes de la fertilízadón. Después de la fér- 
til izaciórq la información posicionai que funciona en ima escala 
cada vez más meticulosa establece una cantidad específica de seg- 
mentos orientados de forma correcta >; por último, desencadena la 
formación de las estrucmms características de cada segmento. 

El óvulo de Drosophiia se desarrolla en el ovário femenino y está 
rodeado por células ováricas denominadas células nodrizas y célu- 
las folicu lares (fig. 21-12, parte superior). Estas células propor- 
ei onan los nutrientes, e! mRNA y otras sustandas necesarias para 
e! desarrollo de los óvuloé y constimyen la cubierta dei huevo. 
Después de la fecundación y la puesta de los huevos se produCén 
Los siguientes aconteci mi entos (véanse números de referenda en la 
figura 21-12): 


Las primeras diez di visiones mitõüeas poseen dos caracteiis- 
ticas notables. En primer lugar, estas d i visiones inidales se 
producen con niucha rapidez y solo constimyen las fases S y 
M, sin crectmiénto, lo que implica que la cantidad de cito- 
plasma no se modifica. En segundo lugar, no se produce 
citocínesis. Como consecuencia, el embrión inicial de 
DrosopDD es una célula mulnnudeada grande (a diferencia 
de los embriones de los vertebrados; ve ase figura 2 1 -4). 
Durante Ia décima división nuclear, los núcleos comienzan 
a migrar hacia la periferia dei embrión y forman un está- 
dio similar ai de blástula temprana. que se denomina bl.as- 
todermo. 

Durante la decimotercera división, las membranas pksmáncas 
tenninan de separar los aproximadamente ó 000 núcleos en 
células separadas que forman el blastodermo tardio. Aunquc 
todavia no es evidente en el microscopio, en este momento ya 
se ha determinado el plan corporal básico, inctuyendo los ejes 
corpomles y los limites segmentados. Un vitelo central nutre 
al embrión y la cubierta dei huevo lo protege. 

Los acontecimientos posteriores que se producen en el 
embrión generan segmentos claramente vísibles que en 
un primer momento se parece n bastante. 


► Fig. 21-12. Acontecimientos clave dei desarrollo en el ciclo de 
vida de Drosophiia . El óvulo de color amanllo (superior) está rodeado 
por otras células que forman una eslmctura denomtnada folículo den- 
tro de uno de los ovários matèrnos. Las células nodrizas se encogen y, 
por último, desaparecen; el óvulo crece y madura y, finalmente llena la 
cubierta secretada por las células folicu lares. El óvulo se fecunda dentro 
de la madre, que luego pone los huevos. En el texto se descri ben los 
pasos 1 af 7, que generan la mosca adulta segmentada, donde cada 
segmento posee un apêndice característico, 
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Lu ego algunas células se trasladan a posiciones n uevas, se 
íorman órgahos y una lan a con forma de gusano (juvenil) 
eclosiona de Ia cubierta. Drosúphila experimenta ires está- 
dios larva rios, durante los cuales la larva se alimenta, crece 
y sufre mudas (se desprende su cubierta dura externa). 

En el tercer estádio larvario se recubi e por una cubierta y 
se forma la pupa. 

Dentro de ia pupa se produce la metamorfosis, que es la 
transformación de la larva para convertirse en la mosca 
adulta, y finalmente emerge la mosca. 

En la mosca adulta, cada segmento es diferente desde el punto 
de vasta anatómico y tiene apêndices característicos (véase fig. 21- 
12, parte inferior). Por ejemplo, el primer segmento torácico posee 
un par de patas, el segundo segmento torácico tiene un par de 
patas y un par de alas y e! tercer segmento torácico tiene un par de 
patas y un par de õrganos dei equilíbrio denominados halterios o 
balãncínes. 

Audi isis genético det desarrollo tem prano: 
invés í ígíici ôn o ' en í ífica 

Durante la primera mitad dei síglo xx, los erabriólogos clásL 
cos realizaron observadon.es anatómicas detalladas dei desarrollo 
embrionário en varias especies y Uevaron a cabo experimentos en 
los que maíiipularon tejidos embrionários. Aunque esta investi- 
gación semó ias bases para comprender los mecanismos dei 
desarrollo, no revelo las moléculas especificas que guiaban el 
desarrollo o determinaban la forma en que se establecian los 
patrones. Luêgo, en la década de 1940. un biólogo estadouni- 
dense "visionário 1 '. Edward B. Lewis, demostro que un método 
gênetico -el estúdio de los organismos inut antes- podia ser útil 
p a ra i n ves ligar el d e sa rrol 1 o de D ros op Ma, 

Lewis estudió moscas mu t ames raras con defectos en el desa- 
rrollo que tenían atas o patas adiei onales en siüos anómalos (fig. 
21 - 13 ). Esie autor localizo ias mutaeiones en el mapa genético 
de la mosca y de esta manem asoció las anomalias dei desarrollo 
con genes específicos, Esta investigación aporto la primera evi- 
dencia que indícaba que de alguna mane- 
ra los genes dirigían los pfocesos de! 
desarrollo analizados por los embriólogos 
Los genes que descubriõ Lewis controlan 
la formación de patrones en los embriones 
avanzados; más adelante se volverá a tra- 
tar este tema.. 

No se obtuvieron conocimientos sobre 
la formación de patrones durante el desa- 
rrollo inicial dei embrión hasta 30 anos 
después, cuandò dos investigadores de 
Alemanía, Christiane Nüsslein-Voíhard y 
Eric Wieschaus, identificaron Lodos los 
genes que afectan a la formación de seg- 
mentos en Drosophlla. Eí proyecto fue 
desalentador debido a tres razones. En 
primer lugar, la cantidad de genes de 
Drosopbíkí era muy grande y ahora se 
sabe que hay a alrededor de 1 3 70 0, Los 
genes que partieipan en la segmentaciõn 
podrian ser mínimos o tan numerosos y 
variadas que los científicos se rí a n inca- 
paces de iden ti ficados. En segundo lugar, 
ias mutaeiones que afectan a un proceso 
tan fundamental como la segmentaciõn 


seguramente son letaíes para el embrión, es decir, mutaeiones 
asociadas con íenotipos que produce n la muerte en el estádio 
embrionário o larvario, Como los organismos con mutaeiones 
le tales para el embrión nunca se reproducen, no pueden ser 
criados para su evaluacion. En tercer lugar, se sabia que los 
determinantes citoplasmáLtcos en el óvulo cumplían un papel 
en la formación de los ejes, por lo que los investigadores con- 
sidera ron que debían estudiar los genes de la madre además de 
los genes dei embrión. 

Para resolver el problema de la letalidad dei embrión, Nüsslein- 
Voíhard y Wieschaus buscaron mutaeiones reeesivas que pudie- 
ran Lransmkir.se a moscas heterocigotas. Su estratégia básica 
consistia en exponer las moscas a producios químicos mutagéni- 
cos para generar mutaeiones en los game tos y luego buscar entre 
los descendientes de las moscas, embriones (o larvas) muertos 
con segmentaciõn anormal. Si se realízaban los cruces apro pia- 
dos podían identificar portadores he te roei góticos vivos de un 
alei o mutante letal para el embrión y de un alelo normal dei 
rnismo gen. Los investigadores esperaban que las anomalias vísi- 
bles en los embriones homocigô ticos muertos sugirieran la forma 
en que funcionaban tos genes comprometidos en condiciones 
normal es. 

Nüsslein-Volhard y Wieschaus identificaron casi 1 200 genes 
esenciales para el desarrollo embrionário. De estos genes, 120 eran 
esenciales para la formación de los patrones que conducfan a la 
segmentaciõn normal. Durante vários anos, 3 os investigadores 
pudieron agrupar estos genes de segmentaciõn de acue rd o con 
sus funciones gene rales, mapearlos y clonar vários de ellos, El 
resultado fue una comprensiôn molecular detallada de los pri- 
meros pasos en la formación de patrones en Drosophiía. 

Cuando se combinaron los resultados de Nüsslein-Volhard y 
Wieschaus con el estúdio anterior de Lewis se obtuvo un cuadro 
cohereme dei desarrollo de Drosophlía., Como reconocimiento de 
sus descubrimientos, los tres investigadores recíbieron el Prêmio 
Nobel en 1995. Antes de comentar como funcionan los genes de 
segmentaciõn se debe retroceder para analizar los determinantes 
ritoplasmáricos depositados en el óvulo por la madre porque 
ellos controlan la expresión clc esos genes. 



Tipo salvaje Mutante 


A Fig. 2 -13. Formación de patrones anormales en Drosophiía . Las mutaeiones en ciertos 
genes, denominadas mutaeiones homeoticas, producen una alteración de fa posición de las estruc- 
turas en el animal. Estas míerofotografias muestran las diferencias entre la cabeza de una mosca 
dei tipo salvaje, que tiene un par de antenas pequenas, y la de un mutante homeótico, que tiene 
un par de patas en lugar de antenas. 
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Como se menciono previamente, tos determinantes dtoplasmã- 
Licos en ei óvulo son las sustandas que inidan el estableamiemo de 
los ejes ciei euerpo de Drosophila. Estas sustandas están codificadas 
por genes de la madre que se denominan genes de efecto materno. 
Un gen de efecto materno es un gen que cuando muta en la madre 
produce un fenotlpo mutante en la descendencia independiente- 
mente de su propio genotipo. En el desarrollo de la mosca de la 
fruta, el mRNÁ o los productos proteicos de los genes de efecto 
materno se a cu mula n en el óvulo cuando todavia se encuentra en 
et ovário materno. Cuando la madre tiene una mutadón en uno de 
estos genes, los productos de dichos genes son defeemosos (o no se 
obtienen productos de ellos) y sus óvulos son defectuosos; cuando 
estos óvulos son fertilizados no pueden desarrollarse de manera 
apropiada. 

Como comrolan la onentadón (polaridad) de los óvulos y, en 
consecuencia, de las moscas, los genes de efecto materno tambien 
se denominan genes de la polaridad dei huevo. Un grupo de estos 
genes establece el eje anteroposterior d cl embrión, mí entras que un 
segundo grupo determina el eje dorso ven trai. Al igual que las rrmta- 
dones en los genes asociados con la segmemación, las mutaciones 
en los genes de efecto materno suelen ser letales para el embrión. 

Para explicar la forma en que los genes de efecto materno deter- 
minan los ejes corporal es de la descendencia se describirá un gen 
de ese tipo, denominado bicoid t término que significa “dos colas”, 
Un embrión ouya madre tiene un gen bicoid mutante carece de la 
mitad frontal de su euerpo y desarrolla estrueturas posteriores en 
ambos extremos (fig. 21 -14a). Este fenottpo condujo a que los 
investigadores consideraran c|ue el produeto dei gen bicoid materno 
era esencial para el establedmiemo dei extremo anterior de la 
mosca y que podia estar concentrado en el futuro extremo anterior. 
Esta hipótesis representa un ejemplo específico de Ia hipôtesis dei 
gradiente propuesta originalmente por embnólogos que vivieron 
hace un siglo. De acuerdo con esta idea, los gradientes de concen- 
tración de las sustandas denominadas morfogéníeas estableçen los 
ejes dei embrión y otras características relacionadas con su forma. 

La tecnologia dei DNA y oiros métodos bioquímicos modernos 
permitieron que los investigadores evaluaran si el produeto dei gen 
bicoid en realidad era una sustancia morfogénica que detenninaba 
el extremo anterior de la mosca. Los investigadores clonaron el gen 
bicoid y utilizaron una sonda de ácido nucleico derivada dei 
gen para determinar la ubicaciõn dei mRNA dei bicoid en los óvu- 
los producidos por moscas hernbra de tipo salvaje. De acuerdo con 
lo predicho por la hipótesis, el mRNA dei bicoid estaba rnuy con- 
centrado en el extremo anterior dei óvulo maduro (fíg. 21- 14b). 
Después de la fecundadõn, ei mRNA se. traduce en proteína* 
Entonces. la proteína Bicoid se difunde desde el extremo anterior 
bacia el posterior, lo que determina un gradiente de concentradón 
de la proteína en eJ embrión inicial con la concentradón máxima en 
el extremo anterior. Esios resultados son coiupatibles con la hipõ- 
tests de que la proteína Bicoid es responsable de la espedficación 
dei extremo anterior de la mosca. Para analizar la hipótesis de forma 
más especifica, los científicos inyectaron mRNA puro de bicoid en 
varias regiones de embriones tempranos. La proteína produdda por 
la traducción dei mRNA determino la aparición de estrueturas ante- 
riores en los si tios donde se aplicaron las inyecciones. 

La investigación relacionada eon ei gen bicoid es importante 
debido a varias uizones. En pnmer lugar, condujo a la identificación 


► Fig. 21-14, Efecto dei gen bicoid , un gen de efecto materno (o 
de polaridad dei huevo) en Drosophila. 
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Cola 


Larva salvaje 


Cola 



Larva mutante (bicoid) 


(a) Larvas de Drosophiía con fenotípos salvaje y mutante 
bicoid , Una mutación en el gen bicoid materno produce 
estruc-turas de la cola en ambos extremos (larva inferior), Los 
números representar los segmentos torácicos y abdominales 
presentes. 


Células nodrizas 

Óvulo en vias 
de desarrollo 



rnRNA bicoid 
en un óvulo 
maduro no 
fecundado 



fecundación 
Traducción dei mRNA bicoid 




Proteína Bicoid 
en el embrión 
temprano 



Extremo anterior 


(b) Gradientes de concentradón deí mRNA de bicoid y de la 
proteína Bicoid en óvulos normales y en embriones 
tempranos* El gen bicoid materno se transcribe en las 
cédulas nodrizas, y el mRNA bicoid resultante (lega al óvulo a 
través de puem es dtoplasmáticos; queda andado en el 
dtoes-queíetó en el extremo anterior dei óvulo a medida que 
crece y las células nodrizas desaparecem Se usó DNA de bicoid 
marcado (de color azul oscuro) como sonda para localizar el mRNA 
bicoid en el extremo anterior dei óvulo. Después de la 
fecundación se traduce el mRNA. En este embrión temprano, el 
gradiente de color (marrôn) revela un gradiente de concentradón 
de la proteína Bicoid. Esta proteína solo representa una de los 
muchassus-tandas morfogé nicas que intervienen en la 
espedficación de los ejes. 


de una proteína específica necesaria para algunos de los p ri me- 
ros pasos la formadón dei patróm En segundo lugar, aumento el 
conocimiento sobre la función critica de la madre en las fases íní- 
ciales dei desarrollo embrionário (como ha dicho un biólogo 
especialista en desarrollo; "La madre le dice a su hijo donde esta 
la parte de arriba”)* Por último, se demostro que el principio de 
que un gradiente de concentradón de moléculas puede deter- 
minar la polaridad y la posición es un concepto clave para el 
desarrollo de varias especies, tal como pensaban los p ri meros 
embriólogos. En Drosophila, los gradientes de concentración de 
proteínas específicas determinan la ubicadón dei extremo ante* 
rior asi como dei posterior y también son responsables dei esta- 
blecimiento dei eje dorsoventral. 


Pai rói} de segmentación 

La proteína Bicoid y otras proteínas codificadas por los genes de 
polaridad dei huevo regulan la expresión de algunos de tos genes 
dei embrión. Los gradientes de concentradón de estas proteínas 
producen diferencias regionales en la expresión de los genes de 
segmentación, que son los genes embrionários cuyos productos 
dirigen la formadón de segmentos después de la definidón de los 
ejes corporales príndpales dei embrión. 

En una cascada de activación génica t la activación seeuencial de 
ires grupos de genes de segmentación proporciona la inlormación 
posicionai relacionada con detalles cada vez más delicados dei plan 
corporal modular dei animal. Los ires grupos se denominan genes 
gap, genes de regia par y genes de polaridad de segmentos . 

Los productos de muchos genes de segmentación, como por 
ejemplo los genes de polaridad dei huevo, son fac tares de trans- 
cripdán que activan de manera directa el siguknte conjunto de 
genes, en el esquema jerãrquico de la formadón de patrones. Oiros 
genes de segmentación fundonan de manera más indirecta man- 
temendo el funcionamiemo de los factores de transciipción de 
diversas formas. Por ejemplo, algunos genes forman parte de vias 
de senalización celular, que abarcan las moléculas serial empleadas 
en la comunicación intereelular y tos receptores de membrana que 
las reconocen (véase cap. 11). Las moléculas de senalización celu- 
lar son muy importantes, una vez que se han dividido las mem- 
branas plasmâúcas dei embrión en compartimentos celulares 
separados. 

De la misma manera que d gen bicoid, cuando los productos de 
los genes de polaridad dei huevo trabajan en forma conjunta, regu- 
lan la expresión regional de los genes gap, que controlan la expre- 
sión localizada de los genes de regia par, que a su vez activan genes 
de polaridad de segmentos específicos en distintas panes de cada 
segmento. Esto permite el estableamiemo de los limites y los ejes 
de tos segmentos, En la jerarquia de activación es de genes respon- 
sables de la formadón de patrones, los siguiemes genes que se 
expresan deter i ntnan la anatomia especifica de cada segmento en el 
eje longitudinal dei embrión. 


Identuhul de íns partes dei cuewpo 

En una mosca normal, las estrueturas como las antenas, las patas 
y las atas se desarroltaxi en los segmentos apropiados. La idemidad 
anatómica de los segmentos depende de genes reguladores maes- 
tros, denominados genes homeóticos És tos son los genes descu- 
biertos por Edvvard Lewis. Una vez que los genes de segmentación 
delimitan los segmentos de Ia mosca, los genes homeóticos es peei- 
fican los tipos de apêndices y de otras estrueturas que formam cada 
segmento. Las mutaciones de los genes homeóticos pueden provo- 
car que una estrucmra completa característica de un segmento 


específico det animal se transforme en un segmento erróneo, como 
había observado Lewis en las moscas (véase hg. 21-13). 

Como muchos de los genes de la polaridad dei huevo y de seg- 
mentación, los genes homeóticos codiftcan factores de transcrip- 
dón específicos. Estas prole mas reguladoras son actívadoras o 
represoras de genes que controlan la expresión de los genes res- 
ponsables de estrueturas anatómicas específicas. Por ejemplo, una 
proteína homeótica sintetizada en las células de un determinado 
segmento cefálico especifica el desarrollo de las antenas. En cambio, 
una proteína homeótica presente en un determinado segmento 
torácico activa de manera selectiva los genes que establecen el desa- 
rrollo de las patas. Una versión mutante dei gen que codifica la pro- 
teína homeótica torácica determina que la proteína también se 
exprese en el segmento cefálico. En este sitio se superpone con la 
proteína normal activadora dei gen de ias antenas y designa al seg- 
mento como “torácico" en lugar de como "cefálico ’ 5 lo que produ- 
ce el desarroito de patas en vez de antenas. 

Los científicos contemporâneos estãn tratando de identificar los 
genes activados por las proteínas homeõticas, genes que espeafican 
las proteínas que determinan la producción de las estrueturas de las 
alas. El siguieme esquema resume la cascada de actividad de los 
genes dei embrión de Diusopfn/a: 


Jerarquia de ía aetivrdad gémea en ei desarrollo temprano 

de Drosophifa 


Genes de efecto materno (genes de polaridad dei huevo) 


f 

Genes gap 

T 

Genes de regia par 

i 

Genes de polaridad de segmentos 

i 

Genes homeóticos dei embrión 


Genes 

> de segmentación 
dei embrión 


t 

Oiros genes dei embrión 


Aunque este resumen simplificado sugiere una serie secuencial 
estncta de las aedones de los genes, la realidad es más com pie j a. 
Por ejemplo, los genes de cada grupo no solo activan al sigu tente 
conjunto de genes sino que además manüenen su propia expresión 
en la mayor parte de los casos. 

De forma sorprendente se pudo determinar que muchas de las 
moléculas y los mecanismos descubiertos por los investigadores en 
la formadón de patrones de las moscas tienen contrapartidas 
en todo el reino animal Los genes homeóticos y sus productos 
revetan este tipo de similitudes de una forma más 11a inativa, Este 
tema se volverá a comentar en este capitulo cuando se considere la 
evolución dei desarrollo. 

C. elegflris; el papel de la senalización celular 

El desarrollo de un organismo mui t icei u lar requiere una comu- 
nicación estrecha entre las células. De hecho, incluso antes de la 
fecundación de Dmsophila, Ias moléculas sintetizadas en las células 
nodrizas vecinas determinan la locaiizadón dei mRNA bicoid en un 
extremo dei huevo, lo que conmbuye a estableeer el extremo ame- 
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ríor dei luturo embrión. Una vez que el embrión se con vime en un 
organismo multicelular, con membranas que rodean cada núcleo y 
el citoplasma que lleva asodado, la seriaBzación inductora entre las 
células de! embrión adquiere una importância credente, Como se 
comento con anterioridad, el fundamento de las diferencias entre 
las células es la regulación transe ripcíonal, la activadón y la inacii- 
vacLón de genes específicos, La induccíón, que transmite serial es 
desde un grupo de células a oiro grupo adyaceme. determina la 
diíerenciación. En ciertos casos, la serialización celular también 
desencadena la muerte programada de células especificas, un fenó- 
meno que es esendal para d desarrollo embrionário normal. 

El nematodo C. dçgatis es un organismo modelo muy útil para 
investigar las funciones de la serialización, la inducciõn y la muerte 
celular programada en el desarrollo (véase fig. 21-2). Los investiga- 
dores eonocen todos los ancestros de las células dd cuerpo de C 
degans adulto, o sea, la estirpe celular completa deí organismo. 
Esta informadón puede representarse en un diagrama de estirpe 
celular, algo similar al pedigrí, que muestra d destino de iodas las 
células dd embrión en vias de desarrollo (fig, 21-15). 

Como la estirpe de cada célula de C. degum es tan reprodudble, 
los científicos creyeron en un prímer momento que ésta debia 
determinarse al comienzo de! desarrollo, lo que sugeria que los 
determinantes citoplasmátícos eran los elementos más importantes 
que estabiedan el destino de las células de los nematodos. Sín 
embargo, aunque los determinantes d to pl asm áticos desemperian 
un papel fundamental en el desarrollo temprano de C degàns, una 
combimdõn de métodos genéticos, bioquímicos y embriológicos 
revelo que los aconteci miemos induetores también cumpíen fun- 
ciones importantes. 


Inducción 

Cuando C. elegam se encuemra en el estádio de cuatro células, 
la serialización celular contribuye a guiar a las células híjas bacia 
las vias apropiadas For ejemplo, como se ilustra en la figura 21 
16a : , una serial proveniente de la célula 4 actúa sobre la célula 3, 
de manera que una de las células híjas de la célula 3 originará ei 
intestino. La senal se encuemra en una proteína de la superfície 
celular sintetizada por la célula 4, que puede ser reconocida y 
unida por una proteína receptora de la superfície celular presente 
en la célula 3. Esta ínteraedón desencadena mia serie de acomeci- 
miemos dentro de la célula 3 que determinan que uno de los extre- 
mos de la célula (el extremo posterior) se diferencie deí otro 
extremo. Cuando la célula 3 se divida, 3a célula hija posterior con- 
tinuará con la formadõn dei intestino mi entras que ia célula hija 
anterior tendrá un destino diferente. Si se elimina Ia célula 4 de forma 
experimental en un momento temprano dei estádio de 4 células, no 
se forma el intestino, pero si se recombinan tas células 3 y 4 aisla- 
das t el intestino se desarroüa de forma normal. Estos resultados 
ayudaron a los investigadores a reconoeer la función de la induc- 
ción en el desarrollo temprano de los nematodos. 

La inducción también es importante en el desarrollo tardio dei 
nematodo cuando d embrión pasa por los tres estádios larvartos 
para convenirse en adulto. La vulva, que es la abertura diminuta a 
través de la que la larva expulsa sus huevos, se origina en seis célu- 
las presentes en la superfície ventral dd segundo estádio larva no 
(fig, 21-16b). Una sola célula de la gõnada embrionária, la célula 
àe anclaje , inicia una cascada de serial es induetoras que establece 
el destino de las seis células precursoras de la vulva. Si de forma 


► Fig, 21-15. Estirpe celular er» C ele- 
gans. El embrión de Caenorhabdítis efegans 
es transparente, lo que posíbifita que los inves- 
tigadores rasíreen lia estirpe de cada célula 
desde el cigoto hasta el gusano adulto (MO). 
El diagrama muestra una estirpe detallada 
que solo corresponde al intestino {color dora- 
do), que deriva exdus ivamente de una de las 
primeras cuatro células formadas a partir deJ 
cigoto, La estirpe de células intestinales no 
incluye ninguna muerte celular programada, 
un aspecto importante de las estirpes de algu- 
nas otras partes dei animal. Las células blan- 
cas grandes son óvulos, que se fecundarán en 
el interior dei cuerpo y se liberarán a través de 
la vulva. 
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(a) inducdõn de ía céluía precursora deí intestino en el 
estádio de cuatro células. Una proteína seria! en la superfície 
de la célula 4 induce aconteci m lentos en la célula 3 que 
determina n et destino de la célula hija posterior de la célula 3. 
Los destinos de las células que se originan en la célula hija 
anterior dependen de eventos que se produdrán más adelante. 



Proteína 

serial 


Epidermis 


LARVA 


Gónada de 


Células precursoras de la vulva 


t 



(b) Inducdõn de los tipos de céíulas vulvares durante el 

desarrollo de la larva. La vulva se forma a partir de seis células 
precursoras en la superfície ventraf dei embríón, La célula de 
anclaje en la gónada secreta muchas copias de una proteína 
específica que proporciona una senal inductora intensa a la 
célula precursora más cercana (de color azul oscuro), lo que 
determina que êsta forme la parte interna de la vulva, Las dos 
células adyacentes (de color azul intermédio) reciben una senal 
más débil y son induddas a formar la parte externa de la vulva. 
Las tres células precursoras remanentes (de color azul claro) 
están demasiado lejos para redbir la senal; originan células 
epidérmicas, Hay otras senales entre [as células precursoras que 
no se ilustran aqui y que cumplen otras funciones en el 
desarrollo de la vulva. 


à Fiy. 21- 16. Senalizacion e inducdõn celular durante ei desarrollo dei nematodo. En ambos ejemplos, una proteína de la superfície de una 
célula envia una senal hacia una o varias células diana vecinas para indudr la diferencíadón de estas células. 


experimental se destrnye la célula de anclaje con un haz de laser, 
ia vulva no puede formarse y las células precursoras simplemente 
pasan a ser parte de la epidermis de Ia larva. 

Los mecanismos de senalizacion en ambos ej em pios son simila- 
res a los comentados en el capitulo I l . Los lactares de crecmüento 
secretados o las proteínas de la superfície celular se unen con un 
receptor de la célula receptora y desencadenãn tas vias intracelula- 
res de transducción de la senal, La regulación iranscripeional y la 
expresión diferencial de los genes en la célula inducida son los 
resultados habitual es, 

Estos dos ejemplos de inducdõn durante el desarrollo dei nema- 
iodo ilustran vários conceptos importantes que se aplican a oiros 
estádios dei desarrollo de G ekgans y de muctios otros animales: 

^ En el embríón en vias de desarrollo. Ias induccíones secuencia- 
les conducen a la formadón de Los órganos. 

^ El efecto de un inductor puede depender de su concentración 
(de la misma man era c[ue se comento para los de terminam es 
citoplasmáLicos en Drasophiía), 

> Los inductores producen sus efectos a través de vias de trans- 
ducción de senales similares a las que Fundonan en las células 
adultas. 


► La respuesta de la célula inducida suele ser la activadón (o la 
inactivarión) de los genes -regulación transe ripei ona 1- que, en 
definitiva, estahiece el pairõn de aciividad genica característico 
de una clase específica de célula diferenciada. 

M uerte cel \ i In r p rogrt i m a dn (apop tos is ) 

El anãltsis de la estirpe de C. ekgans ha subrayado oiro resul- 
tado de la senalizacion celular esencíal para el desarrollo dei 
animal: la muerte celular programada o apoptosis. El suicídio 
programado de las células se produce exactanieme 131 veces 
durante el desarrollo normal de G ekgans % en los mismos momen- 
tos de la estirpe celular de todos los gusanos. En ésta y en otras 
especies. ia apoptosis depende de senales que aetivan una casca- 
da de proteínas “suicidas" en las células destinadas a mor ir. 
Durante ía apoptosis, la célula se encoge y adquiere lobulaciones 
(denominadas "ampollas”), el núcleo se condensa y el DNA se 
fragmenta (fig. 21-17^ p, 428). Las células vecinas ertgloban y 
digieren con rapidez los restos cubíertos por membrana y no 
dejan rastros de ia célula. 

La evaluación genética de C. ekgans revelo dos genes príncipa- 
les asodados eon Ia apoptosis, ced-3 y cedA (ced significa muene 
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A Fig, 21-17. Apoptosis de los glóbulos bfancos humanos, Se 

compara un gíóbuJo bianco normal (izquierda) con un glóbulo blanco 
que sufre apoptosis (derecha). La célula apoptótica se encoge y forma 
lóbulos ("burbujas"), que final mente se separan como fragmentos celu- 
lares rodeados por membrana. 


celular, iL tdí deatk” en inglês), que codifícan proteínas esenciales 
para Ia apoptosis. Las proteínas se denominam Ced-3 y Ced-4, res- 
pectivamente. Estas y la mayor parte de las demâs proteínas que 
imervienen en la apoptosis se encuentran en la célula todo el tiem- 
po, pero de forma inactiva; en consecuenda, en este caso se regu- 
la la attiviãaâ de la proteína y no la transeripción o la traducción. 
Hn C elegam, una proteína de la membrana mitocondrial externa 
denominada Ced-9 (el producto dei gen ced-9) sirve como regula- 
dor principal de la apoptosis y actúa como Treno en ausência de 
una senal que promueva este proceso (fig. 21 - 18 ). Cuando la 
célula recíbe una senal de rnuerte, la via de la apoptosis activa a las 
proteasas y nucleasas, que son enzimas que degradan las proteínas 
y el DNA de la célula. Las proteasas prindpales que actúan en la 
apoptosis se denominan cmpasas; en el nematodo, la caspasa prin- 
cipal es Ced-3, 

En los seres humanos y oiros mamíferos, hay varias vias dife- 
rentes en las que partidpan alrededor de 15 caspasas distintas que 
pueden producir la apoptosis, La via empleada depende dei tipo 
de célula y de ia senal especifica que desencadena la apoptosis. 
Una via importante abarca proteínas mitocondriales. Las proteínas 
u otras senales que partidpan en esta via producen de alguna 
manera un aumenLo de la penneabilidad de la membrana mito- 
condrial externa, lo que libera proteínas que promueven la apop- 
tosis Es sorprendente que entre estas proteínas se encuentre el 
dtocromo c, que participa en la cadena de transporte de electrónes 
en las mitocondrias en las células sanas (véase fig. 9-15), pero 
actúa como un factor de rnuerte celular cuando sale de la mito- 
condria, La apoptosis mitocondrial en los mamíferos emplea pro- 
teínas homólogas a las proteínas Ced-3, Ced-4 y Ced-9 dei gusano. 
Las células de los mamíferos Loman decísiones^ de vida o rnuerte 
al integrar de alguna maneta las senales que recíbe n de una mane- 
ra específica, tanto senales de "rnuerte” como senales de "vida", 
como, por ejernplo, factores de credmiento, 

En e! desaiTollo de todos los animales es esencial un mecanis- 
mo de suicídio celular. Las similitudes entre los genes apópticos 
en los nema todos y los mamíferos, asi como dbservación de que 
los hongos multicelulares y las levaduras unicelulares desarrollan 
apoptosis, indican que este mecanismo básico se desarrolló en un 
momento tempi ano de la evolucíón de los animales, En los verte- 
brados, la apoptosis es crucial para el desarrolló normal dei siste- 
ma nervioso central, para el funcionam tento normal dei sistema 
inmunitario y para la morfogénesis normal de las manos y los pies 


en los seres humanos y de las patas en otros mamíferos (fig. 21- 
19). Ui í nivel reducido de apoptosis en las extremidades en vias de 
desarrolló es responsable de las patas palmeadas de los patos y 
otras av es acuáticss, a diferencia de ios pollos y otras aves terres- 
tres no palmípedas. En el caso de tos seres humanos, ta incapaci- 
dad de desarrollar una apoptosis apropiada puede producir 
membranas imerdigi tales en las manos y los pies. Además, los 
investigadores analizàn la posibilidad de que cimas enfemiedades 
degenerativas dei sistema nervioso se deban a una activación ina- 
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(a) Sin senal de rnuerte. Mientras Ced-9, que se encuentra en la 
membrana mitocondrial externa, esté activa, se inhibe la 
apoptosis y la célula permanece viva. 
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(b) Senal de rnuerte. Cuando una célula recibe una senal de 
rnuerte Ced-9 se inactiva y desaparece la inhibidon sobre Ced-3 
y Ced-4 Ced-3 activa desencadena una cascada de reacciones 
que conducen a la activación de nucleasas y proteasas. La acción 
de estas enzimas determina bs câmbios observados en ias 
células apoptósicas y, en definitiva, la rnuerte de la célula. 


A Fig. 2 1-18. Fundamentos moleculares de la apoptosis en G 
êiegans . Hay tres proteínas, Ced-3, Ced-4 y Ced-9, que son funda- 
mentales para ia apoptosis y su reguladón en el nematodo. En los 
mamíferos, la apoptosis es más complicada pero implica la partícipadón 
de proteínas similares a ias dei nematodo. 


428 UNIDAD tres Genética 



Tejido interdigital 



A Fíg, 21-19, Efecto de \a apoptosis duran- 
te el desarrollo de una pata dei ratón. En los 

r atones, los seres humanos y otros mamíferos, 
al igual que en las aves terrestres, la región 
embrionária que se transforma en pies o manos 
liene al principio una estructura sólida similar a 


una placa. La apoptosis elimina las células en las 
regiones interdígitales y de esta manera se for- 
man los dedos. Las patas dei embrión de ratón 
que se muestran aquí están tenidas para que las 
células que sufrteron apoptosis aparezcan de 
color verde brillante, La apoptosis de las células 


comienza en el borde de cada región interdigi- 
tal (izquierda), desarrolla su actividad máxima 
cuando el tejido de esas regiones se reduce 
(región media) y desaparece cuando no hay 
más tejido interdigital. 


propiada de los genes ápoptósicos y que algunos cânceres se aso- 
cien con un error en el suicídio celular En condiciones normales. 
Ias células que han experimentado danos inepa rabies, como, por 
ejemplo, aliemciones dei DNA que podrian producir câncer, sinte- 
lizan senales internas que desencadenan la apoptosis. 

Sydney Brenneq John E. Sulston y H. Robert Horvitz comenza- 
on a realizar estúdios sobre la fundón de la inducción y k apop- 
íosis durante el desarrollo de C. elegáns hace menos de 30 anos. 
La importância de sus estúdios se destaco en 2003, cuando 
estos investigadores obtuvieron el Prêmio Nobel de Medicina por 
ampliar de forma significativa los con oci miemos sobre la forma en 
que los genes regulan ei crecímiento de los õrganos (como, por 
ejemplo, la vulva dd nematodo) y el proceso de niuerte celular 
programada. 

El desarrollo de Ias plantas: 

seíialización celular y regulación transcripcional 

El anal i sis genético dei desarrollo de las plantas a través de un 
organismo modelo como Arobidopsis (véase lig. 21-2) quedo reza- 
gado con respécio al de los anlmales modelo solo porque hay menos 
investigadores trabajando con plantas. Por ejcmplo, en 2000, cuan- 
do se completo ia secuencta de DNA de Arakdcpsts, menos dei 5% 
de sus genes sc habían definido por medio dei anãlisis de mutacio- 
nes, mientras que más dei 25% de los genes de Drasqphila y de C 
e/egems habían sido identificados de esta 
manera. Re ciente mente se esta empezando 
j com prender la base molecular dei desa- 
rrollo de las plantas de forma detallada. 

Gradas a la tecnologia dei DNA y a las cla- 
ves obtenidas de la investigación con ani- 
males, el estúdio de los vegetales comienza 
a progresar con rapidez. 

Mecanismos dei desarrollo en las 
plantas 

En general, la estirpe celular es mucho 
menos importante para el patrón de for- 
mación en las plantas que en los ani males. 

Como se comento, muchas células vege- 
tales son Lotipotenciales y sus destinos 
de pende n mãs de la in fonnación posicio- 
nai que de ia estirpe celular. En conse- 


cuencia, los mecanismos princípaks que regulan el desarrollo son 
la senalización celular (inducción) y la regulación transcripcional. 

El desarrollo embrionário de la mayor parte de las plantas se 
produce dentro de !a semi lia y, por tanto., su evaluación es relati- 
vamente maccesible (una semtlla madura ya con t iene un embrión 
LoLaimente formado). Sin embargo, otros aspectos importantes dei 
desarrollo de las plantas pueden observarse durante toda su vida 
en los merístemas, parti cu larmente, en los meristemas apícáles 
presentes en las pumas de los brotes. En este sitio, la división celu- 
lar, la morfogênesis y la diferenciacíõn originàn nuevos õrganos, 
como, por ejemplo, hojas o péla los de flores. A conrinuacíón se 
comentarãn dos aspectos dei patrón de fotmaeíón en los meriste- 
mas fio rales, que son los meristemas apicales que produeen flores. 

Fonnación de patrones cu fns Jlores 

Las senales ambien tales, como, por ejemplo, la duración dei 
dia y la temperatura, desencadenan vias de transducción de las 
senales que convierten a los meristemas dc brotes ordinários en 
meristemas florales, lo que determina que la planta florezca. Los 
investigadores combinaron un método genético con el trasplame 
de tejido para evaluar la inducción en el desarrollo de las flores 
dei tomate. Como se ilustra en la figura 21-20 , un me ris terna 
floral es una protuberância compuesta por tres capas de células 
(LI -O). Las tres capas participan en la fonnación de una fior, 



Meristema floral Anatomia de una flor Flor def tomate 


AFÍg. 21-20, Desarrollo de la flor. Una flor se desarrolla a partir de tres capas de células ÍL1-L3) 
en un meristema floral Un patrón específico de división celular, diferenciadón y aumento de tama- 
no produce una flor. Los cuatro tipos de órganos (carpelos, estambres, pétalos y sépalos) que cons- 
tituyen una flor, están díspuestos en círculos concêntricos (vertidfos). Cada especie tiene una 
cantidad característica de órganos en cada vertido. Ei tomate tiene seis sépalos, seis pétalos, seis 
estambres y cuatro carpelos. 
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que es una estmctura reproductiva con cuatro clases de órganos: 
carpelos (que contienen los óvulos), estamfrres (que contienen 
pólen con espermatozóides), pétalas y sêpalos (estmcturas en 
forma de hojas situadas por íuem de los pétalas), En una planta 
madura, los cuatro tipos de órganos están dispuestos en forma 
radial en lugar de en la forma lineal característica de Ias estruc- 
turas dei cuerpo de Dtpsopfiiía. 

Las plantas de tomate homodgotas para un ale lo mutante 
denominado fasciated (J) producen flores con una cantidad anor- 
mal mente grande de órganos. Para evaluar los elementos que 
controlan el número de órganos, los investigadores reallzaron el 
experimento de injerto ilustrado en Ia figura 21-21. Durante 
el experimento injertaron tal los de las plantas mutames en plan- 
tas de tipo salva] e (FF, homodgotas para el ale lo normal) y luego 
culrivaron nuevas plantas a partir de los brotes que apareci eron 
cerca de los sitio s de los mjertos. Muchas de las plantas nuevas 
eran quimeras, o sea, organismos con una mezcla de células 
geneticamente diferentes. Algunas quimeras produjeron meriste- 
mas íloraies en los cu ales ias tres capas de células no provenían 
dei mismo "progenitor". Los investigadores identtficaron los orí- 
genes de las capas dei meristema por medio dei contrai de oiros 
marcadores genéticos como, por ejempio, una mutación no rela- 
cionada que produda hojas a rn anilas. Los resultados dem ost ra- 
ro n que el hecho de que la cantidad de órganos fio rales fuera 
normal o estmiera aumentada de forma anormal dependia de si 
la capa L3 prevenia de células dei tipo salvaje o muEant.es. Por 
tanto, la capa de células L3 inducía a las capas LI y L2 su prava - 
cemes a lormar una cantidad especifica de órganos, El mecanis- 
mo de senalización intercdular que determina esta induedón 
todavia no se conoce pero es Lã en proceso de estúdio. 

Adem ás de los genes que controlan la cantidad de órganos en 
las flores, hay genes que controlan la identidad de los órganos. 
Un gen de identidad de órganos determina el tipo de estruc Cu- 
ra que crecerã a partir de un meristema; por ejempio, si un brote 
específico de un meristema floral se convertirá en un pé tal o o en 
un estambre, La mayor parte de nuestros conocimientos sobre 
los genes dc identidad de órganos provienen de la investigación 
sobre ei desarrollo de ias flores en Arahldopsis. 

Los genes de identidad de órganos son análogos a los genes 
home óticos de los animal es y suelen denominarse genes bome óti- 
cos de las plantas. De la misma manera que una mutación en un 
gen h o meo tico de ta mosca de la fruta puede produdr el creci- 
miento de patas en lugar de antenas, una mutación en un gen de 
identidad de los órganos puede determinar el creeimicnto de car- 
pelos en lugar de sé paios. Por medio de la recolección y k eva- 
luación de mutames con flores anormales, los investigadores 
pudieron identificar y clonar vários genes de identidad de órganos 
Íloraies. En las plantas con una mutación "homeótica" faltan o se 
repiten órganos específicos (fig. 21-22). Algunos de estos fenoti- 
pos mutames se asemejan a los asociados con mutac tones dei gen 
iricoid o de otra formación de patrón en Drosnpliik, De la misma 
manera que los genes homeóticos de los animal es , los genes de 
identidad de órganos de las plantas codifican factores de trans- 
cripcion que regulan genes diana específicos, por medio de la 
Union a sus amplificadores en el DNA. En el capítulo 33 se descri- 
birá un modelo actual que explica la manera en que estos genes 
controlan el desarrollo de los órganos. 

Es evidente que los mecanismos dei desarrollo em picados por 
las plantas son similares a íos utilizados por Ias dos especies de 
aní males analizadas con amerioridad. En la próxima seccíón se 
comentará 3o que se puede aprender a partir de la comparaciõn 
de las estratégias dei desarrollo y los mecanismos moleculares en 
todos los organismos multicelulares. 


Figura 21-21 


iQuê capas celulares dei meristema 


floral determinan la cantidad de órganos florales? 




EXPERIMENTO 


Las plantas de tomate con la mutación fasda- 
ted (ff) desarrollan órganos florales aditionales. 
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normal 


Los investigadores injertaron taflos de plantas mutantes en plantas 
salvajes. Luego plantaron los brotes que surgieron cerca de los sítios 
ínjertados, muchos de los cuales eran quimeras. 



En cada quimera, los investigadores registra ron el 
fenotipo de la flor: salvaje o mutante. El análisis 
con otros marcadores genéticos identificó la fuen- 
te parental de cada una de las tres capas de célu- 
las dei meristema floral (L1-L3) en Ias quimeras. 



Quimeras 


RESULTADOS 


Las flores de las quimeras solo tenían el fenotb 

po mutante cuando la capa L3 provenía de un progenitor con 
fenotipo mutante. 
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CONCLU5IÓN 


Las células de la capa L3 inducen a las capas 
LI y L2 a formar flores con una cantidad específica de órganos (la 
naturaleza de la serial induetora proveniente de L3 no se definió en 
forma completa). 
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Tipo salvaje Mutante 

à. Fig. 21-22. Mutaciones en los genes de identrdad de órganos 
floral es. Arabidopsis salvaje tiene cuatro sé paios, cuatro pétalos, seis 
estambres y dos carpelos. Si hay una mutación en un gen de identidad 
de órgano denominado apetala2, las identidades de órganos en los 
cuatro vertia los son carpelos, estambres, estambres y carpelos {no hay 
pétalos ni sé paios). 


Evaluación dc conceptos 


1. i Por qué los genes de efecto materno de la mosca de la 
fruta tambíén se denominam genes de polaridad dei 
huevo? 

2. Si un investigador elimina la célula de anclaje de un 
embrión de G e/egcins, la vulva no se forma, ni siquiera 
aunque esién presentes todas las células que la consütu- 
yen. Explique la razón, 

3. Explique por qué el experimento que consiste en cortar 
una planta y de] ar que eehe ratees para luego plantaria 
de forma satisfactoria proporciona evidencias compaii- 
bles con la lotipotencialidad de las células vegetales: 

Véíinse íeis respuestas en d Apêndice A. 


Concepto 


Los estúdios comparativos 
eontribuyen a explicar la manera en 
que la evolución dei des ar ro 11o 
conduce a la diversidad morfológica 

Los biólogos especializados en el campo de la biologia dei desa- 
rrollo evolutivo, o “evo -devo"' (dei inglês evoíudoMPy ckvdopmentol 
hiülogy) como suele llamarse, comparan los procesos relacionados 
con el desarroíio de los distintos organismos multicelulares. Su 
objetivo es com prender la forma en que evoludonan los procesos 
dei desarroíio y la manera en que los câmbios en estos procesos 
pueden modificar las características dei organismo o producir nue- 
vos rasgos. Gradas al desarroíio de técnicas moleculares y a la apa- 
ricíón reciente de la infomiación genómica se comienza a descubrir 
que los genomas de especies relacionadas con formas muy diferen- 
tes sol o nenen divergências leves en la secuenda de genes o en su 
regulación. El descubrimiento de la base molecular que detennina 
estas diferencias contribuye a explicar el modo en que surgi õ la 
enorme cantidad de formas diferentes que cohabitan en este plane- 
ta, lo que permite ampliar el estúdio de la evolución. 


Amplia conservacíón de los genes dei desarroíio 
entre los animales 

El anãtisis molecular de los genes homeóticos de Drosophíla 
demostro que todos poseen una secuenda de ISO nudeóiidos 
denominada caja home ótica (homeobox), que especifica un 
homeodominw de 60 aminoãcidos en la proteína. Se descubrió 
una secuenda nudeótica idêntica o muy similar en los genes 
homeóticos de muchos invertebrados y vertebrados. De hecho s 
incluso los genes de vertebrados homólogos a los genes home- 
ó ticos de las moscas de la fruta man tienen la misma disposición 
cromosómica (fig. 21-23) (los genes homeóticos de los ani- 
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A Fig. 21-23. Conservacíón de los genes homeóticos en una 
mosca de la fruta y en un ratón. Los genes homeóticos que contro- 
lan la forma de las estructuras anteriores y posteriores dei cuerpo se 
presentan en Fa misma secuenda lineal en los cromosomas de Drosophila 
y dei ratón. Cada banda coloreada en los cromosomas mostrados en la 
figura representa un gen homeótico. En las moscas de la fruta, todos 
los genes homeóticos se encuentran en un cromosoma. El ratón y otros 
mamíferos tienen el mlsmo conjunto de genes o conjuntos similares en 
cuatro cromosomas. El código de color indica las partes de los embrio- 
nes en las que se expresan estos genes y las regiones de! cuerpo adul- 
to resultantes. Todos estos genes son casi idênticos en las moscas y los 
ratones, excepto los representados por las bandas negras, que son 
menos parecidos entre los dos animales. 
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maEes se denotninan con frecuencia genes Hox), Ade más, se 
hallaron secuencias relacionadas en genes reguladores de euca- 
riontes mucho menos relacionados, como* por ejemplo, en 
plantas y levaduras, e incluso en procariontes. A partir de estas 
similitudes se puede deducir que la secuencia de DNA de la 
caja homèptica evoluciono en un momento muy temprano de 
ta historia de la vida y Fue lo bastante útil para los organismos 
, como para que se conservara en los animales y las plantas de 
una maneia casi constante durante mtllones de anos. 

No todos los genes que comienen cajas hom eólicas son 
homeótíeos, o sea, algunos no controlan directamente la iden- 
tidad de las panes dei cuerpo, Sin embargo, easi todos estos 
genes, por lo menos en los animales. se asocian con el desarro- 
II o, lo que sugiere su amigüedad y su importância fundamental 
en este proceso. Por ejemplo, en Drosophiía, las cajas homeóti- 
cas no están presentes solo en los genes hom eólicos, sino lam- 
bién en el gen de polaridad dei huevo fcicoid, en vários de los 
genes de segmentación y en el gen regulador principal dei desa- 
rrollo dei ojo. 

Los investigadores encontraron que el homeodominio codí- 
i içado por la caja homeótica es la parte de una proteína que se 
une al DNA cuando funciona como un regulador transcripcío- 
na]. Sin embargo, la forma dei homeodominio permite que se 
una a cualquier segmento de DNA; no es capaz de seleccionar una 
secuencia especifica por su propía cuema. En cambio, los 
domínios más variables en la proteína que condene el home- 
odominio determinan íos genes que regula esa proteína. La 
interaeciõn entre estos últimos domínios y oiros facto res de 
transcripción contribuye a que la proteína que condene el home- 
odominio reconozca amplificadores específicos en el DNA. Es 
prohable que las proteínas con homeodominios regulen el 
desarrollo por medio de la coordinación de la transcripción de 
baterías de genes asociados con el desarrollo, a través de su 
activación o inactivación. En los embriones de OrasophiJcí y de 
otras especies de animales hay diferentes corabin aciones de genes 
de homeocajas acu vos en distintas partes dei embríón. Esta 
expresión se lectiva de tos genes reguladores, que varia en fun- 


dem dei tiempo y dei espado, es esencial para la formación dei 
patrón. 

Los biólogos especialistas en desarrollo determinaron que. 
ademâs de los genes homeó ticos, hay muchos otros genes 
implicados en el desarrollo que están muy conservados eture 
ías especies. Como ejemplo se pueden mencionar numerosos 
genes que codiücan componentes de vias de senalización. La 
símilitud extraordinária entre estos genes de desarrollo espe- 
cíficos en distintas especies de animales conduce a formular 
una pregunta: ^cõmo es posible que los rnismos genes estén 
implicados en el desarrollo de animales con formas tan dife- 
rentes? 

Los estúdios actuales sugieren respuestas probables para 
esta pregunta. En cie nos casos se observan pequenos câmbios 
en las secuencias reguladoras de genes específicos que pue- 
den determinar câmbios importantes en la forma dei cuerpo. 
Por ejemplo. los distintos patrones de expresión de los genes 
Hox a lo largo dei eje corporal en los insectos y los crustáce- 
os pueden explicar ia distinta cantidad de segmentos con 
patas entre los dos Lipos de animales segmentados (fig. 21- 
24). En otros casos, genes similares controlan procesos dei 
desarrollo diferentes en distintos organismos, lo que produce 
formas corporales variadas. Por ejemplo, hay vários genes 
Hox que se expresan en los estádios embrionário y larvario 
dei erizo de mar, que es un animal no segmentado con un 
plan corporal bastante diferente dei de los insectos y los ra to- 
nes. Los erizos de mar adultos Ltenen la forma de una almo- 
hadilla cubieria de espinas que es probable que el iecior haya 
visto aíguna. vez en la play a. Se encuentran entre íos organis- 
mos utilizados desde hace mucho tiempo en tos estúdios de 
embriologia clãsica (véase cap, 47). 

La secuenciaciõn dei genoma de Arahidopüs revelo que las 
plantas tienen algunos genes con homeocajas. Sin embargo, en 
aparienda, estos genes no iuncíonan como reguladores maes- 
tros como a genes homeóticos con homeocajas de los animales. 
Hay otros genes que pareceu llevar a cabo los procesos básicos 
de la formación de patrones en las plantas. 


a Fig. 21-24. Efecto de las diferencias en la 
expresión dei gen Hox durante el desarrollo 
en crustáceos e insectos. Durante la evolución 
se produjeron câmbios en los patrones de expre- 
sión de cuatro genes Hox Estos câmbios son 
responsables en parte de los diferentes planes 
corporales dei camarón Anemia, un crustáceo 
(arriba), y el salta montes, un insecto. En esta figura 
se muestran las regiones dei cuerpo adulto divi- 
dido en bandas de colores en función de la 
expresión de los genes Hox que determina la 
formación de partes corporales especificas 
durante el desarrollo embrionário. 


f 
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Comparación entre el desarrollo de los animales 
y de las plantas 

Es probable que el último antecesor común entre los anima- 
les y ias plantas haya sido un microorganismo unicelular que 
vivi o hace centenares de tnillones de afios, de manera que el 
proceso dei desarrollo debe haber evolucionado de forma inde- 
pendiente en las dos estirpes de organismos. Las plantas evolu- 
donaron con paredes celulares rígidas que determinan que el 
movimiemo de las células y las capas tisulares sea casi imposlble, 
lo que impide los movimientos mor fogené ticos de las células y 
los tejidos que son tan importantes en los animales, En cambio, 
la morfogénesís vegetal depende más de los distintos planos de 
division celular y dei aumento celular selecüvo (en el capitulo 35 
se describirãn con detalle estos procesos). 5in embargo, a pesar 
de las diferencias entre las plantas y los animales, hay algunas 
similitudes básicas en los mecanismos de desarrollo -legados de 
su origen celular compartido-. 

Tanto en las plantas como en los animales, el desarrollo depen- 
de de una cascada de reguladores transcrípcionales que actívan o 
inacüvan genes en una serie muy bien organizada; por ejemplo, 
para el establecmiiento dei eje cabeza-cola en Drosophikt o de las 
identidades de los órganos en un patrón radial en la llor de 
Arabidopsis, Sin embargo, los genes que controlara estos procesos 
revelan diferencias significativas entre los animales y las plantas. 
51 bien vários de los interruptores reguladores maesLios en 
Drosúpíii/tf son genes Hox que contienen cajas homeóticas, los 
que realizan la misma tarea en Arabidqpsís pertenecen a una famí- 
lia de genes total mente distintos, denominado genes Mnds-lhox, 


Aunque pueden hállarse genes que contienen cajas homeóticas 
en las plantas y genes Mads-frox en los animales, en ninguno de 
los dos casos desarrollan las mismas funciones principales en el 
desarrollo que realizan en el otro grupo. 

En este último capítulo de la unidad de genética, e! lector ha 
aprendido la forma en que los estúdios genéticos pueden revelar 
muchos datos acerca de los mecanismos moleculares y celulares 
en los que se basa el desarrollo. La unidad de la vida se refleja en 
la stmilitud de los mecanismos biológicos empleados para esta- 
blecer la Eormaeiõn de pa trones, aunque los genes que dirigen el 
desarrollo puedan ser diferentes en los distintos organismos. Las 
similitudes reflejan la ascendência común de la vida en la tierra, 
pero las diferencias también son esenciales porque crearon la 
enorme diversidad de organismos que se han desarrollado a lo 
largo de la evolución, En el resto dei libro se ampliará la pers- 
pectiva más allá deí nivel de las moléculas, las células y los genes 
para explorar esta diversidad en el nivel de los organismos. 


Evaluación de conceptos 


I. Las secue nelas de DNA denominadas cajas homeóticas, 
que ayudan a los genes Home óticos en los animales a 
dirigir el desarrollo, se comparten por las moscas y los 
ratones. En reladón con esta stmilitud, explique la razón 
por la cual estos animales son tan diferentes. 

Veame Lis respue&tas en el Apêndice A, 


Revisión dei capítulo 



El desarrollo embrionário implica la división 
celular, la diferenciación celular y Ia morfogénesís 


Además de la mtiosis. las células embrionárias experimentan dife- 
rendación, lo que les permite adquirir una estruetura y una fun- 
ción especializadas. La morfogénesís abarca los procesos que le dan 
forma al organismo y a sus diversas partes. Vários organismos 
modelo suelen emplearse para e va luar los distintos aspectos de la 
base genética dei desarrollo (pp. 412-415). 


Coiicepto 


Los distintos tipos celulares son resultado de la 
expresión genica diferenciada en células 
con el mismo DNA 

Evidencia que respalda la equivalência genõmica (pp. 415- 
419). Las células nenen estmeturas y funciones diferentes no por- 
que contengan genes distintos sino porque expresan porciones 
diferentes de un genoma compartido; o sea, lienen equivalência 
genõmica. Las células diferenciadas de plantas maduras suden ser 
toüpotenciales, es decir, capaees de producir una planta completa 
nueva. El núcleo de una célula animal diferenciada, a veces, origina 
un animal nuevo si se trasplanta a un óvulo enucleado. Las células 
madre pluripotenciales de los embriones de animales o de tejidos 


de animales adultos pueden reproducirse y diferenciarse in vitro y 
también in vivo, lo que implica posibles poienciales aplicaciones 
médicas, 

Reguladõn iranscripcional de la expresión genica durante el 
desarrollo (pp. 419-420), La diferenciación va precedida de la apa- 
riclón de proteínas especificas dei tejido. Estas proteínas permiten 
que las células diferenciadas desarrollen sus funciones especializadas. 

► Determinantes citoplasináticos y seria les in tercei ulares en la 
diferenciación celular (pp> 419-420). Los determinantes cito- 
plasmáticos dei óvulo no fecundado regulan la expresión de genes 
en el cigoto que afectan al destino dei desarrollo de las células 
embrionárias. En este proceso, denominado mducdón, las molécu- 
las senal provenientes de ias células embrionárias producen 
câmbios transe ripcionales en las células diana vecinas. 


Conccpto 


La formación de palrones en los animales y en las 
plantas se debe a mecanismos genéticos 
y celulares similares 

La formación dei patrón, es decir, el desarrollo de una organiza- 
cíón espadai de los tejidos y los órganos, se produce en las plan- 
tas de manera continua pero en los animales se limita sobre todo 
a los embriones y los indivíduos jóvenes. La informaciõn posicio- 
nai, que contiene las claves moleculares asocíadas con la posición 
que controlan la formación dei patrón, le indica a la célula su 
ubieación en reladón con los ejes corporaíes y con las demàs 
células (p. 421), 
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El desarrollo dc DrosophiJa: una cascada de activación de 
genes (pp. 421-425). Después de la fecundacíón, la información 
posicionai determina los segmentos de Drosophiía en una escala 
cada vez más específica y, en definitiva, de se nc ade na la Forma- 
ción de las estrueturas características de cada segmento. Los gra- 
dientes de concentradôn de Ias susiancias morfógenas 
codi! içadas por los genes de efeeto materno, como, por ejemplo, 
el gen bitoid, prodticen diferencias regionales en la expresión 
secuendal de los tres grupos de genes de segmentadón, cuyos 
produetos dirigen la formadón de los segmentos. Por último, los 
genes reguladores prmcipales, denominados genes homeóticos, 
especifican el tipo de apêndices y otras estrueturas que se forman 
en cada segmento. Los faetores de transcripeión codificados por 
los genes homeóticos son proteínas reguladoras que controlan la 
expresión de genes responsables de estrueturas anatómicas espe- 
cíficas. 

C. elegaiis: el papel de la senalización celular (pp. 425-429). 
Se conoce la estirpe completa de todas las células de C. degans. 

La senalización y la inducción celular son esenciales para deter- 
minar el destino de las células dei verme, incluído el proceso de 
apoptosis (muerte celular programada). Una senal índuetora pro- 
ducida por una célula embrionária puede iniciar una cadena de 
inducciones que coneluye con la formadón de un órgano especi 
fico como, por ejemplo, el intestino o ta vulva. En la apoptosis se 
producen sen ales organizadas en forma precisa que desencade- 
nan la activación de una cascada de proteínas “suicidas” en las 
células destinadas a morir. 


EI desarrollo de Ias plantas: senalización celular y regula- 
ción transcripeión a! (pp. 429-430). La inducción a través de 
la senalización intercelular ayuda a determinai la cantidad de 
órgànos lio rales que se desarrolian a partir de un meristema api- 
cal. Los genes de ídentidad de los órganos determinan el tipo de 
estruetura (estaínbre, carpelo, sépalo o pêtalo) que crece a partir 
de cada vertidlo de un meristema flora L Los genes de ídentidad 
de los órganos pareceu actuar como genes reguladores principa- 
les y cada uno controla la acüvidad de oiros genes que estable- 
cen la estruetura y la función dei órgano en forma más directa. 


Concepto 



Los estúdios comparativos contribuyen a explicar la 
manera en que Ia evolucióo dei desarrollo conduce a 
la díversidad morfológica 

é Amplia conserva dón de los genes dei desarrollo entre los 
animales (pp. 431-432), Los genes homeóticos y algunos otros 
genes asociados con el desarrollo de los animales con ti ene n una 
región Ha m ada caja homéoiica, cuya secuencía es idêntica o simi- 
lar en las diversas espeeíes, Las secuencias relacionadas estãn 
presentes en los genes de las levaduras, las plantas e incluso los 
procariontes. Otros genes dei desarrollo también estãn muy con- 
servados en las distintas especies de animales, En muchos casos, 
los genes con secuencias conservadas eumplen funciones distin- 
tas en el desarrollo de las diversas especies. Por ejemplo, en las 
plantas, los genes con cajas homeóticas no actúan en la forma- 
ción de patrones como lo hacen en muchos animales. 


Gomparaciõrt entre el desarrollo de los animales y de las 
plantas (p. 433). Durante el desarrollo embrionário de las plan- 
as de los animales, una cascada de reguladores de Ia transtrip- 
ción activa o inactiva genes en una secuencia regulada de manera 
meticulosa. Sin embargo, los genes que dirigen procesos de desa- 
rrollo análogos nenen secuencias con diferencias significativas en 
los animales y las plantas de b ido a su ascendência lejana. 



1. ^Cuál de los siguientes procesos es responsable de forma más direc- 
ta de la falta de membranas entre los dedos en la mayoría de los 
seres humanos? 

a. Formadón dei patrón. d. División celular. 

b. Regulación transcripcional. e. Inducción. 

c. Apoptosis. 

2. Los critérios para que un organismo modelo se a adecuado para 
estudíar el desarrollo abarcarlan todos los siguientes excepto 

a. Desarrollo embrionário observable 

b. Tiempo de generación breve. 

c. Genoma rela ti va mente pequeno. 

d. Conocmnento prévio sobre el ciclo vital dei organismo. 

e. Pairón de desarrollo raro en comparaciõn con el de la mayoría 
de los organismos. 

3. La totipotencialidad se demuestra cuando: 

a. Las mutaciones en genes homeóticos producen e! desarrollo de 
apêndices ubicados eu sítios anómalos. 

b. Una célula aislada de la boja de una planta se transforma en una 
planta adulta normal. 

c. Una célula embrionária se divide y se diferencia. 

d. La sustitución dei núcleo de un óvulo no fertilizado por el de 
una célula intestinal convierte al óvulo en una célula intestinal. 

e. Los órganos específicos de un segmento se desarrolian a lo largo 
dei eje a n te ro posterior de un embrión de Drosophíla. 

4. La diferenciadón celular siempre implica: 

a. La producción de proteínas especificas dei tejido, como, por 
ejemplo, acLina muscular. 

b. El movímiento de las células. 

c. La transcripeión dei gen rnyoD, 

d. La pê rd ida se lectiva de ciertos genes dei genoma. 

e. La sensibilidad de la célula a faetores ambie males, como la luz o 
el calor. 

5. E3 desarrollo de Drosophfía es un poco inusual porque: 

a. Las primeras divisiones mitóticas no se asocian con citocinesís. 

b. La metainorfosis $e produ.ee durante d estádio larvar í o en lugar 
de en el estádio de pupa, como en otros insectos. 

c. Los genes homeóticos están murados. 

d. No se produee migractón celular dentro dd embrión. 

e. Las primeras divisiones celulares presentan fases G, prolongadas, 

ó. En Drosophila. ^qué genes inician una cascada de activación genica 
que abarca todos los de más genes de la lista? 

a. Genes homeóticos. 

b. Genes gap. 

c. Genes de regia par, 

d. Genes de polaridad dd huevo. 

e. Genes de polaridad de segmentos. 
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1. La ausência de mRNA de hicoiâ de un óvulo de Drosophda deter- 
mina que no se forme n las partes anteriores dei cuerpo de la 
larva y la duplícación en es pejo de las partes posteriores. Esta 
evidencia indica que ei producto dei gen Ntoid: 

a. Se iranscribe en d embrión temprano. 

b. En condiciones norma les conduce a la formación de estruau- 
ras de la cola, 

c. En condiciones normales conduce a la formación de estrucm- 
ras cefálicas. 

d Es una proteína presente en todas tas estrueturas cefálicas, 
e Conduce a Ia mtiene celular programada. 

8. Los genes h o meo ticos: 

a. Codificara lactores de transcripción que controlan la expresión 
de los genes responsables de esLruciuras anatómicas 
específicas. 

b. Solo se encuentran en Drasophila y en otros artrópodos. 

c. Espedfican el eje an lê ro posterior de cada segmento de ia 
mosca de b fruta. 

d. Crean las subdivisiones básicas dei eje anteroposterior dei 
embrión de la mosca. 

e. Son responsables de la muerie celular programada que se 
produce durante la mo rfo gene sis, 

9, El desarroUo embrionário de C. degans es un ejemplo de todos 
los conceptos relacionados con el desarroUo que se mencionan a 
cotuinuación excepto: 

a. El efecto de un inductor puede depender de su gradiente de 
concemración. 

b. La respuesta de una célula indudda implica el esiablecimiemo 

i 

de un único patròn de activada d genica. 

c. Las vias de transducciõn de senales activadas por los 
inductores solo apareceu en las células embrionárias. 

d. Las inducciones secuenciales dirigen la formación de 
estrueturas complejas en el embrión en vias de desarrôllo. 

e. Los inductores producen sus efectos a través de la activaciõn o 
la mactivadón de genes que codifican proteínas reguladoras de 
la transcripción. 


10, Aunque Líenen estrueturas bastante diferentes, las plantas y los 
ani males comparten algunas similitudes básicas en su desarrollo, 
como, por ejemplo: 

a. La importância de los movimientos de bs células y los tejidos. 

b. La importância dei aumento selectivo dei tamafto de las células. 

c. La importância de Los genes homeóticos que contienen homeocajas, 

d. La retenrión de los tejidos me ristemá ticos en el adulto. 

e. Genes reguladores maestros que codifican proteínas Uj adoras de 
DNA, 

Warcse las respuestm en d Apêndice A. 


Intérreláción evolutiva 

Hay genes importantes para el desanrollo embrionário de los animales 
como. por ejemplo, los genes que contienen homeocajas, que se 
conserva ron de forma rela Li va mente adecuada durante Ia evolución; 
esto significa que presentan más similitudes entre las distintas especies 
que muchos otros genes, ^Por qué? 


Problemas científicos 

Las células madre de un organismo adulto pueden dividirse para 
íormar dos células madre . hijas, lo que permite mantener una pobla- 
ción de células relativa me me indiferenciadas. Como alternativa, una 
división mitótica determinada puede producir una célula hija que siga 
siendo célula madre y una segunda célula hija que inicie una via de 
diferenriación. Proponga una o más hipòtesis para explicaria forma en 
que se produce esto. (Nota: no hay una respuesta símple para esta 
preguma pero vale la pena consideraria. Para obtener suge rendas 
observe la figura 21- 16a.) 


Ciência, tecnologia y sodedad 

Los fondos gubernam entales para La investigación sobre células madre 
embrionárias represeman un tema de debate político. e Por qué este 
debate es tan intenso? Resuma los argumentos a favor y en contra de ta 
investigación sobre células madre embrionárias y exprese su propia 
posición sobre este tema 
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Mecanismos 

la evolución 


ENTREVISTA A 

Kenneth 

Kaneshiro 

Las islas Hawai son uno de los laboratórios na- 
turales más grandes de la Tlerra que ayudan a 
entender los mecanismos de fa evolución, El 
Dr Kenneth Kaneshiro contríbuyó mucho a esa 
corriprensión mediante su investigación sobre 
las diversas espedes de moscas Drosophifa ha- 
waianas, El profesor Kaneshiro es el director 
de! Hawailan Evofotionary Biology Program en 
la Uníversidad de Hawai, Manoa, donde tanv 
bEán es director dei Center for Conservation 
Research and Trainmg. Conocí por primera vez 
al Dr. Kaneshiro en 2003, cuando visité eí lolani 
School de Honolulu, donde inicio sus estúdios. 
Fue una grart alegria regresar a Hawai un ano 
después para realizar esta entrevista. ,Me en- 
canta este trabajo! 

iCómo se formaron las islas 
Hawai? 

Las islas Lie rum una udad geológica inuy jo- 
ven; la raâs aatígua, Kmm, ti ene apenas unos 
5 li 6 miUones de aã os de edad Emergieron 
cuando 3a placa dei Pacífico se desplazó bacia 
d noroeste sobre una zona calíente vokánica 
en el fondo dei num La isla más joven, la Big 
lsland de Hawai, aclualjtnente está sobre ese lo- 
co volcãnico, y hay una isla nueva, Loihi. que 
es Lã comenzando a forma rse como una monta- 
ria submarina aJ sudeste de la Big lsland 

£Y qué hace que Las islas Hawai 
sean un sitio tan atractivo para 
estudiar la evolución? 

En primer lugar, son ias masas de üerra más 
aisladas en el mundo, localizadas en d centro dei 
Pacífico, separadas de los continentes por casi 
3 200 km en cualquíer direcdón, Por lo tanto, 
cualquier especie que llegaó hasta aqui -por 
ejemplo, fiotando en d vLemo a través dei ocea- 
no- la pobladón Fundadora estuco aislada de 
cualquier flujo génico de otras poblacíones de esa 
especie. Asimismo, algunos de los organismos 
que llegaron hasta aqui se desposaron profusa- 


mente en nuevas espedes al colonizar otras islas. 
Ya que tas is tas se formaron en fila índia r desde 
Kauaí hasta ta Big lsland, hay una secuencia cro- 
nológica dei origen de las especies a medida que 
los fundadores se despi azaron de las islas más an- 
tiguas a las islas más redentes. En el caso de Dm- 
supUítí, la evidencia apunta a un solo fundador 
(una hembra fertilizada) que liegó a tas islas hace 
vários mitlones de anos y cuya progenie eventual- 
mente se diversifico en las más de 500 especies 
descritas de moscas Drasophiía hawaianas, Esto 
constiluye alredeoòr de un cuarto de iodas las es- 
pecies conocidas de Drorophite en el mundo. 

Obviameme, hay muchas más 
especies de Drosophila que ístas. 
^Contríbuyó Ia variación 
ambiental de cada isla a esa 
diversificación de especies? 

5í r ias diferencias en altura, 1 Ínvias y otros 
lactores hacen que cada isla sea tnuy diferente 
en su medio ambiente, Asimismo, cada una t ie- 
ne lo que se denominan hpuhas, "islas" de vege- 
lación rodeadas por lava. Por lo tanto, hay islas 
dentro de las islas, con la lava formando barre- 
tas entre tas kipukas, Por ejemplo, es tu d íamos 
dos kipukas en la Big lsland que esiaban comu- 
nicadas antes de que un flujo de lava tas separa- 
ra hace aproximadamente 100 anos y se estãn 
detectando diferencias genéticas significativas 
entre las poblaciones de Drosophifa que viven en 
el las. Penenecen a la misma especie, pero co- 
mienzan a divergir. La espedación atm cs un 
proceso muy dinâmico en las islas de Hawai. 

^Cómo se desarrolló su inlerés 
por la biologia? 

Probable mente comenzó cuando era nino 
criando me aqui en Hawai. Cuando mi padre 
nos 1 leva ba a pescar alrededor de Oahu. era 
muy científico, aunque a mi no me parecia asi 
en ese momento. M i padre analizaba las ma- 
reas y los viemos, y hacia concordar los colores 
de sus cebos para pescâr con tos tipos de peces 
que podían encontrarse en ese lugar Aun hoy, 
cuando voy a pescar aplico esa s tecei ones de 
mi padre. Pienso que ese tipo de ahordaje cien- 
tifico para la pesca fue lo p ri mero que hizo que 
me interesara por la biologia. 


iCuãndo sc dirigio ese interés 

hacia la biologia evolutiva? 

Cuando comencé aqui, en la Universidãd de 
Hawai, queria estudiar biologia matina. No obs- 
tante, por presiones familiares me apunté al pro- 
grama de ingreso a Medicina. Para ayudar ã paga- 
mis estúdios, comencé a trabajar en The Ha- 
waiian Drosophiia Prqject, donde comencé como 
ayudante en el laboratório y aprendi cómo se 
preparaban los nutrientes para alimentar a las 
moscas. En poços meses ya partidpaba en inves- 
tigación, disecaba genitales y examinaria otros ca- 
racteres morfológicos que nos ofrecen da ves so- 
bre la historia evolutiva de las especies hawafanas 
de Drasopfii/a. También tuve la oportunidad de 
realizar uabajos de campo. Entonces, la ecologia 
también formo parte de mi ediicación de pregra- 
do, no tanto desde de bs dases, sino por mi par- 
ticipaciónen la investigaciõn sobre Drosophiia, 
Cada verano, 10 a 12 destacados científicos con 
especialidades de investigación diferentes concu- 
rrian de visita para uabajar en vários proyecios 
sobre Prosap/tiícj. Mirar por encima de los h om- 
bro s de estas eminências científicas cuando toda- 
via no cstaba graduado realmente me airapó; 
Después de gradua rjne me dediqué a trabajar en 
entomologia, para poder continuar con d estúdio 
las moscas Drosophila hawaianas. 

Y ese trabajo incluyó su investi- 
gación en la conducta dei aparea- 
miento en Drosophila. Creo que 
muchos estudi antes se sorpren- 
deráu al saber que estas moscas 
eortejan a sus parejas. 

El cortejo entre machos y Lembras es muy so- 
fisticado. Asimismo, la conducta dei apaneámieri- 
to también incluye ta competência emre los ma- 
chos. Un macho defenderá d território bacia el 
que son atraídas las hembras para aparearse. En 
una espede de Drosophila, por ejemplo, los ma- 
chos tienen cabezas muy anchas, y dos machos 
enfrentarãn sus cabezas uno contra d oiro -como 
los cameros- y luego cada uno em pujara at otro 
hacia atrás y addante combatiendo por ese terri- 
tório. En otras espedes, la competência es como 
una lucha de sumo; los machos se paran lt en las 
pumas dei pie 7 ' sobre sus patas traseras, luc bando 
con sus patas medias y delanlcras, y iraban sus 
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cabezaS; Sin embargo, un buen luchador no 
implica ser tambiên un buen amante, Para una 
mosca macho, h capadckd dc vencer y ahuyen- 
tar a oiros machos deferi d tendo su terriiono le 
confiem la oportunidad de cneonixarse con las 
hembras, pero todavia t iene que ser capar de rea- 
lizar los coinponamiemos muy complejos que sa- 
listacen los requerimiemos dei cone] o de una 
hembra, 

iCuáles. por ejemplo? 

En una especie, d macho levanta su abdômen 
hacía arriba, por encima de su cabeza* en una po- 
se similar a un escoipión Esto presenta a la hem- 
bra una fila de cerdas especializadas que estãn en 
3a cara inferior de! abdômen. Gtda cerda es apla- 
nada como un abanico, Emonces, el macho hace 
vibrar su abdômen y las cerdas exhalan im vapor 
sexualmente atractivo que se denomina íeromona 
y es secrmdo por una glândula abdominal. A la 
vez, el macho extiende sus alas y las bate hacia 
atrás y adelante, emitiendo un sonido. Mieniras 
danza y canta, el macho extiende su aparato bu- 
cal desde una cara muy blanca. Como respuesta, 
la hembra efect ivamente besa al macho. El apa- 
mamiemo se produce solameme si el macho pue- 
tle realizar esLe cortejo elaborado. 

De acuerdo con el modelo que 
en el presente se conoce como 
“hipótesis de Kaneshiro”, los 
câmbios en esa conducta de apa- 
reamiento desempenaron un pa- 
pel fundamental eu el origen de 
las especies hawaianas de Dro- 
sopjiifít, especialmente, en las 
etapas lempranas de la especia- 
ción. ;Cuál es la idea básica? 

Las desvíaciones en ta conducta de aparea- 
tniento pueden producirse en una pobfedón pe- 
queria después de un evento de íundaciõn. Diga- 
mos que usted tiene una poblaciõn de moscas en 
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Kami. La is l a mãs antigua. Luego emerge Oahu, y 
una hembra fertilizáda llega por casual iclad a esta 
isla. Puede fundar una poblaciõn nueva en Oahu 
con unos poços cientos dc descendí entes. La ca- 
pacidad de los machos para realizar los rimales 
dei cortejo original de la especie variará, No obs- 
tante, en una poblaciõn tan pequena. Ias hembras 
que sean demasiado exigentes tendrán menos 
oportunidad de reproducirse que las otras, que 
encontrarão más parejas que están dispuestâs a 
aceptar. Emonces, la selecdõn favorecera las 
combinadones nuevas de genes que combinan 
las adaptacíones al rtuevo medio ambiente con 
un com portam ie mo menos rígido para el aparea- 
miento en reladõn con la especie “progenitora” 
de la isla de Kauai. Esto explicaria por quê la 
conducta de elecdón de pareja sea característica- 
menie de mayor complejidad en las especies más 
antiguas de Omsuphila, Ptenso que estas desvia - 
ciones en la conducta de apareamicnto fueron 
muy importantes en la evoludõn de Dmsopfiik 
hawaiana y, probablemente,, tambiên en muchos 
oiros grupos de organismos. 

Mientras los biólogos estudian la 
evolución de esa diversidad de 
especies eu Hawai, las islãs fue- 
ron designadas un punto caliente 
de biodiversidade lo que significa 
que muchas especies esiãn en 
petigro. ^Cuáles son las amena- 
zas más grandes a la bíodiversi- 
dad en Hawai? 

Una de ellas es 3a destmcdón dei habitat, pe- 
ro el impacto de tas especies invasoras -no nati- 
vas que son traídas a las islas de maneta accidem 
tal o intencional- es probablemente la mayor 
amcnaza, las hormígas pueden ser el problema 
número uno. En Hawai no hay hormigas nativas; 
son todas extranjeras. Su alimemadón en los eco- 
sistemas dc los bosques nativos impacto grave- 
merne en la fauna nativa de artrõpodps. Lis ratas 
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invasoras amenazan a los pájaros nativos al intro- 
ducírse en los nidos y comer se los huevos y los 
pichones. Los jabalíes tãmbién son un problema 
importante. Elias descienden dc la hibridadón 
entre los cerdos que los hawaianos nativos traje- 
ran a las islas y los cerdos traídos por los euro- 
peos. Los jabalíes excavan en los bosques, lo que 
origina charcos donde crecen tos mosquitos: Los 
mosquitos son portadores de patógenos que cau- 
san paludismo en las aves. Además, las plantas 
invasoras se multiplícan y despi azan a muchas es- 
pedes de plantas nativas. Lamentablemente, a pe- 
sar de su tamafio peque Ao» Hawai es la capital de 
la exiindón en los Estados Unidos y quizas, en el 
mundo. 

Una de sus funciones es su acli- 
vídad como director dei C enter 
for Conservation Research and 
Training de la Universidad de 
Hawai, ^Qué tipo de trabajo 
realiza este Centro? 

Nuestro ínterés por la investigacLón en biolo- 
gia conservadonista se basa príncipalmenle en el 
ecosistema y en un abordaje ecorregional: lo que 
pasa en la cima de las montarias afecta a los eco- 
ststemas de fornia descendente, basta los arrecifes 
dc coral, y aün mãs aUá. Pienso que ténemos que 
comprender está reladõn enLre los ecosistemas 
para proteger la biodiversidad de las islas. El Cen- 
tra tambiên tiene un compromiso educativo im- 
portante. Tenemos una beca de la National Scien- 
ce Foundation que financia programas externos 
donde nuestras esLudtantes graduados irabajan 
con ninos de la escuda primaria y asesoran a sus 
maestros. Elevamos a estos esiudíantes al campo 
para que partiripen en trabajos de invesügación: 
recolectan datos científicos válidos, descubren es- 
pecies nuevas y nos ayudan a comprender cúmo 
erradicar alguna de las especies extrahas. El gran 
número dc estos científicos jóvenes nas permite 
hacer cie no tipo de determinaciones que serían 
imposibles de otra manem. Por ejemplo, para 
analizar los comaminantes de una corrieme de 
agua, los investigadores habitual mente tomariao 
muestras de agua en unos pocos puntos de ta co- 
niente dei rio. Sin embargo, nuestros estudíantes 
graduados Ujibajaron um 320 aluirmos de sépti- 
mü grado para bbtener muestras de agua durante 
todo el trayectõ, desde una cascada en la monta- 
ria hasta la desembocadura de) rio en el oceano. 
Para mí, esta cl ase de educacion ambiental, que 
oomienza a una edad muy temprana, aumentará 
la concienda pública y nos hatá a todos más efi- 
caces en Ia prátecèion de nuestras reservas de 
agua y nuestras ecosistemas nativos. 

j A loh a y m ti/i uío, D r Kfm es íj i roi 
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4 Fig, 22-1. Una iguana marina, bien adaptada a su hábitat 
rocoso en las islas Galápagos, 


Conceptos clave 


22-1 La revolución darwiniana desafio los puntos de 
vista tradicionales sobre una Tierra joven 
habitada por espeeies que no cambiarem 

22-2 En Eí orígen de las espeeies , Darwin propuso 

que las espeeies cambian mediante la selecctón 
natural 

22-3 La teoria de Darwin explica una amplia gama 
de observaciones 


Panorama general 


Darwin introduce una teoria 
revolucionaria 

E l 24 de noviembre de 1859 eornenzó una nueva era de la 
biologia, cuando Charles Darwin publico el texto Sobre eí 
ongert de las espeeies por medio de la selecdón natural El libro 
de Darwin presente una imagen coherente de la vida, al conectar 
pumos aíslados que alguna vez formaron pane de una distribución 
confusa de observaciones no relacionadas. Eí onge.n de las espeeies 
enfocó la atendón de los biólogos sobre la gran díversidad de orga- 
nismos; sus origenes y relaciones, sus semejanzas y diferencias, su 
distribución geográfica y sus adaptadones a los ambientes circun- 
dantes (fig. 22-1 L 

Darwin imrodujo dos contribuciones importantes en Eí origen de 
i'üs espeqes. La primera fue presentar evidencias de que Ia gran 
variedad de espeeies de organismos que habitan actualmente en la 
"lierra son descendientes de otras ancestrales que eran diferentes a 
las modernas, La segunda fue ía propuesta de un mecanismo para 
este proceso evolutivo, que denomino selecdón natural, La idea 
básica de la selecdón natural es que una población puede cambiar- 
se a través de las generaciones si los indivíduos que poseen cierios 
rasgos heredables producen mãs descendencia que otros, El resul- 
tado de Ia selecdón natural es la adaptación evolutiva, una acu- 
mulación de características heredadas que facilitan la capaddad dei 
organismo para sob revi vir y reprodudrse en ambientes específicos. 
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En términos modernos, podemos definir la evoludón como una 
modificación a través dei tiempo de Ia composición genética de una 
población. Finalmente, una población puede acumular modificacio- 
nes suficientes para constituir una especie nueva, una forma de vi- 
da novedosa. Por esa razón, también podemos utilizar el término 
evoludón en una escala mayor pata significar \a aparidón gradual de 
toda la díversidad biológica, desde los microorganismos primitivos 
hasta la variedad enorme de organismos vivos dei presente. 

La evoludón es un concepto lan fundamental que su estúdio ilu- 
mina a la biologia en todos sus niveles, desde las moléculas hasta 
los Scosbtemas, y continua transformando la medicina, la agricul- 
tura, la biotecnologia y la biologia de k conservadón, Lfstedes ya se 
han enfrentado con Ia evoludón como el hilo temático principal a 
través de este libro. En este capítulo aprenderãn el desarrollo histó- 
rico de la Vision darwiniana de la vida. 


Concepto 


La revolución darwiniana desafio 
los p untos de vista tradicionales 
sobre una Tierra joven habitada por 
espeeies que no cambiaban 

El impacto de una revolución intelectual como el darwimsmo 
depende tanto de aspectos tempo rales como lógicos. Para com- 
prender por qué las ideas de Darwin fueron revolucionarias, ne- 
cesitamos examinar sus pumos de vista en el contexto de otras 
ideas de Occi dente acerca de la Tierra y la vida en nuestro plane- 
ta (fig. 22-2} 

Resistência a la idea de Ia evolucíón 

Eí origen de las especie s no solo desafio los pumos de vista cien- 
tíficos que predominaban en esa época, sino que también con- 







Linneo (riasifitariòn) 


Hutton (cambio geológico gradual) 


Lamarck (las especies pueden cambiar) 


Malthus (la poblaciòn se limita) 


Cuvier (fósiles, extinción) 


Lyell (geologia moderna) 


Darwin (evoíucion, selección natural) 


Mendel (herenda) 


Wallace (evoludón, selección natural) 


Revolución americana 


Revoludón francesa 


Guerra de secesión Americana 




1795 1 Hutton propone su teoria dei graduatismo. 

1 798 1 Malthus publica el "Ensayo sobre el principio de la poblacíón". 

1 809 1 Lamarck publica su teoria de la evoludón. 

1 830 1 Lyefl publica Princípios de geologia . 

1 831-1 836 1 Darwin viaja alrededor dei mundo en el HM5 Beagle. 

1 837 | Darwin comienza sus anotaciones sobre el origen de las especies. 
1 S 44 1 Darwin escribe su ensayo sobre el ongen de las especies. 

1 858 [ Wallace envia su teoria a Darwin, 

1 859 1 Se publica El origen de /as especies. 

1865 1 Mendel publica sus artículos sobre la herenda. 


A fig. 22-2. El contexto histórico de la vida y tas ideas de Darwin. Las barras de color azul 
oscuro por encima de la línea de tiempo representan las vidas de algunos individuos cuyas ideas 
contribuyeron a nuestra comprensión moderna de la evoludón. 


movíó las raíces más profundas de la cultura Occidental. El pun- 
to de vista de Darwin se oponía frontal mente a las creeneias tra- 
dicionales de que ía Tierra tenía solo unos pocos míles de anos 
de existência, y que estaba poblada por formas de vida que se ha- 
bian creado en un principio y que permanecían sin cambiar des- 
de entonces. El libro de Darwin fue un desafio para una Vision 
dei mundo que había predominado durante siglos. 

La escuta dc In natumleza y íft clasifícación de Ins especies 

Âunque vários filósofos griegos habían sugerido que la vida 
podria haber evolucionado de forma gradual, Aristóteles 
(384-322 a. C), un filósofo que mvo una gran influencia en la 
ciência primitiva de Occidente, considera ba que las especies eran 
fijas (no cambiaban). Mediante sus observadones de la naturale- 
za, Aristóteles reconoció cie r tas "afinidades'’ entre los seres vivos, 
por lo que llegõ a la conclusión de que las formas de vida po- 
drían estar ordenadas en una escalem, o escala, de complejidad 
creciente, llamada después scuíu naturae (“escala de ia naturale- 
za"). Cada forma de vida, perfecta y permanente, tenia su pelda- 
no asignado en esta escalera. 

Estas ideas co incidí an con el relato de ia creación en el Anti- 
gUG Testamento, que sos ti ene que las especies fueron d is eh adas 
individualmente por Dios y por esa razón, eran perfectas. En el 
siglo xvm, muchos científicos ínterpretaban las soberbias adap- 
raciones de los organismos a sus ambientes como una evidencia 
de que el Creado r diserió cada especie con un propósito deter- 
minado. 

Uno de esos científicos fue Carlos Linneo (1707-1778), médi- 
co y botânico sueco que intento dasificar la diversidad de la vi- 
da “para la mayor gloria de Dios”. Linneo fue el fundador de la 
taxonomía, la rama de la biologia que se ocupa de nombrar y 
dasificar los organismos. Desarrolló el sistema de dos términos, 
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o binomial, que todavia se utiliza, para denominar a los organis- 
mos de acuerdo con su género y especie. A diferencia de ia jerar- 
quia lineal de la escalu de la naturakza, Linneo adoptó un siste- 
ma de cksificadón en grupos, y agrupo especies similares en ca- 
tegorias gene rales cre cientes. Por ejemplo, especies similares se 
agrupan en el mismo género, géneros similares se agrupan en la 
misma família, y así sucesivamente (véase fig. 1-14). 

Para Linneo, la observacíón de algunas especies parecidas a 
otras no implicaba un parentesco evolutivo, sino más bíen el pa- 
trón de su creación. Sin embargo, un siglo después, su sistema 
taxonómico desemperiaria un papel importante en tos argumen- 
tos de Darwin a favor de la evoludón. 

Fósiles, Cu\ier y el catastrofismo 

El estúdio de los fósiles también coniribuyõ con las bases de 
las ideas de Darwin. Los fósiles son remanemes o rastros de or- 
ganismos dei pasado. La mayoria de los fósiles se encuentran en 
las rocas sedimentarias, formadas por la arena y el fango que se 
precipitan en el fondo de los mares, lagos y pantanos. Nuevas ca- 
pas de sedimento cubren las anteriores y las compnmen en 
capas superpuestas de roca que se denominan. estraLos. Posterior- 
mente, la erosión puede excavar los estratos superiores (más jó- 
venes) y revelar los más antiguos que fueron enterrados, Los fó- 
siles de cada capa proporcionai! una visión rápida de algunos de 
los organismos que poblaron la Tierra en la época en que se for- 
mo esa capa (fig. 22-3). 

La paleontologia, el estúdio de los fósiles, fue desarrollada 
ampliamente por el científico francês Georges Cuvier 
(1769-1832), Al examinar las capas de las rocas en una regiõn 
alrededor de Paris, Cuvier observo que çuanto màs profundos 
(antiguos) eran los estratos, tanto más diferentes eran los fósiles 
con respecto a la vida actual. También observo que desde un es- 
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► Fíg. 22-3, Fósiles de los estratos de una 
roca sedimentaria. El rio Colorado excavó el 
Gran Canon a través de más de 2 000 m de ro- 
ca y expuso las capas sedimentarias, 
que son como páginas enormes dei 
libro de la vida. Cada estrato entre- 
rra fósiles que representan algunos 
de los organismos de aquel perío- 
do de la historia de la Tierra. La 
hoja fósil de una pteridosperma o 
helecho con semillas (arriba) es de 
la capa más superficial de Hermit 
Shale (265 mílfones de anos de 
edad) y el fósil de un trilobites (abajo) 
es de ia capa más profunda Bright Angeí 
Shale (530 millones de anos de edad). 



trato al siguiente aparecian algunas especies nuevas, mientras 
que o iras desapareciam Cu vier dedujo que las ex tine iones debie- 
ron haber sido frecuentes en la historia de la vida, Entonces se 
opuso con firmeza a la idea de un cambio evolutivo gradual. En 
oposición a esta idea, defendio el catastrofismo, y especulo que 
cada frontera entre los estratos represemaba una catástrofe, como 
una inundación o una sequía, en las que se destmyeron muchas 
de las especies que vivían en esa época. Propuso que estas catás- 
trofes periódicas estaban habitualmente confinadas a regiones 
geográficas localizadas, que luego se repoblaban por especies que 
inmigraban de otras áreas. 

Teorias dei gr a dualismo 

A diferencia dei catastrofismo, el trabajo de otros científicos 
promoviò el concepto dei gradualismo, Ia idea de que ptieden 
tener lugar câmbios profundos por medio de un efecto acumula- 
do de procesos lemos pero contínuos. En 1795, el géologo esco- 
cês James Hutton (1726-1797) propuso que las características 
geológicas de la Tierra podrían explicarse por mecanismos gra- 
d uai es que actualmente operan en el mundo. Sugirió que los va- 
lles se forman por el desgaste de los rios que íluyen a través de 
las rocas, y que las rocas sedimentarias que contienen fósiles ma- 
rinos se formaron por partículas erosionadas de la tierra que fue- 
ron transportadas por los rios hacia d mar. 

El geólogo más importante dei tiernpo de Darwin, Charles 
Lyeil (I 797-1875), incorporo el pensamiemo de Hutton en una 
teoria más amplia que se conoce como uniformitaríaitismo. 
Lydl propuso que en la actuabdad operan los mísmos procesos 
geológicos que en el pasado y a ia misma velocidad. 

Las ideas de Hutton y Lyeil ejerderon una influencia conside- 
rable en el pensamiemo de Darwin, Darwin coincidia en que si 
[os câmbios geológicos son consecuenda de acciones lentas y 
continuas en vez de acontecimientos súbitos, entonces la Tierra 
debería ser mucho mãs vieja que ios 6 000 anos que estimaban 
los teólogos, Después razonó que quizá procesos sim í la rmente 
lentos y su tiles podrían haber actuado sobre los organismos vi- 


vos durante un período prolongado, y producir câmbios sustan- 
ciales. Sin embargo, Darwin no fue el primero en aplicar el prin- 
cipio dei gradualismo a Ia evoludón. 

Teoria de la evolución de Lamarck 

Durante el siglo xvni, muchos naturalistas (incluído el abuelo de 
Darwin, Erasmus Darwin) sugineron que la vida evoluciona a me- 
dida que d medio ambiente cambia. No obstante, solamente uno de 
los antecesores de Charles Darwin desarrolló un método exhaustivo 
que explicaba como evoluciona la vida: el biólogo francês jean-Bap- 
üste de Lamarck (174*4-1829), Lamentablemente, en la actualidad. 
no se le recucrda a Lamarck por su reconocimiento visionário de 
que los câmbios evolutivos explican el registro fósil y las adaptacio- 
nes de! organismo a su ambiente, sino por el mecanismo incorrecto 
que propuso para explicar como se produce la evoludón. 

Lamarck publico su teoria en 1809, el ano en que naeió Dar- 
win. Ai comparar las especies actuales con formas fósiles, La- 
marck observo lo que paredan ser varias líneas de descendencia, 
cada una con una serie cronológica de fósiles más amigues y más 
jóvenes que conducian hasta especies vivientes. Explico esta ob- 
servación mediante dos princípios que en ese tiempo fueron ge- 
neralmente aeeptados. El primero fue el uso y desuso , la idea de 
que las panes dei cuerpo que se utilizan mucho se hacen más 
grandes y fuertes, mientras que las que no se emplean se deterio- 
ran. Como ejemplo, citaba una j i rala que estira su cuello para al- 
canzar las hojas en Ias ramas más elevadas. El segundo principio, 
la herencia de las características adquiridas , sos r iene que un orga- 
nismo puede transmitir estas moclificaciones a su descendencia. 
Lamarck razonó que el cuello largo y muscular de la jiraía vivien- 
le había evolucionado durante varias generactones, a medida que 
las jirafas estiraban su cuello cada vez más. Lamarck tambien 
pensaba que la evoludón se produce porque los organismos tie- 
nen un impulso innato a hacerse más complejos. Darwin recha- 
zó esta idea a favor de la selección natural, pero él lambí én pen- 
saba que se introdujeron vari aciones en el proceso evolutivo 
mediante la herencia de Ias características adquiridas. Sin embar- 
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* Fíg. 22 4. Los rasgos adquiridos no pueden heredarse. Este ár- 
bol bonsai fue entren ado" para crecer como un árboi enano af podar- 
to y darle forma, Sin embargo, las semiffas de este árboi producirían 
descendenda de ta ma no norma L 


go, nuestr os conocimientos modernos de genética refutan este 
principio; no hay evidencias de que las características adquiridas 
pueáan heredarse (fig. 22-4)* 

Lamarck fue caíumniado en su época, en especial, por Cuvier, 
quien negaba que las especies alguna vez evoludonaron. Sin em- 
bargo, retrospcctivameme, debemos a Lamarck. sus obse racio- 
nes claras y profundas de la naturaleza y el reconocimlento dei 
cambio evolutivo graduai corno la mejor explicacíõn para estas 
observaciones. 


Evaluacién de conceptos 


1. ^Cuâles de los indivíduos mencionados en esta seeción 

considerahan que las especies eran fijas, y quiénes las 
veían como çapaces de modificarse con el paso dei 
tiempo? 

2, ^Cuál era la teoria de la evolüciõn de Lamarck ? 

Explique su significado. 

Véanse las reépuestas en cl Apêndice A. 


Concepto 


En El origen de las especies , Darwin 
propuso que las especies 
cambian mediante Ia 
selección natural 

A fines dei siglo XiX era una creencia general que las espe- 
cies liabían permanecido sin modificarse desde su creación. 
Algunas dudas acerca de la permanência de las especies empe- 
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zaban a desarrollarse, pero nadie hubiera podido predecir la 
atronadora tormenta que se asomaba por el horizonte. 

Investiga cio n es de Darwin 

Charles Darwin (1809-1882) nació en Shrewsbury, en el oes- 
te de Inglaterra. Ya desde nino demostraba gran interés por la 
naturaleza, Cuando no leia libros sobre la naturaleza, pescaba, 
cazaba o coleccionaba insectos. El padre de Darwin, un médico 
eminente, no veia para su hijo de 16 anos futuro alguno como 
naturalista y le envio a la Universídad de Edimburgo a estudiar 
medicina. Pero a Charles, los estúdios de medicina le pareci eron 
aburridos y la cinxgía, antes dei descubrimiento de la anestesia, 
horripilante. Dejo Edimburgo sin graduarse e ingresõ en la Uni - 
versidad de Cambridge con la intención de convertirse en cléri- 
go. En aquellos tiempos en Inglaterra, muchos estudiantes de 
■ciências pertencei an ai clero. 

En Cambridge, Darwin se convirtió en el protegido dei reve- 
rendo John Henslpw, profesor de botânica. Cuando Darwin se 
graduo, Henslow recomendo al joven recién graduado aí capítán 
Robert FitzRoy, que preparaba ei barco de reconocimlento HMS 
Beagle para un daje alrededor dei mundo. FitzRoy aceptó a Dar- 
win a bordo por su educación, su edad y clase social, que eran 
semej antes a las dei capítán. 

El vínje dei Beagle 

En 1831, Darwin, de 22 anos, partió de Inglaterra a bordo dei 
Beagle. La misión principal dei viaje era cartograíiar es trechos po- 
ços conocidos de ia costa su d americana. Mientras la tripuladõn 
dei barco reeonocía ia costa, Qarwin pasaba la mayor parte de su 
ttempo en la orilla, obsedando y coíecdonando miles de plantas 
y animales de América dei Sur. Observo ias diferentes adapt acio- 
nes de Ias plantas y los animales que habitaban en ambientes tan 
diversos como las selvas de Brasil, las praderas extensas de la 
pampa argentina, las tierras desoladas de Tierra dei Fuego cerca 
de la Antártida, y ias alturas imponentes de la cordillera de los 
Andes. 

Darwin observo que las plantas y los animales de las regiones 
templadas de América dei Sur se parecían mucho más a las espe- 
cies que vivia n en los trópicos que a las de las regiones templa- 
das de Europa. Más aún, los fósiles que encontro, aunque ctife- 
rían con claridad de las especies vivientes, eran claramente sutla- 
mericanos por su parecido con los organismos vivos de ese con- 
tinente. 

Las observadánes geológicas también impresionaron a Dar- 
win durante el viaje, A pesar de sus ataques cie dnetosis (ma- 
reos por movimiento), leyó los Principies dc Geologia de Lyell 
mientras viajaba en el Beagle, Experimento de forma directa el 
cambio geológico cuando un terremoto violento afectó la costa 
de Chile, y observo después que el nível de la costa habia as- 
cendido vários pies, Cuando encontro fósiles de organismos 
oceânicos en las montarias de los Andes, dedujo que las rocas 
que contenían los fósiles podrían haber 1 legado a esa altura por 
una serie de terremotos. Estas observaciones reforzamn lo que 
habia aprendido de Lyell: la evidencia física no sostenia el pun- 
to de vista tradicional de una Tierra estática con solo unos po- 
ços miles de anos de edad. 

El interés de Darwin en la distribución geográfica de las espe- 
cies se intensificó aun más con la detendón dei Beagle. en ias Ga- 
lápagos, un grupo de is las volcánicas de edad geológica joven lo- 
calizadas cerca dei Ecuador, aproximadamente, a 900 km al oes- 
te de América dei Sur (fig* 22-5), Darwin estaba fascinado por 
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4 Fig. 22-5. El viaje dei HMS Beagle. 


los organismos poco co munes que encontro ailí, Entre las aves 
que coleccionó de Las Galápagos había varias clases de pinzones 
que, aunque eran bastante similares, parecían pertenecer a espa- 
des diferentes. Algunas eran exclusivas de islas individuales, 
mi entras que oiras estaban distribuídas sobre dos o más islas ad- 
yacemes. Sin embargo , Darwin no comprendiõ total mente el 
significado de estas observaciones hasta su regreso a Inglaterra 
en 1836. Él y otros descubrieron que, aunque los animales de 
las Galápagos se parecían a las especies que vivían en el conti- 
nente sudamericano, la mayoría no vivia en otra parte dei inun- 
do. Formulo la hipótesis de que Ias Galápagos habían sido colo- 
nizadas por organismos extraviados que provenían dei conti- 
nente sudamericano y luego se habían diversificado en las dife- 
rentes islas, 

El foco de Darwin en la adaptacion 

Guando Darwin reconsideró todo lo que había observado du- 
rante su viaje, comenzó a percibir la adaptaciõn al medio ambien- 
te y el origen de espedes nuevas como dos procesos estreehamen- 
te relacionados. ^Podría originarse una especie nueva a partir de 
una forma ancestral mediante una acumulación gradual de adap- 
tadones a un ambiente diferente? Según estúdios realizados anos 
después dei viaje de Darwin, los biólogos llegaron a ia conclusión 
que esto es precisamente lo que sücedió con los pinzones de las is- 
las Galápagos, Sus picos y sus conductas estãn adaptados a los ali- 
mentos específicos disponibles en el lugar donde habitan (fig. 22- 
6). Darwin se dio cuenta de c[iie una explícadón para esas adapta- 
clones era esendal para comprender la evolucíón. 

Al comienzo de la década de 1840, Darwin había elaborado 
los elementos prindpales de su teoria de la selección natural co- 


mo mecanismo de la evolucíón. Sin embargo, todavia no había 
publicado sus ideas, Estaba mal de salud y rara vez dejaba su ca- 
sa en las cercanias de Londres. A pesar de su prívacidad, Darwin 
no estaba aíslado. Ya famoso como naturalista por las cartas y los 
especímenes que había enviado a Inglaterra durante el viaje dei 
Beugíe, Darwin mantenía una amplia correspondência con mu- 
chos científicos de diferentes partes dei mundo y era visitado con 
frecuenda por Lyell, Henslow y otros. 

En 1844, Darwin escribió un ensayo extenso sobre el origen 
de las espedes y Ia selección natural. Sin embargo, fue reticente 
a manifestar su teoria públicamente, quizàs porque sabia por an- 
ticipadè la conmoción que causaria. Darwin te pidió a su mujer 
que publicara este ensayo si morta antes de finalizar una obra 
más completa. A pesar de que postergaba su publicación, conti- 
nua ba recopilando evidencias que apoyaban su teoria. Lyell, aun- 
que él mismo no estaba convencido de la evolucíón, Le insistia a 
Darwin para que publicase algo sobre el tema antes de que algun 
oiro 1 legara a las mí sinas conclusiones y las expusiera primero. 

En junio de 1858, la predicción de Lyell se hizo realidad. 
Darwin recibió un manuscrito de Alfred Russel Wallace 
(1823-1913), un joven naturalista britânico que trabajaba en las 
índias O ri entales y que había desar rol lado una teoria de la selec- 
ción natural similar a la de Darwin. Wallace le pidió a Darwin 
que evaluara su trabajo y se lo transmitiera a Lyell, si ameritaba 
ser publicado. Darwin se quejaba, aí escribir a Lyell; Vuestras 
palabras se han hecho realidad como una venganza... Nunca he 
visto una coincidência tan llamativa,.. de manera que toda mi 
origínalidad, no importa cuánta sea, quedará hecha anicos". En- 
tonces, Lyell y un colega pre sen tarou la publicación de Wallace, 
junto con extracios dei ensayo inédito de Darwin de 1844, en la 
Sodedad Línneana de Londres el 1 de julio de 1858. Darwin fi- 
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► ÍHg, 22-6 Variadón en los picos de los 
piozones de Galápagos, Las islas Galápagos 
son el habitat de más de una docena de espe- 
cies de pinzones estrechamente emparenta- 
dos, algunos de íos cuales se encuentran solo 
en una isla. Las diferencias más ífamatívas en- 
tre ellos son sus picos, que están adaptados a 
dietas específicas. 



(a) Comedor de cactus. EJ 

pico largo, agudo, dei 
pinzón terrestre cactero 
( Geosptza sçandens) le 
ayuda a desgarrar y 
comer las flores y la 
pulpa dei cactus. 


Comedor de sem ill as, El gran 
pinzón terrestre (Qeospiza 
magnirostris) tiene un gran pico 
adaptado para romper las 
sem Í1 las que taen af suei o. 


(b) Comedor de insectos. El pinzón 
gorjeador verde {Certhidea ofivacea) 
utiliza su pico estrecho y puntiagudo 
para atra par insectos. 


nalízó rapidamente Ei orlgen de ias espedes y la publico el ano si- 
guiente. A pesar de que Wallace había terminado primero de es- 
cribír sus ideas para su publicadón, era un gran admirador de 
Darwin y esta ba de acue rd o con que Darwin había desarrollado 
la teoria de la selecdón natural de forma tan extensiva que de- 
hía ser recordado como su arquitecto principal. 

En el curso de una década, el libro y las propuestas de Darwin 
habían convencido a la mayor parte de los biólogos de que la di- 
versidad biológica era el producto de la evolucióm Darwin mvo 
êxito donde los evoludonistas anteriores habían fracasado, sobre 
todo, porque presentó su razonamienio con una lógica impeça- 
ble y una avalancha de evidencias de so porte. Pronto continuo su 
primer libro con otros trabajos pi oneras, en particular, una ex- 
ploración de un tipo de selecdón natural conocido como selec- 
dón sexual (véase cap, 23), 

El otigen de Ias espedes 

Al publicar su teoria, Darwin desarrolló dos ideas principa- 
les: c{ue la evolución explica la unida d y la diversidad de la vi- 
da, y que la selecdón natural es la causa de la evolución adap- 
tativa. 

Descendencia con modificacion 

En la primera ediaòn de Hl origen de las espedes, Darwin no 
utilizo ei término evoluáôn práctícantente hasta el final. En su lu- 
gar, se relirió a la descendencia con modificacion, una frase que 
resume su punto de vista de la vida, Darwin percibiõ la unidad 
de la vida, considerando a todos los organismos emparentados 
por medio de un ancesuo que vívíó en el pasado remoto. A me- 
dida que los descendientes de ese organismo ancestral se disper- 
saban en diferentes habitat durante míllones de anos, acumula- 
ron diversas modificadones, o adapt aciones, que les confiríeron 
unas formas de vida. 


En la visión de Darwin, Ia historia de la vida es como un ãr- 
bol, con numerosas ramificadones que se originan de un tronco 
común hasta los extremos de los brotes más recientes que repre- 
sem an la diversidad de los organismos videntes. Cada horquilla 
dei árbol representa un aneestro de todas las líneas de la evolu- 
ción que después se ramificaron a partir de ese punto. Las espe- 
cies estrechamente relacionadas, como los elefantes asiáticos y 
africanos, son muy similares porque com parte n la misma línea 
de descendencia de su aneestro común, hasta una divergência re- 
laLivamente reciente (fig. 22-7). La mayor parte de las ramas de 
la evolución, incluso algunas de las príndpales, son callejones 
sin salida; alrededor dei 99% de todas las especies que vivieron 
alguna vez act uai mente están extinguidas. Por esa razón no hay 
animales vivos que llenen el intervalo entre los elefantes y sus pa- 
rientes más próximos dei presente, los manaties y damanes, aun- 
que se han encontrado algunos fósiles. 

Linneo observo que algunos organismos se pareeen entre sí mu- 
cho más que a oiros, pero no vínculo estas similitudes con la evo- 
lución, No obstante, como reconoció que la gran diversidad de or- 
ganismos podría organizarse en "grupos subordinados a grupos” 
(Frase de Darwin), su esquema taxonõmico concuerda ampi ia men- 
te con la teoria de Darwin, Para Darwin, Ia jerarquia linneana refle- 
ja la historia de Ia ramificación dei árbol de la vida, habiendo orga- 
nismos en diferentes niveles taxonómicos que están relacionados 
por descender de ancestros comunes, 

Seíección imfumf y adaptación 

^Cómo trabaja la selecdón natural y como se explica la adap- 
tación? El biólogo evolutivo Ernst Mayr resumió la lógica de la 
teoria de Darwin de la selecdón natural en tres condusiones ba- 
sadas en cinco observaciones:* 


' Adaptado de \ Mayr, The Grrnvtíi qf Bio\o0cal Thotigfit: Divemty Evohitkm and 
(Grmhriiigé, MA: Hamnd University Press, 1982). 
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A Fig. 22-7 Descendenda con modíficadón. Este árbol evolutivo de los elefantes está basado prindpa Imente en fósi- 
les, su anatomia, orden de apancíón en los estratos y disthbución geográfica. Obsérvese que la mayoria de las ramas de la 
descendenda terminan en la extinción. Â pesar de sus apariencias tan diferentes, los manatíes y los damanes son los pa- 
rientes vivos más cercanos de los elefantes (la linea de tíempo no está en escala). 


OBSERVACIÓN N° 1: en cualqoier especte, el tamano de la 
población se incrementaria exponencial mente si todos los indi- 
víduos que nacíeran se reprodujeran con êxito (fig. 22-8). 

OBSERVACIÓN N° 2; no obstante, las pobl aciones tienden a 
permanecer estables en tamano, con excepdón de las íluctuacio- 
nes estaciona les. 

OBSERVACIÓN N° 3: los recursos son limitados. 

DE J DDCQÓN NE 1 : la producción de un mayor número de 
indivíduos de los que el ambiente puede tolerar conduce a una 
lucha por la existência entre los indivíduos de una población, 
síendo sol amente una fracciõn de su descendenda la que sobre- 
vive a cada gerteradõn. 

OBSERVACIÓN N° 4; las características de los miembros de 
una población varían en gran medida; no hay dos indivíduos 
exactamente iguales (fig, 22-9). 

OBSERVACIÓN N° 5: gran parte de esta variaciõn es hereda- 
ble. 

PEDI ÇQÓN Nf 2 ; la supervivencia depende en pane de 
rasgos heredados. Los indivíduos cuyos rasgos heredados les 
confieren una probabílidad elevada de sobrevivir y reproducirse 
en un ambiente determinado probablememe tendrán mayor 
descendenda que los indivíduos con una aptitud menor. 

DEDLJCC1ÓN N° 3 : esta capacidad desigual de los indiví- 
duos para sobrevivir y reproducirse producirá un cambio gra- 
dual en una población, con características favo rabies que se irãn 
acumulando con el paso de las generacíones. 
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Darwin percibió una conexiòn importante entre la selecciõn 
natural, que resulta de lo que él denomino la lucha por la exis- 
tência, y Ia capacidad de los organismos para “sobrerrep roduc ir- 
se” . Aparentemente, UegÒ a este concepto después de leer en 
1798, un ensayo sobre el crecímiento de la población de Fhomas 
Malthus. Malthus consideraba que la mayor parte dei sufnmien- 
to humano -la enfermedad, el hambre, la falta de vivienda y la 
guerra- eran la consecuencia inevitable dei potencial de la pobla- 
ción humana de aumentar mãs rápidamente que los alimentos y 
otros recursos. La capacidad de sob rer reproducirse parece ser 
una característica de todas Ias especies (véase fig. 22-8), De la to- 
talidad de huevos que se ponen, hijos que nacen y semillas que 
se diseminan, solo una íraedón minúscula completa su de sarro - 
11o y produce descendenda por sí sola. El resto son comidos por 
otros, mueren de hambre. enferman, no tienen pareja o son in- 
ça paces de reproducirse por alguna otra razõm 

En cada generación , los factores ambientales filtran las va na- 
dou es heredablçs, favoreéiendo algunas más que o iras. Los orga- 
nismos con rasgos favorecidos por el ambiente tienden a produ- 
cir mayor descendenda que los que no los poseen. Este êxito re- 
productivo diferencial tiene como resultado que los rasgos favó- 
rables estçn representados de forma desproporcionada en la si- 
guiente generaciôn. Los incrementos de las frecuendas de rasgos 
favorables en una población, que se producen de manera cons- 
tante independíentemente de que el ambiente se modifique o no, 
son una fu ente importante de modificación evolutiva. 

Selecciõn artificial. Darwin derivo otra parte de su teoria de los 
muchos ej em pios familiares de cria se lectiva de plantas y anírrte* 



a Hg. 22-9. Variación en una poblacióm La variadón en el color y 
los patrones de manchas entre los miembros de esta población de 
Cocdneüa afgehca (vulgarmente conocida como vaquita de San Am 
tonto o mariquita) es hereditária. Por esa razón, puede sufrir modifi- 
caciones por selección natural. 


► La selección natural es el êxito reproductivo diferencial (la 
capacidad desigual de los indivíduos para sobrevivi r y re- 
producirse) que resulta de la interacción entre indivíduos 
que varian en sus rasgos heredables y su ambiente. 

► A través dei t tempo, la selección natural puede aumentar 
la ada p taci ón de los organismos a su ambiente (fig. 22* 
11 ). 

► Si un ambiente se modifica a lo largo dei tiempo, o si los 
indivíduos de una especie concreta se despi az an a un am- 
biente nuevo, la selección natural puede generar una 
adaptadõn a estas nuevas condiciones y a veces originar 
espedes nuevas en esie proceso. 

Antes de continuar, necesitamos destacar tres puntos sutiles 
pero importantes acerca de la evolución por selección natural. El 
primero es que a pesar de que la selección natural se produce por 
medio de interacdones entre organismos individuales y su me- 
dio ambiente, los indivíduos no evolucionam La población es la 
unidad más pequena que puede evolucionar (por ahora definire- 
mos una población como un grupo de indivíduos que se cruzan 
entre sí, que pertenecen a una especie particular y comparten un 
área geográfica comün), La evolución puede medirse solo como 
câmbios en las proporciones relativas de vari aciones heredables 
en una población durante una sucesión de generaciones. 

Oiro puma clave es que la selección natural puede amplificar 
o dismínuir solámentc los rasgos heredables; esto es, los rasgos 
que se transmiten de los organismos a su desce ndencia. A pesar 
de que un organismo puede modificarse mediante sus propias in- 
teraccíones con el ambiente durante su vida, y que estas caracte- 
rísticas adquiridas puedan incluso adaptar al organismo a su me- 
dio ambiente, no hay evidencias de que estas características ad- 


ies domesticados, Los seres humanos 
modifiçaron oiras espeties durante va- 
rias generaciones, selecc tonando y 
criando indivíduos que poseían rasgos 
deseables proceso que se denomina se- 
lección artificial. Corno resultado de la 
selección artificial, las plantas cultiva- 
das y los animal es criados por el hom- 
bre, como el ganado □ las mascotas tíe- 
nen con frecuencia poco parecido con 
sus ancestros salvajes (fig. 22-10). 

Si Ia selección artificial puede alcan- 
zar un cambio tan grande en un perío- 
do relativamente corto, razonaba Dar- 
win, entonces, lo que él denomino "se- 
lecciòn natural” deberia ser capaz de 
hacer una modificaciõn consíderable de 
las especies durante ciemos o miles de 
generaciones, Aun si las ventajas de al- 
gunos rasgos heredables sobre oiros 
sean leves, las vari aciones ventajosas se 
acumularãn de manera gradual en la 
población y las menos íavorables dismi- 
nuirán. 
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Resumen de Ia selección natural. 

Enunciemos una vez más las ideas prin- 
cipales de la selección natural: 


á Fsg. 22*10. Selección artificial. Todos estos vegetales fueron seleccionados a partir de una es- 
pecie de mostaza silvestre. Mediante la selección de vanacíones en diferentes partes de la planta, los 
criadores obtuvieron estos resultados divergentes. 
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(a) Una mantis flor 
en Malasia 


Concepto 


(b) Una mantis pato 
en África 




La teoria de Darwin explica una 
amplia gama de observaciones 

La investigación científica busca causas nalurales para los fe- 
nómenos naturales (véase cap. 1), El poder de la evolución como 
teoria unificadora es su versa tilidad como explicacíón natural pa- 
ra una diversidad de datos de muchas áreas subordinadas de la 
biologia. Asirrdsmo, como todas las teorias general es en Ia derr- 
eia, la teoria de la evolución de Darwin a Lm se porte a prueba, ya 
que se cuestiona el grado de efectividad para ser responsablc de 
observaciones adiei onales y resultados experimenta les. Quizás 
las validadones más directas de la teoria de Darwin las propor- 
ei onen los numerosos casos en los que los científicos pueden ob- 
servar efecíivamente la selécdón natural en funcionamiento. 

La selección natural en acción 

Consideremos dos ejemplas de selección natural como meca- 
nismo de evolución en tas poblaciones. 


A Fiç. 22-11. El camuflaje como un ejemplo de adaptadón evo- 
lutiva. Las espeoes relacionadas de los insectos denominados mantis 
tíenen diversas formas y cobres que evoludonaron en diferentes am- 
bientes. 

I 

* 

qui ridas puedan ser heredadas poi su descendencia. Debemos 
distinguir entre las adaptadones que un organismo adquiere en 
el curso de su vida y las heredadas que se acumulan en ima po- 
blación durante varias generackmes como resultado de la selec- 
ción natural. 

Adernas, recucrde que los factores ambien tales varían de un 
lugar a otro y de un momento a oiro, Un rasgo que es favo rabie 
en una situación puede ser inútil -o incluso danino- en diferen- 
tes circunstancias. La selección natural siempre actúa, pero de- 
pende dei ambiente que rasgos sean favorecidos. 

Por esa razón, Darwirf considera ba la vida como una evplu- 
ción a través de una acumuladón gradual de câmbios pequenos. 
Postulo que ip selección natural, al operar en contextos variados 
durante ampüos lapsos, como demostro la ciência emergente de 
la geologia, podría ser responsablc de la totalidad de la diversi- 
dad de la vida. 


Evalttáción de conceptos 


1. Desçriba cómo se reíademan los conceptos siguientes con 
la teoria de la evolución de Darwin mediante Ia selección 
natural; sobrerreproducción de pobl aciones, recursos 
limitados y vartación heredable. 

2. Explique por qué no puede afinnarse que un organismo 
individual evoluciona. 

Véanse las respu estas en el Apêndice A 


Diferentes predadores y poblaciones de P reíiculata 

Los Paeahü retiaxlafa (Peters, 1859) (comúnmente conoddos 
corno guppy o pez millón) son peces pequenos de agua dulce que 
se suelen tener en acuarios caseros. Durante muchos anos, John 
Endler, de Ia Universidad de Califórnia, Santa Bárbara, y David 
Reznick, de la Universidad de Califórnia, Ri ve rs ide, estudíaron 
pobl aciones salvajes de R reíiculata que vivian en el sistema dei 
rio A ripo en la isla cartbem de Trinidad, 

Los investigadores observaram diferencias significativas entre 
las poblaciones en el ta ma no y la edad promedio en la que los P 
ruiadata alcanzaban la madurez sexual. Estas variaciones tenían 
correlación con el tipo de predador más activo en esa poblaciõn 
En algunos estanques, el predador principal era Aphanim iberus 
(Valencíennes, 1846), un pequeno pez (nombre común: fartei) 
que se alimenta sobre todo de P reíiculata juveníles. En otros es- 
tanques, el predador principal es Cmiiáchla le pi dota (HeckeL 
1840) (cornurirnente conocido como pica de dos lunares) de la 
lamilia de los delidos, un pez más grande que come en mayor 
medida indivíduos sexualmente maduros. Los peces P reíiculata 
en las poblaciones que tienen como predador a C. lepldota co - 
mienzan a reproducirse a una edad más joven y en promedio son 
de menor tamario en su madurez, que los peces P retiadata que 
tienen como predador a A. iberas, 

No obstante, aunque la correlación con el tipo de predador 
fue suge rente, no indica necesanamente una causa y efecto. Para 
verificar si estas diferencias se debían a la selección natural, Rez- 
ntck y Endler introdujeron P leticulata de "estanques con picas" 
a n ué vos estanques que con tenían A. iberas pero no P reíiculata 
(fig. 22-12) D u ran te los II a n os si gui entes, 1 os i nv est i gad o res 
compararon la edad y el tamano en la madurez de los P retículo- 
ía traspl amados con la poblaciõn original. Después de períodos 
de 30 a 60 generactones, los ej em piares de R reticulata trasplan- 
tados eran en promedio un 14% más pesados en su madurez que 
los indivíduos no traspl amados. Es deci r, que su edad promedio 
en la madurez había aumentado. Este resultado confirma ia hi- 
pótesís de que la selección natural provoco la diferencia en las 
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Figura 22-12 


poblaciones. La condusion es que 
como tos peces C. lepidota se ali- 
mentai) principal mente de los adul- 
tos maduros para la reproducción, 
la probabilidad de que un indivíduo 
R reticulata pueda sobrevivi r para 
reprodudrse varias veces es haja. 
-os ejem piares R itticulata con el 
mayor êxito reproductivo en estas 
lagunas son los que maduran a una 
edad más temprana y con un tama- 
no menor, lo que les permite produ- 
cir por lo menos una progenie antes 
de crecer al lamario preferido por C 
.cpidoía. Sm embargo, en ias lagunas 
con A. iberus, los peces P rcticutatá 
que sobreviveu a la predación tem- 
prana pueden crecer con lentitud y 
produar varias progeníes de su des- 
eendenda. Esta ínvestigadón de 
Reznick y Endler es uno de los mu- 
chos ejem pios documentados de 
evolución en âmbitos naturales du- 
rante períodos relativamente con os. 


Evo tución dei HIV resistente a 
fãrmacos 

Un ejemplo preocupante de la se- 
ieeción natural que continua produ- 
aéndosé y que afee ta directamente a 
nuestras vidas es la evolución de los 
patógenos resistentes a los medica- 
mentos. Este es un problema parti- 
cular en las bactérias y los virus con 
elocidades rápidas de reproduc- 
ción. ya que una variadõn que hace 
a los indivíduos resistentes a un me- 
dicamento específico, puede aumen- 
tar su frecuencia en la población con 
gran rapidez. 

Consideremos el ejemplo dei 
HIV (virus de la in mu nodefí ciência 
humana), que causa el SIDA (véan- 
se ca ps, 18 y 43), Los investigadores 
han de sarro liado numerosos medi- 
camentos para com bati r a este mi- 
croorganismo patógeno, pero el uso 
de estos medicamentos selecciona 
virus resistentes a estos fãrmacos. 


(LPiiede la presíón de la predación seleccronar el tamano y ia 
maduración en R reticulata 1 


EXPERIMENTO 


Reznick y Endler trasladaron R reticulata de estanques con C lepidota a estan- 
ques con A. iberus y midieron la edad y el tamano promedio de R reticulata en su madurez durante 
un período de 1 1 anos (30 a 60 gene raciones). 




Estanques con A 
iberus f pero sin 
R reticulata antes 
dei traslaí 


Depredador: A. iberus ; se 
alimentan principalmente 
de peces pequenos 



R reticulata: 
más grandes 
en su madurez sexual que 
sus pares en los estanques 
con C, lepidota 


4 


Traslado 
experimental 
de P reticulata 











Depredador; C lepidota , se alimentan principal mente 
de R reticulata grandes 

reticulata: más pequenos en su madurez 
sexual que sus pares en los estanques con A. iberus 


RESULTADOS 


Tras 1 1 anos, el tamano y la edad promedio de P reticulata en su madurez au- 
mento en las poblaciones trasladadas en comparación con el tamano y la edad de P reticulata en 
las poblaciones control. 


185,6 



Machos Hembras 



Machos Hembras 


Población control: P reticula- 
ta de estanques con 
C. lepidota como predadores 

Población experimental; 

P reticulata trasladados a 
estanques con A iberus 
como de predadores 


COWCLUSÍOIM 


Reznítk y Endler concluyeron que ei cambio de predadores dio como resultado 
variadones diferentes en la población (mayor tamano y maduración más rápida) que fueron favora- 
bles. Durante un lapso relativannente corto, esta presión de selección dio como resultado un cam- 
bio evolutivo observable en la población experimental. 


Unos pocos virus resistentes a los 
medicam em os pueden estar presen- 
tes por casual idad al comienzo d d 
irataraiento. Los que sobre vi ven a 
las dosis iniciales transmiten los ge- 
nes que permiten que su progenie resista al fãimaco, lo que in- 
crementa con rapidez la frecuencia de los virus resistentes. 

En la figura 22-13 se ilustra la evolución de la resistência dei 
HIV al medicamento 3TC (lamivudinaL Los científicos disenaron 
d 3TC para interferir con la Danscriptasa inversa, la enzima que 
el HIV utiliza para copiar su genoma de RN A en el DNA de la cé- 
lula huésped humana (véase Qg. 18-10). Como Ia molécula de 
3TC es similar en su forma al nucleótido C (citosina) dei DNA, 


la transcriptasa inversa de! HIV toma una molécula de 3TC en lu- 
gar de C y la inserta en una eadena de DNA en crecimiemo, Es- 
te error impíde que continue la elongación dei DNA y; por lo 
tanto, bloquea la reproducciõn dd HIV 

Las variedades de HIV resistentes al 3TC tienen versiones al- 
go diferentes de la transcriptasa inversa que poseen la capacidad 
de discriminar entre el medicamento y el nucleótido C normal, 
Los virus que portan estos genes no tienen ven t aja alguna en au- 
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Semanas 


A í Evoludón de la resistência a los medicamentos 

en ei HIV. Los virus raros resistentes se multiplican rapidamente cuan- 
do cada uno de estos pacientes se trata con ei medicamento antirre- 
troviral 3TC En el lapso de unas pocas semanas, los organismos 
resistentes ai 3TC comprenden el 100% de la población virai en cada 
caso. 


senda de 3 TC; de hecho, se repíícan más lema mente que los que 
líenen La forma más común No obstante, una vez que el >T C se 
agrega a su medio ambiente, se transforma en una poderosa tuer- 
za de selección, lo que favorece la reproducdõn de los indivíduos 
resistentes. 

i 

En estos ejemplos se destatan dos puntos clave sobre Ia selec- 
ciôn natural. En primer lugar, esta es más un proceso de edición 
que un mecanismo de creación, Un medicamento no crea pató- 
genos resistentes; sdecciona los indivíduos resistentes que ya es- 
taban presentes en ía pobíadón. En segundo lugar, la selección 
natural depende dei lugar y dei momento, En una población ge- 
neticamente variabíe, favorece los mecanismos que aumentan la 
aptitud en el medio ambiente aciuat de ese lugar. Lo que es adap- 
tai! vo en una snuación puede ser inútil o incluso danino en oLra. 
En el ejemplo de P rcficulata, los indivíduos que maduran a una 
edad temprana y con un tamano más pequeno nenen una venta- 
ja en un estanque con C, kpidata , pero una desventaja en un cs- 
tanque con A. iberas, 

Homología, bíogeografía y registro fósil 

Los dos ejemplos que usted acaba de leer demuestran que la 
selección natural produce câmbios suficientemente rápidos co- 
mo para poder observarse de manera directa, La teoria de Dar- 
win ofrece una explicadõn eolie rente de muchas observaciones 
realizadas por los investigadores en los campos de la anatomia, la 
embriologia, la biologia molecular, la biogeografía y la paleonto- 
logia. 

Homologia 

EI concepto de Darwin de descendencia con modiíicación 
puede explicar por quê ciertas características en especies empa- 
rentadas tienen una semejanza subyacente, aun cuando puedan 
presentar funciones muy diferentes. Esta semejanza que resulta 
de compartir ancestros comunes se conoce como homología. 


I! ontologias anatómicas. La visión de la evoludón como un 
proceso de remodelación es la causa de los hallazgos de la ana- 
tomia comparada, disciplina que se ocupa de la comparación 
de las estrticturas corpo rales entre especies. Las extremidades 
anteriores de todos los mamíferos, incluídos los hombres, los 
gatos, las bal lenas y los murriélagos, tienen e! mismo ordena- 
miento de huesos desde el hombro hasta el extremo de los de- 
dos, a pesar de que estos apêndices pueden tener funciones 
muy diferentes: levantar objetos, caminar, nadar y volar (fig. 
22 - 14 ), Estas semejanzas anatómicas llamativas no existirían si 
estas est mauras se hubieran originado por separado en cada 
especie. Los brazos, los míembros anteriores, las ale las y las alas 
de los diferentes mamíferos son estruciuras homólogas que 
representan variaciones sobre una parte estructural que ya exis- 
tia en su anc estro común. 

La embriologia comparada, esto es, la comparación de las eta- 
pas lempranas dei desárrollo animal, revela homologías anatómi- 
cas adidonales que no son visibles en los organismos adultos. 
Por ejemplo, en cierto momento de su desárrollo, todos los em- 
bríones de los vertebrados tienen colas por detrás dei ano, asi co- 
mo también estruciuras denominadas bolsas laringeas < f íg* 22- 
15 ). Estas estruciuras embrionárias se desarrollan en otras es- 
t me luras homólogas con funciones muy diferentes, como las 
branquías (o agallas) en los peces y partes de los oídos y la farin- 
ge en el ser humano. 

Álgunas de las estruciuras homólogas más intrigantes son los 
órganos vestigiales, estrucLuras de importância marginal, si es 
que tienen alguma, para el organismo. Los órganos vestigiales son 
restos de estruciuras que tuvieron funciones importantes en cl 
organismo de los ancestros. Por ejemplo, el esqueleto de algunas 
serpientes conserva vestígios de la pélvis y los huesos de la pier- 
na de ancestros que cammaban. Como estos míembros eran un 
estorbo para la forma de vida, la selección natural favoreci ó a los 
ancestros de las serpientes que tenían míembros progresivamcn- 
te más pequenos. No observaríamos estas estruciuras vestigiales 
si las serpientes se hubieran originado de forma independi ente 
de los otras animaies vertebrados, 

Como la evoludón solo puede modificar estruciuras y funcio- 
nes existentes, con frecuenda produce resultados ímperfecios. 
Por ejemplo, las a ni cu 1 aciones de las rodillas y ia columna verte- 
bral denvan de estruciuras ancestrales que sostenían a mamífe- 
ros de cuatro patas. Pocas pe rs onas alcanzan una edad avanzada 
sin haber experimentado problemas en sus rodillas o su espalda. 
Si estas estruciuras hubieran evolucionado originalmenie para 
sostener nuestra postura en b i pedes taci ón, se danarian con me- 
nos frecuenda. I_a remodelación anatómica que permítió que 
nuestros ancestros se irguieran est u vo aparentemente restringida 
por nuestra historia evolutiva. 

Homologías moleculares. Los biólogos también observaron se- 
mejanzas entre los organismos a nível molecular. Todas las for- 
mas de vida uülizan la misma maquinaria de DNA y RN A, y el 
código genético es esencial mente universal (véase cap. 1 7V Co- 
mo el código genético está compartido por todos los organismos, 
es probable que todas las especies desciendan de un ancestro co- 
mún. Las homologías moleculares van incluso más allã de un có- 
digo compartido. Organismos tan diferentes como los hombres y 
las bactérias comparten muchos genes heredados de un lejano 
ancestro común. Como las extremidades anteriores de los hom- 
bres y las ballenas, estos genes frecuen temente adquirieron dife- 
rentes funciones. 

Homologías y el ãrhoJ de la vida, El concepto darwiniano de 
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Hombre 


Gato 



Murdálago 


A Fig, 22-14. Extremidades anteriores en los mamíferos: estructuras homólogas. A pesar de que 
se han adaptado a diferentes fundones, las extremidades anteriores de todos los mamíferos están construí- 
das a partir de los mismos elementos esqueléticos básicos: un hueso largo (gris), unido a dos huesos más 
pequenos (anaranjado claro y oscuro), unidos a muchos huesos pequenos (amaríllo), unidos a aproximada- 
mente cmco dígitos o falanges (marrón). 



Bolsas 

farfngeás 


Cola 
posa na I 



Embrión de pollo 


Embrión humano 


A Fíg. 22-15, Semejanzas anatómicas en embriones de vertebrados. En alguna etapa de su desarro- 
11o embrionário, todos los vertebrados tienen una cola u bicada detrás dei ano r así como bolsas faríngeas 
(en la garganta). La descendenda de un ancestro cornún puede explicar estas semejanzas. 


un árbol de la vida evolutivo puede explicar las homologías que 
observaron los investigadores, Algunas homologías, como el có- 
digo genético, son compartidas por todas las especies porque da- 
ta n dei pasado ancestral mãs lejano. Las homologías que han 
evolucionado más reeien temente se comparten solo dentro de las 
ramas mãs pequenas dei árbol Por ejemplo, todos los tetràpodos 


(dei griego tetra, cuâtro y pod , 
pie), la rama de los vertebrados 
que abarca anfíbios, reptiles, (in- 
clui das las aves) y mamíferos po- 
seen la mis ma estnictura de un 
m lembro con cinco dedos como 
se ilustra en la figura 22-14, Por 
esa razón, las homologías lorman 
pane de un patrón de grupos, se- 
gún el cual Ioda la vã d a comparte 
ias capas mãs profundas y cada 
grupo mãs pequeno agrega homo- 
logías a las que ya comparte con 
los grupos más grandes. Este pa- 
trón de grupos es exactamente to 
que se esperaria si la vida evolu- 
ciono y se diversifico a partir de 
un ancestro cornún. 

Las similitudes anatómicas en- 
tre las especies suelen reflejarse en 
sus moléculas: en sus genes 
(DNà) y en los productos de los 
gen.es (proteínas). En la figura 
22-16, en la próxima página, se 
compara la secuencia de aminoá- 
cidos de la hemoglobina humana, 
la proteína que transporta el oxi- 
geno en la sangre, con la hemoglo- 
bina de oiros vertebrados. Los da- 
tos muestran e! mi sino tipo de re- 
laciones evolutivas que los investi- 
gadores encontraron cuando com- 
paraban otras proteínas o estable- 
cfan relaciones basadas en méto- 
dos no moleculares, como la ana- 
tomia comparada, La Vision dar- 
winiana de la vida predice que di- 
ferentes tipos de homologías en 
un grupo de organismos tendcrán 
a mostrar eí mismo patrón de ra- 
miíicación a lo largo de la historia 
evolutiva. 


Biogeografía 

Las observaciones de Darwin 
sobre la distribución geográfica de 
las especies -o biogeografía- Eor- 
maron parte importante de su teo- 
ria de la evoludón.Las especies 
con un parentesco cercano tíen- 
den a encontrarse en la misma re- 
gi ón geográfica, mientras que los 
mismos nichos ecológicos en re- 
giones distantes son ocupados por 
especies muy diferentes (aunque, 
a veces, de aspecto semejante). 
Consideremos a Austrália, que es el lugar de residência de un 
grupo de mamíferos -los marsupial es- que son distintos a otro 
grupo de mamíferos -los euteríos- que viven en el resto de ia 
Tierra (los euteríos son mamíferos que completan su desarrollo 
embrionário en el útero, mientras que los xnarsupiales nacen co- 
mo embriones y completan su desarrollo en una bolsa externa). 
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hemoglobina humana 
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A Fig. 22-16- Comparadón de una proteína que se encuentra en 
diversos vertebrados. 



A Fig, 22-17, Regiones geográficas diferentes, "marcas" distin- 
tas de mamíferos. El falangero ardilla es un ejemplo de la diverstdad 
de marsupiales que evoludonaron en la isla continente de Australia. 
Mientras que los falangeros ardílla se asemejan superficialmente a las 
ardillas voladoras, euterios de América dei Norte, la capaddad de pla- 
near en el aire evoludonó índependientemente en estos dos grupos de 
mamíferos tan distanciados en su parentesco. 


Algunos marsupiales australianos tiencn un aspecto seme jante a 
euterios, con adaptaciones similares a ias de los animales que vi- 
ven en oiros continentes. Por ejemplo, Petaimts breviceps, un 
marsupial que vive en los bosques de Australia (comúnmeme de- 
nominado petauro dei azúcar, o falangero ardí Ela) es superficial- 
mente muy similar a los Gíuucomys voíans (ardillas "voladòrasO* 
euterios planeadores que viven en los bosques de América dei 
Norte (fig, 22-17). No obstante, el falangero ardil la liene 
muchas otras características que le definen claramente como un 
marsupial característico, mucho más estrechamente emparenta- 
do con los canguros y otros marsupiales australianos que con las 
ardillas voladoras u otros euterios. Aunque estos dos mamíferos 
se adaptaron a ambientes similares de manera sente jante, evolu- 
cionaron de manera independi ente de ancestros diferentes. El 
falangero de ardi Ha es un marsupial, no porque se a necesario pa- 
ra su estilo de vida y su forma de planear entre los ãrboles, sino 
simplemente porque sus ancestros lo eram La ünica fauna de 
Australia se rí i versifico dèspués de que la isla continente queda- 
ra aisiada de las masas de tierra en las que se díversificaron los 
euterios, La similitud entre los petauros dei azúcar y las ardillas 
voladoras no es una homología; más aun, es un ejemplo de lo 
que los biólogos denominan evolucíõn convergente (veremos 
con más detalle ía convergência en el capitulo 25). 

No es sorprendente que las experiencias de Darwin en las is- 
lãs Galãpagos fueran fundamentales para su pensamíento. ya que 
las islas son una demostradón de la m fluência de la geografia en 
la evolucíõn, Generalmeme, las islas poseen muchas espedes de 
plantas y animales que son endémicas, lo que significa que no se 
encuentran en ningún otro sitio dei mundo Además, como ob- 


servo Darwin cuando revisaba las colecciones de su viaje, la ma- 
yoria de las espedes de una isla está cercanamente emparentada 
con las dei continente más próximo o de la isla vecina. Esto ex- 
plica por quê dos islas con ambientes similares en diferentes par- 
tes dei mundo no están pobladas por espedes estrechamente em- 
parentadas. sino por otras cercanas a las dei continente más pró- 
ximo, donde el ambiente es, muchas veces, bastante diferente. 
Las cadenas de islas como las Galá pagos, o los archipíélagos, son 
en especial, interesantes, en lo que respecta a su biogeografía. Si 
una especie que se dispersa desde un continente hasta una isla 
tiene êxito en su nuevo ambiente, puede dar oiigen a varias es- 
pccies nuevas a medida que la pobladón se dísemina a otras is- 
lãs dentro dei archipiélago. Los pinzones dei archipiélago de las 
Galápagos son un ejemplo de este proceso (véase fig. 1-23), al 
igual que los ciemos de espedes hawaianas de Drosophila estu- 
diadas por Kenneth Kaneshiro (véase entrevista eu las pág. 
436-437). 

Registro fósil 

La sucesión de formas observadas en el registro fósil coincide 
con otras conclusiones acerca de ias ramas principales de descen- 
dência en el árbol de la vida. Por ejemplo, los datos comparati- 
vos de la bioquímica, la biologia molecular y la biologia celular 
sugieren que los procariontes son los ancestros de toda !a vida y 
predicen que los procariontes deberian preceder a cualquier tipo 
de vida eucanome en el registro fósil. Efectivamente, los fósiles 
más antiguos conocidos son procariontes (véase cap, 26). 

La visión darwiniana de ía vida predice que las transidones 
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evolutivas deberian dejar signos en ei registro fósil. Los paleon- 
tólogos descubrieroii fósiles de muehas de esas formas transicio- 
ales que vincukn a los organismos primitivos eon las espeeies 
modernas. Por ejeniplo, los investigadores encontra ron ev iden- 
cias fósiles de que las aves descienden de una rama de dinosau- 
nos, y hallaron inclusive baile nas fosílizadas que vinculan a estos 
mamíferos acuáticos con sus ancestros terrestres {fig. 22-18), 

La teoria de Darwin tiene vigência duradera en biologia por- 
que explica varias clases diferentes de observaciones: homologtas 
anatómicas y moleculares con patrones concordantes en el espa- 
cio íbioge ogra fia) y el tiempo (registro fósil), La selecdón natu- 
ral tambíén puede explicar como adaptadones similares pueden 
evolucionar independiente mente entre espeeies relacionadas a 
gran distancia, como los falange ros ardi lias y las ardi lias vo l ado- 
ras. 


;Qué es io téorico en el punto de vista 
darwiniano de Ia vida? 

Álgunas personas menosprecian la visión darwiniana de la 
•ida y la consíderan “solo una teoria”. Sin embargo, como vi- 
mos, la explicación de Darwin da sentido a cantidades enor- 
mes de daios y los eféctos de la selecdón natural pueden ob- 
re rvarse en la naturaleza. 

Entonces, ;qué es lo teórico de la evolución? El término teo- 



ria tiene un significado muy diferente en ciência y en d len- 
guaje cotidiano. El uso coloquial de la palabra teoria se acerca 
mocho a lo que los científicos denominan una hipótesis, En 
ciência, una teoria es miicho más amplia que una hipótesis. 
Una teoria, como la teoria de la gravitación de Newton o la 
teoria de la evolución mediante la selecdón natural de Darwin, 
sostiene numerosas observaciones y d a los, e intenta explicar e 
integrar una gran variedad de fenómenos. Una teoria unifica- 
dora de este tipo no resulta ampliameme aceptada a menos 
que sus prediccion.es se mamengan vigentes a lo largo de una 
puesta a prueba continua mediante datos experimental es nue- 
vos y observaciones adicionales (véase cap. 0. Gomo demues- 
tran los próximos tres capítulos, este fue precisamente el caso 
de la teoria de la evolución mediante la selecdón natural. 

El escepticismo de los científicos que coruinúan poniendo a 
prueba las teorias vigentes impide que estas ideas se transfoi - 
men en dogma. Por ejemplo, muchos biólogos evolucionistas 
se preguntan act uai mente si la selecdón natural es el único 
mecanismo evolutivo responsable de la historia evolutiva ex- 
traída a partir de los datos fósiles y moleculares. Como explo- 
raremos más adelame en esta unidad, otros facto res Lambién 
desempenaron un papel importante, en particular, en Ia evolu- 
ción de los genes y las proteínas. El estúdio de la evolución es- 
tá más vivo que nunca a medida que tos científicos encuentran 
nuevas formas de poner a prueba las predicdon.es de la teoria 
de Darwin. 

Al atribuir la diversidad de la vida a procesos naturales, 
Darwin le dio a la biologia una base cientifica sólida. No obs- 
tante, los diversos produetos de la evolución siguen siendo 
elegantes e inspiradores. Como expresó Darwin en el párrafo 
final de Ei otigen de ias espeeies: “Hay grandeza en esta visión 
de la vida,,,” 


Evaliiaciòn de concepíos 


1. Explique por qué el enunciado siguiente es incorrecto: 
l 'los medicamentos contra el HIV crearon resistência en 
el virus”. 

2 S iCómo justifica la teoria de Darwin las extremidades 
anteriores similares de mamíferos con diferentes funcio- 
nes mostradas en la figura 22-14 y el estilo de vida seme- 
jame de los dos mamíferos tan distanciados en su 
parentesco que se muestran. en ta figura 22- 1 7? 

3. Explique como puede urilizarse el registro fósil para 
poner a prueba predieciones de la teoria evolutiva. 

Véanse ias tespu estas en ri Apêndice A. 


4 Fig. 22,18. Un fósil de transición que vincula el pasado y el 
presente. La hipótesis de que las bal lenas evolucionaron a partir de an- 
estros terrestres íque habitaban fuera dei agua) predice un comienzo 
de cuatro extremidades para las bal lenas. Los paleontólogos que exea- 
varon en Egipto y Pakistán identificaron ballenas extinguidas que tenían 
extremidades posteriores. Aqui se muestran los huesos fosilizados de la 
nata de Basitosaurus, una de estas ballenas primitivas. Se encontra ron 
otras ballenas fósiles con extremidades más grandes o más pequenas, 
y todas están relacionadas con animales aun más antiguos que pasaban 
soío una parte dei tiempo dentro de) agua. 
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eos y preguntas de autoevaJuadón. 


RESUMEN DE CONCEPTOS CUYE 


Cuncepto 


La revoliician darwiniana desafio los pontos dc vis- 
ta tradicionales sobre una Tierra joven habitada por 
espectes que no se cambiaban 


Resistência a la idea de la cvolueion (pp, 438-440), Lí teoria 
de Darwin de que la diversidad de la vida se originó a partir de 
mias pocas espectes ancesi rales mediante la selección natural fue 
un punto de mflexión radical en las cóncepdones prevalemes de la 
cultura Occidental, 

Teorias dei gra dualismo (p. 440). Los géologos Huttdn y Lyell 
pereibieron que los câmbios en la superfície de la Tierra pueden ser 
resultado de acciones lentas y continuas que todavia operan en la 
actualidad. 

Teoria de la evolucióii de L amare k (pp, 440-441). Lamarck for- 
mulo la hipótesis de que las es peei es evolucionan, pero las eviden- 
cias no sostienen los mecanismos que propuso. 


Concepto 


En El origeri de las especies , Darwin propuso que Ias 
especies cambian mediante Ia selección natural 

l u ves I igaciones de Darwin (pp. 441-443). las experiências de 
Darwin durante el viaje dei HMS Btagk le proporcionarem la mayor 
parte de los fundatnentos para su idea de que las n nevas espectes se 
originaban a partir de formas ancestraies por medio de la acumula- 
ctón gradual de adaptaciones. Tras regresar a Inglaterra, refino su 
teci ia y, por último, la publico en 1839, después de enierarse de 
que Wallace había lenido la rnisma idea. 


\il origen de las especies (pp. 443-446). En este libro que descri- 
be su Leoria de la deseendencia con modiücación, Darwin recono- 
d0 que hay variaciones heredables en las poblaciones y que 
algunas de ellas fundonan mejor que otras en un ambiente concre- 
to. Como los organismos tienden a producir un numero mucho 
mayor de descend Lentes de io que el ambiente puede tolerar, hay 
una lueha por la existência, y los que están mejor adaptados al am- 
biente tienden a lener mayor êxito en sob revivi r y reproducírse Por 
esa razón, los indivíduos mejor adaptados dejan mayor descendên- 
cia que los oLros. Con el paso dei lienipo, este proceso de selección 
natural puede resultar en la adaptacíón de los organismos a su me- 
dio ambiente. 


Concepto 


La teoria de Darwin explica ima amplia gama 
de observaciones 

Ta selección natural en acción (pp. 446-448). Los investigado- 
res observarem ta selección natural en la evolución ada pt ativa en 
poblaciones salvajes de P. reticulata. En los seres humanos, el uso de 
medicamentos selecciona los patógenos que, por medio de muta- 


ciones al azar. son resistentes a los efectos dei fârmaco. La capaci- 
dad de los vírus y las bactérias para evolucionar con rapidez consti- 
tuye un desafio para nuestra soei e dad. 

Homología, biogeografía y registro fõsü (pp, 448-451), La teo- 
ria evolutiva explica muchas d ases de observaciones, como las se- 
mejanzas estructurales y moleculares, la distribuciõn geográfica de 
los organismos y d registro fósil. 

^Quc cs lo teórico cn el punto de vista darwiniano de la 
vida:’ (p, 451). La teoria de Darwin de la evolución mediante !a 
selección natural integra diversas áreas d d estúdio biológico y esti- 
mula muchas preguntas nuevas para la investigación. 



Autoevalnaeioíi 


L iC uãl de los siguientes aspectos de las ideas de gradualismo de Hiu- 
ton y Lyell fueron incorporados en la teoria de la evolución de Dar- 
win? 

a. En las poblaciones hay una lueha por la supervi vencia y la repro- 
ducciõn. 

b. La selección natural ac tua sobre las variaciones hereditárias, 
e. Los pequenos câmbios acumulados en grandes intervalos de 

tíempo pueden producir resultados espectaculares, 

d. Las características adquiridas gradualmente durante d transcurso 
de la vida de un organismo pueden conducir a câmbios en las 
características de la próxima generacíón. 

e. Lis estrueturas homólogas se encuentran en organismos con un 
ancestro común. 

2, ^Cuál de las siguientes no es una observacíórr o una conclusión en la 
cual está basada la selección natural? 

a. Hay variaciones heredables entre los indivíduos, 

b. Los indivíduos mal adaptados nunca producen deseendencia, 

c. Hay una lueha por los recursos limitados y solo una fracción de 

la deseendencia sobrevive, 

d. Los indivíduos cuyas características están mejor adaptadas al am- 
biente general mente producen mayor deseendencia que àquellos 
cuyas características están menos adaptadas. 

e. Los organismos imcracíúan con sus ambientes. 

3. El análisis de la anatomia de las extremidades anteriores de los seres 
humanos, los murciélagos y las ballenas demuestra que los seres 
humanos y tos murciélagos tienen estrueturas esqueléticas bastante 
similares, mie nitras que las ballenas divergen consi de rabi emente en 
las formas y ías proporciones de sus huesos. Sin embargo, el análi- 
sis de vários genes de estas especies sugiere que las tres provienen 
de un ancestro común aproximadamente al mismo tíempo. ^Cuál 
de las siguientes es la mejor explicación para estos datos? 

a. Los seres humanos y bs murciélagos evolucionaron por selección 
natural, y las ballenas evolucionaron por los mecanismos de 
Lamarck, 
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b, La evolución de las extremidades anteriores dei hombre y el 
murciélago fue adapfâtiva, pero no lo fue en las balienas. 
l . La selección natural en un medio acua tico provoco câmbios sig- 
nificativos en la anatomia de las extremidades anteriores de la 
baliena. 

d. Los genes mutaron con más rapidez en las balienas que en los 
seres humanos o los m u rei é lagos. 

e. Las balienas no están adecuadamenre definidas como mamíferos. 

4. Cuãl de las stguient.es o bserv aciones ayudaron a Darwin a darle 
forma a su concepto de descendencia con modificación? 

a. 1-a diversidad de las especies dismmuye a medida que aumenta 
la distancia al Ecuador: 

b. En las islas pueden encontrarse menos especies que en los conti- 
nentes niãs cercanos, 

c. Pueden haÜarse pâjaros en islãs que están a mas distancia de los 
continentes que la máxima distancia que ese pájaro puede votar 
sin deteneíse. 

d. Las plantas tem piadas de America dei Sur son más similares a las 
tropi tales de América dei Sur que a las templadas de Europa, 

e Los terremotos remodelan la vida ai causar extinciones masivas. 

3 Darwin sintetizo la información de varias fuentes para desarrollar su 
teoria de la evolución mediante selección natural. ^Cuãl de las si- 
g ui entes no influyd en su pensamiento? 

a. La clasiücacíón jerárquica de las especies de Linneo. 

b. Los Princípios de la Geologfa de Lyell. 

c. Las o bserv ac tones de homologías moleculares. 

d. Ejemplos de câmbios importantes en especies domesticadas pro- 
ductdas por selección artificial. 

e. La distribueión de las especies que observó en las islas Galãpagos 
y durante su viaje alrededor de América dei Sun * 

6. En cie neta, el término teoria general mente se aplica a una idea que: 

a. Es una especulación sin observadones y experimentos que la 
sosiengan. 

b. Intenta explicar vários fenómenos relacionados. 

c. Es un sinónimo de lo que los biológos etitíenden por hipótesis. 

d. Se considera una ley de la naiuraleza. 

e. Todas las ameriores. 

7. En el lapso de pocas semanas de trata miem o con el fãrmaco 3TC, la 
población cie HIV de un paciente se compone total mente de virus 
resistentes al 3TC ^Cuál es la rnèjor explicación para este resulta- 
do? 

a. El HIV tiene la capacidad de modificar sus proteínas de superfí- 
cie y resistir a las vacunas, 

b. El paciente debe haberse reinfectado por virus resistentes al 3TC 

c. El HIV comenzó a hacer versiones de la transcriptasa inversa re- 
sistentes al medicamento como nsipuesta al fãrmaco administra- 
do. 

d. Algunos pocos virus resistentes al medicameno estaban presentes 
al comienzo dei tratamiento y la selección natural aumemó su 
frecuencia. 

e. El medicamento hizo cambiarei RN A dei HIV 


8. La unidad biológica más pequena que puede evolucionar con el 
tiempo es: 

a. Una célula. d. Una especie. 

b. Un organismo individual e. Un ecosistema. 

c. Una población. 

9. ^Cuál cie las ideas sigui entes se comparte por las teorias de la evo- 
lución de Darwin y de Lamarck? 

a. La adaptación es consecuencia dd êxito reproduetivo diferen- 
cial, 

b. La evolución impulsa a los organismos a una complejidad cada 
vez mayor. 

c. La adaptación evolutiva se produce por interacciones entre los 
organismos y sus ambientes 

d. La adaptación es consecuencia dei uso y desuso de estrueturas 
anatómicas. 

e. El registro fósil sos tiene el punt o de vista de que las especies son 
fijas. 

10. ^Cuãl de los pares de estrueturas siguientes es menos probable que 
represente un caso de homologia? 

a Las alas de un murciélago y los brazos de un hombre. 
b. La hemoglobina de un mandril y la de un gorila, 
c Las mitocondrias de una planta y las de un animal 

d. Las alas de un pájaro y las de un insecto. 

e. El cerebro de un gato y e! de un perro. 

V canse las respuestas en d Apêndice A. 

Interrelación evolutiva 

Explique por qué tas homologías anatómicas y moleculares general- 
mente se ajustar a un patrón similar en forma de grupos. 

Problemas científicos 


El argumento de Darwin para sustentar la idea de que se produjo la 
evolución es en gran parte induetiva, mientras que su argumenta para 
el mecanismo de la selección natural es en esencia deduciiva. Resuma 
con sus propias pal abras los componentes induetivos y deduetivos de 
la teoria de Darwin (puede repasar índucciôn y deducctón en el capí- 
tulo L) 

Ciência, tecnologia y socicdad 

4E5 importante el concepto de la selección natural en un contexto eco- 
nómico O político? En otras pal abras, si una corpomción o una nacion 
particular alcanzan el êxito o la dominación, ^eso significa que está 
más adaptada que sus competidores y que se justifica la dominación? 
^Por qué sí o por quê no? 
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A Fig. 23-1. Variacion en una población natural* 


Conceptos clave 


23-1 La genética de poblaciones proporciona un 
íunda mento para estudiar la evolución 

23 2 La mutaçiõn y la recombinación sexual produ- 
cen variaciones que hacen posible ia evolución 

23-3 La selecciòn natural, la deriva genética y el 
flujo génico pueden alterar ía composición 
genética de una población 

23-4 La selecciòn natural es el principal mecanismo 
primário de la evolución adaptativa 


Panorama general 


La unidad más pequena de la 
evolución 

U no de ios conceptos erróneos más frecuentes acerca dc Ia 
evolución es que los organismos índividuales evolucionam 
en el sentido darwiniano, durante el transcurso de su vida. 
Es yerdad que la selecciòn natural actüa sobre los indivíduos; cada 
combinaeiõn de rasgos de un organismo afecta a su supervivencia v 
a su exilo reproduetívo en comparaaôn con atros indivíduos. Pero 
el impacto evolutivo de la selecciòn natural es solo aparente en los 
câmbios en una población de organismos a Io largo dei uempo. 
Considere, por ejemplo, la colecrión de caparazones de una pobla- 
ciõn de caracoles arbóreos de Cuba (Polymttü picta) que se muestra 
en la figura 23-1. Sus diferentes patrones v colores son principal- 
mente resultado de las dilerencias genéticas entre los indivíduos, 
Suponga que los de predadores tienen menor probabilidad de ali- 
mentarse de los caracoles con un color particular, quizá porque es- 
tos caracoles están mejor camuflados con su entorno. La propoición 
de caracoles de ese color tenderá a crecer de una genemciõn a Ia si- 
guiente. Por esa razón, la población, no sus míembros indivíduales, 
evoluciona; algunos rasgos se vudven mas frecuentes dentro de ta 
población, mientras que otros se hacen menos comunes. 


Concepto 


La genética de poblaciones 
proporciona un fundamento para 
estudiar la evolución 

Ac tua Imenre, podemos definir el cambio evolutivo en su esca- 
la mãs pequena, o microevoliición, como el cambio de la cons- 
titudón genética de una población de una generación a otra (fig. 
23-2). Pero Darwin no definió la evolución de esta manera. En la 
selecciòn natural. Darwin encontro un mecanismo para el eam- 



A Fig. 23-2. Los indivíduos son seleedonados; las poblaciones 
evolucionan. El agróstide común (Agrostis tenuis) que se ve en primer 
plano crece sobre tos desechos de una mina abandonada. Estas plantas 
toleran ias concent raciones de metaies pesados que son tóxicas para las 
otras plantas de la misma especie que se encuentran más alJá dei alam- 
brado. Muchas semi lias de este pasto Megan a esta zona con desechos 
metálicos, pero solo las semilfas con genes que les permitan tolerar un 
suefo metálico sobreviven y se reproducen, 







bío en las especiés con ei paso dei tiempo. Sin embargo* no dio 
una explicado n satisíactoria dei modo en que las variaciones he- 
redables requeridas para la selección natural apareceu en las po- 
blaciones, ni la manera en que los organismos transmiten estas 
variaciones a sus descendí entes. Las ideas acerca de ta herenda 
en el tiempo de Darwin no podían explicar corno se mamenían 
las variaciones hereditárias en tas pobl aciones. Por ejemplo, la hi- 
pótesis emonces aiàpl iamente aceptada de la “mezcla” proponta 
que tos rasgos de los progenitores se mezclaban en la descendên- 
cia. Pero Darwin y oiros se dieron cuenta de que T con el tiempo, 
la mezcla eliminaria tas diferencias entre los indivíduos. Pese a 
que los experimentos de cmzamienio y las observadones de la 
uaturalezá refutaron esta predicdôn, a Darwin le falto un mode- 
lo alternativo de herencia que pudiera sostener sus hi pótesis. 

Poços anos después de que Darwin publicara £Í EÍ origen de íos 
especles", Gregor Mendel propuso tal modelo: la hi pótesis parti - 
culada de ta herencia, que sostiene que los progenitores transmi- 
ten sus rasgos mediante unidades heredables separadas (genes) 
que conservan sus identidades en sus descendi entes. Pero Dar- 
win nunca vio la publicación de Mendel, y sus conclusiones no 
fueron comprendidas por los pocos científicos que ta teyeron en 
a quel momento.. La contribudón de Mendel a ta teoria evolutiva 
no se aprecio hasta medio siglo mãs tarde. 

La síntesis moderna 

Ironicamente, cuando el trabajo de Mendel fuc reconsiderado 
al comienzo dei siglo xx, muchos genetistas pensaron que sus le- 
ves de la herenda se oponían a la teoria de Darwin. Este consi- 
derada que la matéria prima de ia seleccíõn natural eran caracte- 
res Quantitativos' 1 , esto es T las características en una pobladõn 
que varlan a lo largo de un rango continuo, como Fa longitud dei 
pelo de los mamíferos o la vdocídad de ta carne ra de los anima- 
les al huir de sus depredado res. Pero Mendel y otros genetistas 
de la época trabajaron so lamente con rasgos discretos, que esta- 
ban o no estaban, como las flores blancas o purpuras en las plan- 
tas de guisanies. Por esa razón, no era obvio que existíera alguna 
base genéLica para las variaciones mãs sutiles que eran cemrales 
en la teoria de Darwin. Sin embargo, en unas pocas décadas, los 
genetistas determinarem que los caracteres cuantttativos se ven 
influídos por tnúUiples loci genéticos y que los ale bs en cada 
uno de esos loci siguen los patrones mendelianos de la herencia 
ívéase capítulo 14). Estos descubrimientos contribuyeron a re- 
conciliar ias ideas de Darwin y de Mendel y condujeron a la íun- 
dación formal de la genética de poblaciones, el estúdio de la 
forma en que las poblaciones se modifican desde el punto de vis- 
ta genético a lo largo dei tiempo. 

A mediados dei siglo xx, la genética de poblaciones también 
dio ongen a lo que se denomino la síntesis moderna, una teo- 
ría amplia de la evolucióri que. integro las ideas de muchos otros 
campos. Los pri meros arquitectos de la síntesis moderna inclu- 
yeron al estadístico R, Á. Fisher (1890-1962) que demostro las 
regias por las cuales se heredan tos caracteres mendelianos, y el 
biólogo J. B. S. Hat dane (1892-1964), que estudió las regias de 
la selección natural Más tarde comribuyeron con sus aportacio- 
nes el genetista Theodosius Dobzhansky (1900-1975) y Sewall 
Wright (1889-1988), el biogeógrafo Qrnst Mayr (1904-), d pa- 
leontólogo George G ay lo rd Simpson (1902-1984) y d botânico 
G. Ledyard Stebbins (1906-2000), 

Por supuesLo, los paradigmas científicos raramente permane- 
ceu vigentes sin modiíicaciones. La síntesis moderna se continua 
expand tendo para integrar, por ejemplo. d descubnmiento de 
los câmbios genéticos en las poblaciones causados por mecanis- 


mos diferentes de la selección natural. Aunque la síntesis moder- 
na continua evolucionando por si sola, su loco en las poblacio- 
nes ha formado la mayor parte dei pensamiento actual sobre los 
p ro cesos e v ol u t i vos . 

Acervos génicos y frecuencias de alelos 

Antes de continuar nuestra discusión sobre genética de pobla- 
ciones necesitamos definir quê entendemos por una pobladõn. 
Una población es un grupo localizado de indivíduos que es ca- 
paz de cruzarse y producir descendencia fértil Las poblaciones 
de una misma especie pueden estar aisladas de oiras especies, 
por lo que el intercâmbio de material genético solo se produce 
rara mente; Este aíslamiemo es frecuente en el caso de poblacio- 
nes confinadas a islãs o lagos diferentes, separados por grandes 
distancias. Pero no iodas tas poblaciones están aisladas, ni deben 
tener limites definidos (fig. 23-3). De todas formas,, los indiví- 
duos próximos at centro de ta población tienen más probabilida- 
des de reproducirse con nnembros de su misma población que 
de otras poblaciones, y por esa razón están , en promedio, mãs 
empa rema d os uno con el otro que con los miembros de otras po- 
blaciones. 

El conjunto total de genes de una población en un momento 
determinado se denomina el acervo géiiico (gene pool) de ta po- 
blacíón. Está constituído por iodos los alelos y todos los loci de 
los genes de todos los indivíduos de la población. Si solo existe 
un alelo en un locus concreto en una población, se dice que es- 
te aleto está fijo en el acervo gémeo, y iodos los indivíduos son 
homocigotos para este ateio (recuerde que los indivíduos honro- 
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A Fig. 23-3. Una especie, dos poblaciones, Estas dos poblaciones 
de caribues (renas) en el Yukón no están totalmente aisladas: a veces 
comparten la misma área. No obstante, los miembros de una población 
tienen mayor probabilidad de cruzarse con los miembros de su propia 
población que con los miembros de la otra población. 
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ctgotos tienen do s alelos ídéniicos para un mismo loeus, mien- 
iras que los indivíduos heterocígmos tienen dos alelos diferentes 
para este loeus). Pero si hay dos o más alelos para un loeus par- 
ticular en la poblaçión, los individuos pueden ser homocigotos o 
he te roei gotos. 

Cada alelo tiene una frecuencia (proporciõn) en la poblaçión. 
Por ejemplo, imagine una poblaçión de 500 plantas de flores silves- 
- tres con dos alelos, C R y C\ en un loeus que codifica el pigmento 
de la flor. Las plantas homodgotas para el alelo C f; ((?(?) producen 
el pigmento rojo y tienen flores rojas; las plantas homodgotas para 
el alelo O (OO) no producen el pigmento rojo y tienen flores 
blancas; y las heterocigotas (C R t>) producen algo de pigmento rojo 
) tienen flores rosadas. En riuestra poblaçión hay 320 plantas con 
flores rojas, 160 con 11 ores rosadas y 20 con flores blancas. Estos 
alelos muesiran dominância incompleta (véase capitulo 14). Como 
son organismos diploides, hay un total de 1 000 copias de genes pa- 
ra el color de las tlores en una poblaçión de 500 individuos. El ale- 
lo C R se encuemra en 800 de estos genes (320 x 2 = 640 en las plan- 
tas C R CK, más 160 x 1 = 160 en las plantas C R C"). 

Cuando hay dos alelos en un loeus concreto, se utiliza por 
convención la letra p para representar la frecuencia de un alelo y 
q para representar la frecuencia dei otro alelo. Es decir, p, la fre- 
cuencia dei alelo en el acervo gémeo de esta poblaçión, es 
800/1 000 - 0,8 = 80%. Y como hay solo dos formas alélicas de 
este gen, la frecuencia dei alelo C w , representada por cp debe ser, 
en consecuencia, igual a 0,2, o al 20%, En el loci que tiene mãs 
de dos alelos, La suma de todas las frecuencias de los alelos debe 
ser igual a 1 (100%). 

Podemos medir fácilmente la variabilidad genética en este lo- 
cus dei color de la flor porque cada genodpo tiene un fenotipo 
diferente. Pese a que xnuchos loci en el acervo gémeo tienen más 
de un alelo. esta variabilidad general mente es menos fácil de 
cuantificar que en nuestro ejemplo de las Sores porque es posi- 
ble que un alelo sea completamente dominante o los alelos no 
tengan efectos obvios sobre los feno tipos. 

Teorema de Hardy-Weinberg 

«k 

A conünuación vamos a explorar cómo pueden modificarse 
los genes y las frecuencias de los alelos en el transcurso dei riem- 
po hasta produdr un cambio evolutivo. Pero, en primer lugar, 
para proporcionar un punto de referencia a partir dei cual medir 
estas modifícaciones, investigaremos las pro piedades de los acer- 
vos génicos que no están evolucionando. Estos acervos génicos se 
describen mediante el teorema de Hardy-Weinberg, asf deno- 
minado por el nombre de los dos científicos que derivaron este 
principio de forma independiente en 1908. El teorema enuncia 
que las frecuencias de los alelos y los genotipos en el acervo gé- 
nico de una poblaçión permanece n constantes de generación en 
generación, siempre y cuando solo trabajen la segregación men- 
deliana y la recombinación de los alelos (fig. 23-4), 


Preseivaciân àe fas frecuencias de los alelos 

El teorema de Hardy-Weinberg describe el modo en que la he- 
rencia mendeliana preserva la variacion genética de una genera- 
ción a las poblaciones siguiemes que no están evolucionando. 
Pero es mucho mãs que eso. Veremos la manera en que el teore- 
ma establece los fundamentos para la comprensiòn de los câm- 
bios evolutivos a largo plazo que Darwin, que carecia de conoci- 
mientos de genética, no pudo vislumbrar. La preservaciõn de la 
variación genética la proporciona a la seleedón natural la opor- 
tunidad de actuar sobre varias generaciones. 
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Los alelos se han segregado y las 
generaciones siguientes también tienen tres tipos 
de flores en las mismas proporciones. 


A Fig. 23-4. La herenda mendeliana preserva la variación gené- 
tica de una generación a la siguiente. 


Apliquemos el teorema dc Hardy-Weinberg a nuestra hipoté- 
tica poblaçión de flores silvestres, Recue rd e que el 80% (0,8) de 
los alelos para el color de las flores en el acervo génico eran C R y 
el 20% (0,2) eran O. Como cada gameto producído por las flo- 
res es haploide, tiene so lamente un alelo para el color de la fion 
La probabilidad de que un game n to posea un alelo C R es 0,8 y la 
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Los gametos de cada generacíón provienen en forma aleatória 
dei acervo génico de la generacíón previa: 


PTobabílidad de que pose a un ale Io O es de 0,2. Las irecuencias 
de alelos en todos tos gametos produeidos por la población serán 
.as mismas que en la población original Considerando que los 
gametos comribuyen a la próxima generacíón de forma aleatória, 
las Irecuencias de alelos no se modificarán. 


' ilquílibtio de Hardy-Weinberg 

Suponga que los indivíduos de una población no solo entre- 
gan sus gametos a la próxima generacíón aleatoriamente, sino 
que también se cruzan de forma aleatória; es decir, todos los apa- 
reamientos macho-hembra son igualmente probables. No sola- 
mente esta población conservará las mismas irecuencias de ale- 
os de una generacíón a la siguiente, sino que también las fre- 
cuencias de sus genotipos pueden predecirse a partir de las 
irecuencias de los alelos. Estas pobladones están en un estado de 
equilíbrio de Hardy-Weinberg 

Eu consecuencia, nuestra población de flores silvestres se en- 
- uentra en el estado de equilíbrio de Hardy-Weinberg (fig. 23 - 
5), Utilizando la regia de la mulriplícación (véase capítulo 14) 
podemos calcular las irecuencias de los ires genotipos posíbles 
suponiendo la existência de uniones aleatórias de gametos mas- 
culinos y femeninos. La probabilidad de que dos alelos C K se eru- 
cen es de 0,8 x 0,8 = p Xp - p 2 = 0,64. Por tanto, cerca de 64% 
3e Ias plantas de la próxima generacíón tendrán el genotipo 
: C R . La frecuenda de indivíduos C w O v será de aírededor de 0,2 
x 0,2 - q 2 ~ 0,04 o 4%. Los bete rocigo tos C R O v pueden originar- 
se de dos maneras diferentes. Si el espermatozóide proporciona 
el alelo C k y el óvulo, el aleto C\ los heterodgotos resultantes se- 
rán 0,8 x 0,2 = 16% dei total. Si el óvulo proporciona el alelo C R 
el espermatozóide el alelo C\ la descendencia heterodgota 
constituirá otro 0,8 x 0,2 - 16%. Podemos resumir estas uniones 
de los gametos mediante una ecuacíón algebraica: , 

p + q) x (p + q) = p 1 + 2pq + q 2 

Frccuencias de Frecueneias de Frecuencias de 

alelos de los alelos clc los los genotipos 

gametos mas- gametos feme- cn la siguiente 

culmos titnos generacíón 

Como con las Irecuencias de alelos, todas estas irecuencias de 
.os genotipos suman I. Por tanto, la ecuacíón dei equilíbrio de 
-íardy-Weinberg sosüene que en un loçus con dos alelos, los tres 
genotipos aparecerán en las siguientes proporciones; 

p 2 + 2 pq -+■ q 1 = 1 

Si una población se cncontmba en el equilíbrio de Hardy-Wein- 
berg y sus miembros cominúan cruzándose de forma aleatória ge- 
neradón tras generacíón, las Irecuencias de alelos y genotipos per- 
manecerán constantes. El sistema funciona de forma similar a una 
baraja de cai tas: no importa cuántas veces la baraja de cartas se 
mezcla antes de pasar a nuevas manos, la baraja en sí misma per- 
manece siendü la misma. Los ases no aumentan su número supe- 
rando a las sotas. Y la mezcla repetida dei acervo génico de una po- 
blación en el transcurso de las gene raciones no puede en sí mismo 
modificar la frecuenda de un alelo con respecto al otro.. 

Observe que una población no necesita estar en el equilíbrio 
de Hardy-Weinberg para que las irecuencias de sus alelos se 
mantengan constantes. Muchas esped.es. como los guisantes que 
utilizo Mendel en sus experimentos, no se cruzan aleatoriamen- 
te. Corno el polen dei guisante normalmente madura antes de 
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Si los gametos se cruzan de forma aleatória, las irecuencias de fos 
genotipos de esta generacíón se encuentran en el estado de 

equilíbrio de Hardy-Weinberg: 


64% C R C R f 32% Ç*C n/ , y 4% C W C 


w 


T 


Gametos de esta generacíón: 


64% C R de + 1 6% C R de 

C R C R homocigotos C^C 1 ^ heterociqotos 

4%C w de + 16% C w de 

c w c w homocigotos C R C W heterocigotos 


- 80% C* = 0,8 =p 
= 20% C w - 0,2 = q 


Con un apareamíento aleatório estos gametos producirân 
la misma mezcla de genotipos en la próxima generacíón: 



64% C R Ç R de plantas, 32% de plantas y 4% ç w c w de plantas 


▲ Fig. 23-5. Eí teorema de Hardy-Weinberg. En nuestra población 
de flores silvestres, el acervo génico permanece constante de una ge- 
neradón a la otra. Los procesos mendelianos por sí solos no alteran ias 
irecuencias de alelos o genotipos. 


que la flor se abra, fertiliza a la misma flor que lo contíene (de 
hecho, Mendel pudo cruzar plantas solo mediante la fértil ización 
artificial). A causa de la autofertil ización, las pobladones de gm- 
san te s est a n m uy ale j adas d e 1 equil i bri o de H a rd y - Wein be rg . To - 
das las plantas homocigotas producen solo homocigotas, mien- 
tras que en las plantas heierocígoLas, aproximadamente la mitad 
de la descendencia es homocigota. No transcurren demasiadas 
generaciones hasta que casi todas las plantas de la población son 
homocigotas. Pero aunque estas especies no se cruzan de forma 
aleatória, siguen produciendo sus gametos al azar, a partir de su 
acervo génico. Sin otras influencias, sus irecuencias de alelos no 
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cambiarão con ei transcurso dei ti empo Al igual que en las po- 
bladones que efeotivamente se cruzan de forma aleatória, la va- 
riación genética la matéria prima para el cambio evolutivo- se 
preserva aún en los guisanies que se autofertilizam 

Condiciones para cí equilíbrio de B a rdy- Wtí n berg 

El teorema de Hardy-Weinberg describe una población hi- 
potética que no esLá evolucionando. Pero, en las poblaciones 
real es, las trecuencías de alelos y genotipos si cambian con el 
paso dei üempo. Esto se tlebe a que las sigui entes cinco con- 
diciones necesarias para que las poblaciones no evolucionem, 
rarameme se cumplen durante un tíempo prolongado en la na- 
tural eza: 


1 . Tcmano de la poblaàón exiremadamente grande. Cüantó 
más pequena se a ta población, mayor es el papel que 
desempenan las flilctuadones aleatórias en las frecuen- 
cias de alelos de una generación a la otra, lo que se de- 
nomina deriva genética, 

2. Ausenria dejíujo gémeo. E! flujo génico, la transferencia 
de alelos entre las poblaciones, puede alterar las Fre- 
cuencias de los alelos, 

3. Ausência áe muLadories, Al introducir o eliminar genes 
de los cromo somas, o al cambiar un ale lo por oiro, las 
mutaciones pueden modificarei acervo génico, 

4. Aparmmknto aleatória , Si los indivíduos eligen de for- 
ma preferencial parejas con ciertos genolipos, incluí- 
dos sus pari entes (endogamia), no se produce ima 
mezcla aleatória de los gamelos. 

5. AuScnáa de selección natural. El êxito reproductivo y de 
supervivencia diferente de los indivíduos ‘que lienen 
distintos genotipos altera las írecuencias de los alelos, 


La desviación de estas condiciones, general mente, ti ene como 
resultado la evoludón Mi entras que las poblaciones naiurales, 
rara vez, si es que alguna, se encuentran en un verdadero equilí- 
brio de Hardy-Weinberg, en muchas poblaciones la velocidad dei 
cambio evolutivo es tan lenta que estas parecen hallarse cerca 
dei equilíbrio. Esto nos permite obtener esiimaciones aproxima- 
das de Ias írecuencias de alelos y genotipos, como muestra el si- 
guiente ejemplo. 

Genética de poblaciones y sflíud Humana 

La ecuación de Hardy-Weinberg puede emplearse para esti- 
mar cl porcemaje de la población portadora de un alelo para 
una enfermedad hereditária. Por ejemplo, cerca de uno de cada 
10 000 recién n ácidos en los Estados Unidos nace con fení Ice to- 
nu ria, un trastomo metabólico que resulta de la homocigosídad 
de un alelo recesivo. Si no se Ia trata, Ia fenilcetonuria produce 
retraso mental y oiros problemas (actualmente se analiza la exis- 
tência de esta enfermedad en los recién nacidos, y cuando se 
diagnostica este trastomo, pueden disminuírse sus sintomas con 
una dieta siri fenilalanina): 

Para aplicar la ecuación de Hardy-Weinberg de bem os supone.r 
que las personas no elijen a sus parejas porque son portadores o 
no de un gen determinado y, generalmente, no tienen relaciones 
sexual es con pari entes cercanos (endogamia). También debemos 


rechazar cualquier efecto dei flujo génico desde otras poblacio- 
nes hacia los Estados Unidos, la introducción de nuevas mutacio- 
nes de fenilcetonuria y diferentes êxitos reproductivos y de su- 
pervivencia entre los genotipos de fenilcetonuria. Estas condicio- 
nes son razonables, ya que la endogamia no es común en los Es- 
tados Uri idos, las poblaciones de fuera de este país lienen las 
mismas írecuencias de alelos de fenilcetonuria que las poblacio- 
nes observadas dentro de él, Ia tasa de mutación dei gen de la le- 
ni Icei onti ria es baja y la selección se produce solo contra los ho- 
moci gotos raros. 

Si todas estas condiciones son ciertas. entonces la frecuencia 
de indivíduos en la población n acida con fenilcetonuria corres- 
ponderá, según la ecuación de Hardy-Weinberg, a q 1 (q 2 - fre- 
cuencia de homocígotos para este alelo), Como el alelo es recesi- 
vo, debemos estimar el número de heterocigotos en lugar de cal- 
cularia directamente, como hicimos con las flores rosadas, Como 
sabemos que hay una aparición de un caso de fenilcetonuria ca- 
da 10 000 nacimíentos (q 2 = 0,0001), la frecuencia de] alelo re- 
cesivo para la fenilcetonuria es: 

q = V 0,0001 = 0,01 
y la frecuencia dei alelo dominante es: 

p- 1 -q = 1-0,01 = 0,99 

La frecuencia de los portadores, personas que no tienen fenil- 
cetonuria pero que pueden transmitir el ateio de esta enfermedad 
a su deseendencia, es de: 

2 pq = 2 x 0,99 x 0,01 = 0,0198 (cerca dei 2% de la población 

de los Estados Unidos) 

Recuerde, el resultado de la suposidón dei equilíbrio de 
Hardy-Weinberg es solo una aproximación: el número verdadero 
de portadores puede ser algo diferente. No obstante, podemos 
concluir que muehos alelos recesivos en este y otros loci estãn 
ocultos en la población humana porque son portados por hete- 
roei gotas sanos. 


Êvaluación dc conceptos 


L iQué. hallazgos de Mendel sobre genética contribuyeion a 
la teoria de la evoludón de Darwin mediante k selección 
natural? 

2. Suponga una población de organismos con 500 loci gené- 

ticos, de los cuales la tnitad son fijos, y que tiene dos ale- 
los en cada uno de los otros loci, ^Cuãntos alelos se 
encuentran en este acervo génico? Explique su respuesta. 

3. ^Cúal de los términos en la ecuación de Hardy-Weinberg 

(p 2 + 2pq + q 1 = 1) corresponde a la frecuencia de indiví- 
duos con alelos para la fenilcetonuria? 

VéútíiSé las respu estas en d Apún átee A. 
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Concepto 


La mutación y la recombinación 
sexual producen varia ciones 
que hacen posible la evolución 

Como ya hemos aprendido, la selecdón natural opera sobre 
as diferencias heredables, que a menudo son leves, que presen- 
•an los indivíduos de una población. Dos procesos, la mutación 
y la recombinación sexual, producen las vanadones en los acer- 
vos gémeos que comribuyen a estas diferencias tndividuales. 

Mutación 

Los nuevos genes y los nuevos alelos se originan solamente 
por mutadones (fig. 23-6), que son câmbios en la secuencia de 
nucleótidos dei DNA. Una mutación es como un üro en la oseu- 
ndad: no es posible predear cómo va a alterar al DNA ni cuáles 
serán sus efectos, La mayoría de las mutaciones se producen en 
ias células somáticas y se pierden cuando el indivíduo muere. So- 
lo las mutaciones en las lineas celulares que producen los game- 
tos pueden transmiti rse a la descendem cia, y solo una pequena 
íracción de estas sè disemina en las poblaciones. 

Mufarimies puntuales 

lin cambio tan pequeno como una base de un gen -una il mu- 
tacíõn puntuaL'- puede tener un impacto significativo en ei feno- 
tipo, como sucede en la anemia drepanocítica (fig, 5-21), Pero la 
mayoría de las mutaciones puntuales son probablejnente inofen- 
sivas. Una razón es que la mayor parte dei DNA de los genomas 
eucariontes no codifica produetos proteicos. Y corno el código 
genético es redundante, incluso mutaciones puntuales en genes 
que codifican proteínas pueden tener poco efecto porque no al- 
teran la composición de aminoãados de la proteína (fig, 1 7-24). 
Sin embargo, algunas regi unes no codificantes dei DNA si regu- 



àFig. 23-6. Las mutaciones son la fuente de todas las varia- 
ciones heredables, Los diferentes colores de estos caballos safvajes 
son produeto de mutaciones anteriores transmitidas durante varias 
generaciones. 


lan la expresión de los genes, Los câmbios en estas regiones re- 
gulatorias dei DNA pueden tener efectos importantes. 

Los organismos reflejan nviles de generaciones de selecdón 
anterior,, y un cambio mu t acionai único tiene aproximadamente 
la misma probabilídad de mejorar el genoma que la probabilidad 
de mejorar el rendimiento dei motor de un coche disparando a 
ctegas un arma de fuego a través dei capõ dei vehículo, En raras 
ocasiones, sin embargo, un alelo mutante puede conducir al in- 
divíduo que lo posee a una mejor adaptaciõn a su ambiente, y fa- 
cilitar el êxito reproduLtivo. Por ejemplo, como se comento en el 
capítulo 22. ciertas mutaciones que hacen resistente al HIV a 
determinados fármacos también disminuyen su velocidad repro- 
duetiva. Solo después de que estos medicamentos se intròduje- 
ron se favoreci ó a estos alelos mutantes. y como resultado la se- 
lección natural aumento su frecuencia. 

Mutaciones que alter an et mimem o la secuencia âe los 
genes 

Las mutaciones cromosómicas que producen de leciones, inte- 
rrumpen o reorganizan vários loci ai mismo tiempo, son casi con 
seguridad per) udtci ales. Sin embargo, cuando estas mutaciones 
dejan a los genes intactos, sus efectos en los organismos pueden 
ser neutros, En casos raros, las reorganizaciones cromosómicas 
son incluso benefi ciosas. Por ejemplo, la translocadón de parte 
de un cromosoma a un cromosoma diferente puede vincular ge- 
nes que tengan juntos un efecto positivo intensificado, 

La duplicado n genica es una fuente importante de variacio- 
nes. Las duplicacion.es de segmentos de cromosomas, como otras 
mutaciones cromosómicas, son casi siempre perjudidales. Pero 
fragmentos más pequenos de DNA sc introducen generalmente 
en un genoma a través cie la actividad cie los elementos transpo- 
nibles tvéase cap. 19). Asr un segmento duplicado que no tiene 
efectos graves, puede persistir durante generaciones para propor- 
cionar un genoma expandido con nuevos loci que pueden tomar 
a su cargo nuevas funciones mediante otras mutaciones y la se- 
lecciõn consiguiente. También pueden originar se nuevos genes 
cuando las pordones codificantes de los genes (exones) se mez- 
clan en el genoma. 

Este aumento benef idoso dei número de genes parece haber 
desèmpenado un. importante papel en la evolución. Por ejemplo, 
íos ancestros remotos de los mamíferos tienen un único gen pa- 
ra detectar los olores, que se ha duplicado por medio de una va- 
riedad de mecanismos mutadonales. Como resultado, bs seres 
humanos actuales tienen cerca de 1 000 genes de receptores olfa- 
Lürios y los ratones tienen 1 300. Cerca dei 60% de los genes de 
receptores olfatorios han sido inactivados por posteriores m ata- 
do nes, mi entras que los ra tones han perdido solo el 20% de los 
suyos, juna demostracíón notable de que el sentido dei olfato es 
más impor ante para los ratones que para nosotros! 

Tosas de mutación 

Las tasas de mutación lienden a ser bajas en animales y plan- 
tas, que experímentan en promedio una mutación cada 100 000 
genes por generacion. Pero en los microorganismos y los vírus, 
que tienen un intervalo corto entre generaciones, las mutaciones 
rapidamente pueden generar una varíación genética. Por ejem- 
plo, el HIV tiene un intervalo entre generaciones de aproximada- 
mente dos dias y un genoma con RN A, que tiene una tasa de mu- 
tación mucho más elevada que un genoma típico con DNA, Por 
esta razón, los trata miemos con un solo medicamento, probable- 
mente, nunca sean efeciivos contra d HIV (ias formas mutantes 
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dei vírus que son resistentes a un fármaco particular probablemen- 
te aparezcan en muy poco tierapo), incluso los tratamientos con 
dos fãrmacds taramente son efectivos durante largo tíempo porque 
los vírus con mutaciones dobles que les confieren resistência a am- 
bos medicamentos se originan diariamente. Esto explica por que los 
tratamientos actuales mãs efectivos contra el SIDA son los “ cótte - 
les" de fàrmaccs que combinan vários medicamentos. Es mucho 
menos probable que se produzcan mutaciones múltiples contra Lo- 
dos los medicamentos en un período de tíempo breve. 

Recombinacióii sexual 

En Ias pobkiciones que se reproducen sexualmente, la recom- 
bmactón sexual es mucho más importante que la mutación, con- 
siderando en una escala de tíempo de generación en generación, 
para produdr las va nac tones que hacen posible la adaptación. 
Casi todas las variaciones fenoUpicas basadas en diferencias ge- 
néticas resultan de la niezela por recombinadón de los alelos 
existentes en el acervo génico (por supuesto, esta variación de los 
alelos se ha originado en mutaciones anteriores). Una pobiación 
presema mil es de combinaciones de apareamientos posibles, y la 
fertilizadõn reúne a los gametos de indivíduos que, probable- 
mente, tienen diferentes antecedentes genéticos. La reproducdón 
sexual reordena los alelos en nuevas combinaciones en cada ge- 
neración. 

Las bactérias y muchos virus también pueden experimentar 
recombinadón, pero lo hacen con mucho menos regularidad que 
los animales y ias plantas y a nicnudo, de maneras que les per- 
mita atravesar las barre ras de la especíe (véase cap. 18). Muchos 
de los genes de la bactéria Escheridúu coli 0157:H7, con frecuen- 
cia responsable de intoxicactón alimentaria, son actual mente 
^mosaicos" de genes de diferentes tipos de bactérias. La capaci- 
dad de los paiógenos para evolucionar con rapidez por medio de 
estas extensas re combinaciones, junto con su elevada tasade mu- 
tación, determina que sean adversários especial mente peligrosos. 


Evaluación dc concepios 


L De todas las mutaciones que se producen, ipor qué solo 
una pequena Iracción se disemina en el acervo génico? 
2. ^En quê forma produee variaciones la recombinadón 
sexual? 

\ r éà?i5c los respuesías en d Apêndice A * 



La selección natural, la deriva 
genética y el flujo génico pueden 
alterar la composición genética 
de una pobiación 

Obsérvense nuevamente en la página 458 las cinco condi- 
ciones requeridas para que una pobiación se encuentre en el 
equilíbrio de Hardy Weinberg. Una desviación de alguna de es- 
tas condiciones es una causa potencial de evolución. Sin em- 
bargo, aunque nuevas mutaciones pueden modificar las Ere- 


cuencias de los alelos, el cambio de una generación a la siguien- 
te seria muy pequeüo, La recombinación entre mezcla los alelos, 
pero no cambia sus frecuencias. El apareamiento no aleatorio 
puede afectar a las frecuencias relativas de genotipos homoci- 
goros y heterocigotos, pero, en general, no tiene efectos en las 
frecuencias de los alelos. Los tres principales factores que alte- 
ran las frecuencias de los alelos y producen la mayor parte de 
las modificadones evolutivas son Ia selección natural, la deriva 
genética y el flujo génico, 

Selección natural 

Como ya se explico en el capitulo 22, el concepto de selección 
natural dc Darwin se basa en el êxito reproductivo diferencial: los 
indivíduos de una pobiación preseman variaciones en sus rasgos 
heredables, y los indivíduos que tienen variaciones que les per- 
miten adaptar se mejor a su ambiente rienden a produdr mayor 
descendencia que aquellos con las variaciones que les hacen me- 
nos adaptados. 

Sabemos actualmente que la selección determina que los ale- 
los se transmitan a la próxima generación en proporciones dife- 
rentes de sus frecuencias relativas en la presente generación. Por 
ejemplo, en nuestra pobiación imaginaria de flores silvestres, las 
flores blancas ((.>(>’) podrían ser mãs visibles para los insectos 
que comen plantas, dando como resultado que más flores blan- 
cas sean comidas, Y tal vez las flores rojas (C R C R ) sean más atrac- 
tívas para los polinizadores, lo que aumentaria la posibilidad de 
las flores rojas de. producir descendencia, Estas diferencias en el 
êxito reproductivo y de supervivencia perturbarían el equilíbrio 
de Hardy-' Weinberg: la frecuencia dei alelo O descenderá en el 
acervo génico y la frecuencia dei alelo C E aumentará, Mãs adelan- 
te, en este capítulo, examinaremos el proceso de la selección na- 
tural de forma mãs deiaüada. 

Deriva genética 

Si usted lanza una moneda al aire 1 000 veces y obtíene un re- 
sultado de 700 caras y 300 cruees, sospecharía de esa moneda. 
Pero si la lanza 10 veces y obtíene un resultado de 7 caras y 
3 c ruces no estaria sorprendido. Cuanto más pequena sea la 
! nuestra, mayor es la probabilidad de desviación dei resultado 
predicho; en este caso, un número igual de caras y c ruces, 

Desvi aciones similares dcl resultado esperado -que se produ- 
cen porque las pohlacíones realesson de un ta ma no finito, rio in- 
finito- explican com o pueden fluetuar las frecuencias de los ale- 
los de forma impredecible de una generación a la siguiente. Es- 
tas fluctuaciones se denominan deriva genética Considere el 
ejemplo de la figura 23-7. Observe que, en este ejemplo, imo 
de los alelos desaparecíó por un aconteci raiento no discriminan- 
te; es decir, hay razones de probabilidad para que se pierda el aie- 
lo C n en lugar dei CX Durante el transcurso dei tíempo, la deriva 
tiende a reducir la variación genética por medio de esas perdidas 
de alelos dei acervo génico. 

Dos situaciones que pueden aumentar la probabilidad de que 
la deriva genética Leiiga un impacto importante en una pobiación 
se descri ben como el efeeto cuello de botei la y el efecto funda- 
dor. 

EI efecto cuelto de boteíla 

Un desastre causado por un cambio súbito en el ambiente 
puede reducir drasticamente el tamano de, una pobiación. En 
efecto, los poços sobre vi vi entes han atravesado un re st ri crivo 
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Generación 1 
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Generación 2 

p = 0 f 5 
q=0 r 5 


Generación 3 

p = 1,0 
q = 0 t 0 


a Fig. 23-7» Deriva genétka. Esta pequena pobiación de flores sil- 
vestres tiene un ta mano estable de diez plantas. Solo cinco plantas de 
a generación 1 (dentro de los recuadros blancos) producen descendem 
cia fértil. Por azar, solo dos plantas de la generación 2 producen des- 
cendientes fértiles. Inirialmenle, ei afeio O aumenta en la generación 
2 pero luego desciende hasta cero en ia generación 3, 


"cuello de botei lá y su acervo gémeo puede ya no ser mas un 
reflejo dei acervo génico original de la pobiación; esto se de- 
nomina efecto cuello de bote 11a (fig. 23-8a), Por azar, der- 
tos alelos puede n estar representados en exceso entre los su- 
pervivientes, otros pueden estar representados en menor pro- 
porción a la original, y algunos pueden verse eliminados en su 
totalídad* La deriva genética puede continuar modificando de 
maneia sustância 1 el acervo génico durante varias gener acio- 
nes, hasta que la pobiación sea suficientemente grande como 
para que las fluctuaciones aleatórias tengan consecuendas le- 
ves. 

Una razón importante para comprender el eíecto cuello de 
botei la es que las acciones humanas a veces graves pueden 
crear cuellos de botella para otras especies. Por ejemplo, en Ia 
década de 1890, en Califórnia los cazadores redujeron Ia pobla- 
ción de elefantes marinos dei norte hasta solo 20 individuos. 
Desde entonces, estos mamíferos se han convertido en una es- 
pecie protegida y Ia pobiación ha aumentado nuevarneme has- 
ta más de 30 000 individuos (fig. 23-8b) 5in embargo, al exa- 
minar 24 lod de los genes de una muestra representativa de es- 
ta especie de elefantes marinos, los investigadores no encontra- 
ron ninguna vanadón: para cada uno de los 24 genes existia 
solo un alelo. Por el contrario, las poblaciones de elefantes ma- 
rinos dei sur, una especie estrechamente ernparentada que no 
sufrió el efecto cuello de botella, tienen una variación genética 
abundante. 



Pobiación ^ Cuello Pobiación 

original de botella supervíviente 


(a) Hacer pasar unas poças canicas a través dei cuello estreeho de una botella 
es análogo a la reduedón drástica dei tamano de una pobiación despúes 
de un desastre ambiental. Por azar, Ias canicas azules están representadas 
excesi va mente en la nueva pobiación y las canicas d oradas están ausentes. 



(b) De forma similar, el efecto cuello de botella en una pobiación de 
organismos tiende a reducir la variación genética, como en estos 
elefantes marinos dei norte que en aigún momento en Califórnia 
fueron perseguidos por cazadores casí hasta su extindón. 

A Fig. 23-8. El efecto cuello de botella. 
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El efecto fundador 


Cu and o unos poços indivíduos quedan ai sl a d os de una po- 
blación más grande, este grupo más pequeno puede establecér 
una nueva pobiación, c.uyo acervo génico no esun reflejo de la 
pobiación original; esto se denomina efecto fundador. Por 
ejemplo, el efecto fundador se puede producir cuando unos po- 
ços miembros de una pobiación colonizan un nuevo território, 
bsios fundadores atraviesan un “cuello de boiella de aislamien- 
lo" y represennm un acervo génico distinto, con diferentes fre- 
cuencias de ale los que los perteneci entes a la pobiación proge- 
nitora. 

El efecto fundador explicaria la relativameme elevada i recuem 
cia de algunos trastornos hereditários en poblaciones humanas 
ai sl adas. Por ejemplo, en 18 14, 15 colonos fundaron un asenta- 
miemo britânico en Tristán da Cunha, un grupo de pequenas is- 
lãs en el Oceano Atlântico entre África y América dei Sur. Apa- 
rentemente, uno de los colonos era portador de un ale lo reeest- 
vo para la retini tis pigmentaria, una forma progresiva de ceguera 
que afecta a los indivíduos homocigotos. De los 240 descendien- 
tes que vivian en la isla a fines de la década de 1960. cuatro te- 
nían la enfermedad. La írecuencia de este alelo es diez veces ma- 
yor en Tristán da Cunha que en las pobladones de donde vínie- 
ron los fundadores. 

Finjo génico 

Una pobiación puede ganar o perder alei os mediante el flujo 
génico, adiciones y/o sustracciones genéticas de una pobiación 
debidas al movi mie nto de los indivíduos o gamelos fértil es. Su- 
ponga, por ejemplo, que cerca de nuestra hipotética pobiación 
original de flores silvestres hay una pobiación redentemente es- 
tablecida de flores silvestres constituída sobre todo, por indiví- 
duos con flores blancas C C w O v ) r Los insectos que llevan el polen 
de estas plantas podrían volar bacia las plantas de nuestra pobla- 
ción original y polinizarias. Los alelos O introducidos modifica- 
rán las frecuendas de alelos de nuestra pobiación original en la 
próxi ma genera dón . 

El flujo génico tiende a rcducir las diferencias entre las po- 
blaciones. Si es suficiente mente extenso, el flujo génico puede 
combinar las pobladones ve emas en una única pobiación con 
un acervo génico comtin. Por ejemplo, los seres humanos se 
désplazan áctual mente alrededor dei mundo con rnucha más 
libertad que en el p asado, y el flujo génico se ha convertido en 
un importante agente de cambio evolutivo en las pobladones 
humanas que previameme estahan considerable mente aisla- 
das. 



Iivaluación de eonceplos 







La selección natural es el principal 
mecanismo de la evolución 
adaptativa 

De todos los factores que pueden cambiar el acervo génico, 
solo la selección natural es capaz de adaptar la pobiación a su 
ambiente. La selección natural acumula y mantiene los genotipos 
la vo rabies en una pobiación. Como usted ya sabe, el proceso de 
selección depende de la existência de variación genética. 

Variación genética 

Usted probablemente no tendrá problemas en reconocer a sus 
amigos en medio de una multkud. Cada persona tiene un geno- 
ma único, que se reüeja en variadones individuales fenotípicas 
como la aparienda, la voz y el temperamento. La variación indi- 
vidual se produce en las poblaciones de todas las espeeies. Aun- 
que la mayoría de las personas son muy conscientes de la diver- 
sidad humana, son menos sensibles a las individualidades en 
oiros organismos. Pero las variadones están siempre presentes y 
como Darwin obsen õ, las variadones heredables son la matéria 
prima de la selección natural. Adernas de las diferencias que po- 
demos ver u ou, tas poblaciones tienen una amplia variación ge- 
nérica que solo se puede observar a nível molecular. Por ejemplo, 
no es posible identificar el grupo sanguíneo de una persona (A, 
B. ÀB o 0) a partir de su aspecto. 

No toda variación feno típica es heredable (fig. 23-9). El fenoií- 
po es el produeto acumulado de un genotipo heredado y una mul- 
titud de influencias ambientaies. Por ejemplo, los fisioculturistas al- 
tetan su fenotipo de forma espectacular pero no iransmiten sus 
enormes músculos a la próxima generadón. Es importante recordar 



(a) Mariposas mapa que 
emergen en primavera: 
anaranjadas y marrones 



(b) Mariposas mapa que 
emergen al final dei 
verano: blancas y negras 


1. ’En qué sentido la selección natural es más "predeciblc 
que la deriva genética? 

2. Diferende entre deriva genética y flujo génico en térmi- 
nos de (a) eómo se producen y (b) sus consecuencias en 
la futura variación genética de una pobiación. 

Vétínse Ias respuesttís en d Apêndice A, 


A Fig. 23-9» Variadones no heredables en una pobiación. Estas 
mariposas mapa europeas son formas estacionales de fa misma espetie 
(Araschnia levaria). A causa de diferencias estacionales en las hormo- 
nas, (a) los indivíduos que emergen en la primavera son de cofor ana- 
ranjado y marrón, mientras que (b) los indivíduos que emergen al final 
dei verano son de color blanco y negro. Estas dos formas son genética- 
mente idênticas en los loci dei color. Por tanto, si estas dos formas se 
diferendan en su êxito reproduetivo, esa diferencia por si misma no 
condudrá a ningún cambio en la capacidad de las mariposas para de- 
sarrollarse en estas dos formas diferentes. 
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que soí o d componente genético de lá varíación puede tener con- 
secuencias evolutivas como resultado de la sdecdón natural, 


Varíación dentro de una población 

Tanto los caracteres discretos como los cuanutativos contribu- 
yen a la varíación dentro de una población. Los caracteres discretos, 
como !os colores rojo, rosado y blanco de nuestra hipotética po- 
blaciõn de llores silvestres, pueden clasificarse en functón de que 
estén o no estén presentes (cada pianta tiene flores que son rojas, 
rosadas o b lanças). Los caracteres discretos estãn determinados 
por un locus único de un gen con diferentes alelos que producen 
distintos lenotipos. Sin embargo, como se comento en el capítulo 
22, la mayoria de las varíaciones heredables consisten en caracte- 
res Luantitcitivos , que varian en un intervalo continuo dentro de la 
población. La varíación heredable cuanutativa resulta de la in- 
fluencia de dos o más genes en un carácter fenotipico único. 

Polimorfismo. Cuando los indivíduos se diferencian en un ca- 
rácter discreto, las diferentes formas se denominan morfos. Se di- 
ce que una población exhibe un polimorfismo Fenotipico para 
un carácter cuando dos o más morfos estãn representados cada 
uno en frecuencias su li ciente mente elevadas como para ser rápi- 
damente advertidos (obviamente, la definíción de "rapidamente 
advertidos es un poco subjetiva, pero una población no se con- 
sidera polimorfa si está constituída por un solo morfo predomi- 
nante y los otros morfos son extremadamente infrecuentesb 

Por el contrario, la varíación de la altura en la población hu- 
mana no muestra un polimorfismo fenotipico porque no consis- 
te en morfos distintos y separados; la altura se modifica a lo lar- 
g o de un i n te rval o con ti mio . N o ol >stan te, 1 os poli m o r fismos de - 
semperían un papel en estos caracteres a nível genético. El com- 
ponente heredable de la altura es resultado de este polimorfis- 
mo genético para los alelos en los diferentes loci que influyen en 
la altura. 

Medición de la variàción genética. Los genetístas demográficos 
miden e! número de polimorfismos de una población determi- 
nando la cantidad de heterocigosis tanto a nível de los genes 
completos (variabilidad de genes) como a nível de la molécula de 
D N A (varí abí 1 i d ad d e nuc leóti d os ) . Para ve r có mo fu n c í ona esto , 
considere una población de moscas de la fruta (Dmsopfiila). El 
genoma de una mosca de la fruta tiene, aproximadamente. 
13000 loci. La heteroeigosidad pro medio de Drasophila se rai- 
de como el porcentaje promedio dc estos loci que son heteroci- 
gotos. En promedio, una mosca de la fruta es heterocigota (tiene 
dos alelos diferentes) en cerca dei 14% de sus loci. Usted puede 
decir, por tanto, que k población de la mosca tiene una hetero- 
cigosis promedio dei 14%, lo que significa que una mosca de la 
fruta típica es heterocigota en cerca de 1 800 de sus 1 3000 lod y 
ho mo ci gota en el resto. 

La varia bílidad de nucleótidos se mide comparando las se- 
cuencias de muestras de DNA de dos indivíduos y calculando la 
media de los datos de muchas de esas comparaciqnes. El geno- 
ma de la mosca de la fruta ríerte, aproximadamente, 180 míllo- 
nes de nucleótidos, y las secuencias entre dos moscas cualqutera 
se diferincian en promedio en el 1%. 

èPor qué la heterocigosis promedio tiende a ser mayor que 
la varía bílidad de nucleótidos? Esto se produce porque un gen 
puede esLar constituído por mil es de bases de DNA. Una dife- 
rencia en una sola de estas bases es suficiente para haeer dife- 
rentes a dos alelos de ese gen y aumentar la heterocigosidad 
promedio. 


Basãndose en mediei ones de la variabilidad de nucleótidos, 
los seres humanos tienen relatlvamente poca varíación genética 
en comparación con la mayoria de las otras especies. Dos seres 
humanos se diferencian solo en alrededor dei 0,1% de sus bases, 
un décimo de la variabilidad de nucleótidos encontrada en las 
poblaciones de Drosophiia. Claramente, los seres humanos somos 
todos mucho más símil iares desde el punto de vista genético que 
diferentes. Ade más, este 0,1% de variabilidad de nucleótidos in- 
cluye k total ida d dei componente hereditário de las muchas ma- 
neras diferentes en que puede verse el aspecto de una persona, 
como habla y cómo aaúa, además de sus diferencias bioquími- 
cas, como el grupo sanguíneo ABO, que no son visibles exterior- 
mente. 

Variaríòii entre poblaciones 

La mayoria de las especies presentan varíación geográfica, es 
decir, diferencias entre los acervos génicos de poblaciones sepa- 
radas o subgrupos de población. La figura 23-10 ilustra un 
ejemplo de varíación geográfica observado en poblaciones aisk- 



▲ Fig. 23-10. Varíación geográfica en mutariones cromosómkas. 

Separadas por las montarias, varias poblaciones de ratones domésticos 
de la isla de Madeira evolucionaron aisladas una de la otra. Los investi- 
gadores observaron diferencias en los cariotipos (juegos de cromoso- 
mas) de estas poblaciones aisladas. En algunas de las poblaciones, los 
tromosomas ohginates se fusiona ron. Por ejemplo, "2.4'" indica la fu- 
sión dei cromosoma 2 y el cromosoma 4. Sin embargo, los patrones de 
cromosomas fusionados se diferencian de una población de ratones a 
la otra Los ratones en las áreas senafadas con los puntos dorados tie- 
nen et juego de cromosomas fusionados que se observa en el recuadro 
dorado, mientras que los ratones de las localizaciones indicadas con los 
puntos rojos tienen un patrón diferente de fusiones que se muestra en 
el recuadro rojo, Debido a que estas mutariones dejan los genes intac- 
tos, sus efectos en los ratones parecen ser neutros. 
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das dei ratón doméstico {Mus musculus) que fueron introducidas 
de rnanera inadvertida en la isla de Madeira en el Atlântico, por 
colonos portugueses en el siglo xv. 

Dado que los factores ambiemales., probablemente difieren de 
un lugar a oiro la selecdón natural puede contribuir a ta varia- 
ción geográiica, Por ejemplo, una población de nuestra hipotéti- 
ca especie de flor silvestre podría tener una frecuencia más alta 
de ale los O que otras pobl aciones porque los polinizadores loca- 
les prefieren las flores blancas. La deriva genética también puede 
producir diferencias en la frecuencia de alelos entre poblaciones 
por el efecto acumula tí vo de fluctuacioiics aleatórias en las fre- 
cuencias más que por selecdón natural, 

Álgunos ejemplos de variación geográfica se producen como 
una clina. un cambio gradual de un rasgo a lo largo de un eje 
geográfico, En algunos casos, una clina representa una rtgíón 
graduada de supequosición donde se están entrecruzando indiví- 
duos de poblaciones vecinas. En otros casos, una graduación en 
alguna variable ambiental produce una clina. Por ejemplo, el ta- 


mano corporal promedio de muchas espedes norteameri canas 
de aves y mamíferos aumenta de forma gradual a medida que se 
incrementa la lati tu d, Supuestamente la relación reducida entre 
superfície y volumen que acom paria a los tamanos más grandes 
es una adaptación que ayuda a los animales a conservar la tem- 
peratura corporal en ambientes frios, Los estúdios experimen ta- 
les de muchas clinas han confirmado que tanto ta variación ge- 
nética como la ambiental desempenan un pape! importante en 
las diferencias geográficas dd fenotipo (fig. 23-11). 

La selección natural en detalle 

A partir dei rango de variaciones disponibles en una población, 
3a selección natural aumenta las frecuendas de ciertos genotipos y 
adapta los organismos a su medio ambiente durante muchas gene- 
raciones. En esta secciõn se desenhe con mayor detalle la selección 
natural como un mecanismo de adaptación evolutiva. 


Figura 23-11 

2 La variación geográfica en ias plantas 
A. miffefoíium tiene un componente génetíco ? 

EXPERIMENTO 

Los investigadores observaron que el tarnano 
■jantas Achiffea millefolium (nombres comunes 
a, mil hojas) que crecen en las laderas de las 
erra Nevada decrece gradual mente a medida 
evación, Para eliminar el efecto de las diferen- 
diferentes altitudes, los investigadores recolec- 
/arias altitudes y las plantaron en un jardín 
jieron las alturas (tarnano) de las plantas resuf- 

« i 

promedio de las p 
milenrama, aquile 
montanas de la Si 
que aumenta la ei 
cias amfcuentales a 
taron semillas de 
común. Luego mi< 
tantes. 


El tarnano promedio de las plantas en el jar- 


dín común presentó una correi ac tón inversa con las altitudes a las 
que’ fueron reeofectadas., aunque las diferencias de tarnano fue- 
ron menores en los ambientes natu rales de esas plantas. 


Alturas (tarnano) de las plantas A. mifíefolium 
que crerieron en un jardín común 
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dinal en las plantas A, millefofium que se cultivaron a la mísrna 
altitud muestra e! papel de la genética y ef de las diferencias am- 
bientales. 





Aptitud evolutiva 

Las irases ducha por la existência' 1 y “superviveneía dd más 
apto ' se utilizan con frecuencia para describir la selección natu- 
ral, pese a que estas expresiones son incorreaas si se las entien- 
de como una lucha competitiva directa entre los indivíduos. Exis- 
ttn especies animales en las que los indivíduos, generalmente los 
machos, se en írentan con sus cuernos o combaten de otra mane- 
ra para determinar el privilegio para el apareamiento. Pero el êxi- 
to reproduenvo es más sutil y depende de muchos factores apar- 
te de las batallas por el apareamiento. Por ejemplo, un percebe 
puede producir más huevos que sus vecinos porque es mãs efi- 
ciente en extraer nutrientes dei agua. Una poliila puede tener 
más descendencia que otras polillas de la misma población por- 
que los colores de su cuerpo la protegeu más efectivamente de 
sus depredado res. Las flores silvestres pueden diferenciarse en su 
êxito reproduenvo porque algunas atraen más polinizadores de- 
bído a leves variaciones de color, forma o fragancía. Todos éstos 
son ejemplos de ventajas adaptativas, y todos son componentes 
de lo que denominamos aptitud: la contribución que un indiví- 
duo realiza al acervo génico de la siguiente generación, en rela- 
cíón con las contribuciones de otros indivíduos. 

Con un enfoque más cuantitativo de la selección natural, los 
genetistas de poblaciones definen la aptitud relativa como !a 
contribución de un genotipo a la próxima generación en compa- 
ración con las contribuciones de genotipos alternativos para el 
mtsmo locus. Supongamos que, en promedio, tos indivíduos que 
tienen flores rojas producen menos descendencia que los de flo- 
res bl ancas o rosadas, que producen igual número de descen- 
di entes. La aptitud relativa de las variantes con mayor êxito re- 
productivo se considera 1 a efectos de la comparadón, de mane- 
ra que ta aptitud relativa de las plantas con flores blancas o con 
flores rosadas es 1. Si las plantas con flores rojas tienen en pro- 
medio solo un 80% de descendientes en relación con las plantas 
de flores blancas o rosadas, su aptitud relativa es de 0,8. 

Aunque los genetistas de poblaciones a menudo se refieren a la 
aptitud relativa de un genotipo, cs importante recordar que la se- 
lección natural actúa sobre los fenotipos, no sobre los genotipos, 
La entidad que va a experimentar la selección natural es el organis- 
mo completo. Por tanto, la aptitud relativa de un alelo concreto de- 
pende de la Lotalídad de! contexto genético y ambiental en el que 
se expresa. Por ejemplo, los alelos que favorecen el crecí mie rito dei 
tronco y las ramas de un ãrbol sertan inútiles, e incluso perjudida- 
les, en ausência de alelos en otros lod que promuevan el creci- 
miento necesario de Ias raíces para sostener el áfbol. Por otro lado, 
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alelos u otras porciones dei DNA que no contribuyen en nada al 
êxito de un organismo (o que pueden produclr incluso una ligera 
mala adaptación) pueden perpetuais^ en indivíduos cuya aptitud 
total sea elevada. De esta ma n era, miles de fragmentos de andguos 
retro vi ms y elementos tnmsponibles se han acumulado y con ti - 
núan acumula ndose en nuestros gen ornas. Estas porciones de 
DNA sin uinguna íunción se transmíten de una generación a la si- 
guiente porque no son daninas. 

La super vi venda por sí sola no garamiza el êxito reproducti- 
vo. La aptüud relativa es çero para una planta o un animal esté- 
ril. pese a que sea robusto y viva más tíempo que oLros miembros 
de la pobladón. Pero la supe na vencia es necesaria para la rcpro- 
ducción y la longe vidad aumenta la aptitud, si se considera que 
los indivíduos que viveu más liempo dejan rmayor número de 
descendi entes que los que mueren más ternprana. Por otro lado, 
un indivíduo que madura rápidamente y se vuelve fértil a una 
edad más ternprana, aunque solo viva poco tiempo, puede tener 
mayor número de descendientes que un indivíduo que vive más 
tiempo pero que madura de forma tardia. En consecuencia, va- 
nos factores aíectan tanto a la supervi vencia como a la fertilídad 
v contribuyen a la aptitud evolutiva. 

Scíccdóii dimxriouab disnípíívã y estflbiíiçíidora 

La selecciõn natural puede alterar ta distribudón de las tre- 
cuencias de los rasgos heredables de ires maneras, según cuáles 
sean los fenotipos que se favoreceu en una pobladón. Estos tres 


modos de selecdón se denominan selecdón direccional, selec- 
ción dismptiva y selecdón estabilizadora. 

La seleceión direccional (fig. 23-1 2a) es la más frecueme 
cuando el ambiente de una pobladón se modifica o cuando los 
miembros de una pobladón migran a un nuevo hãbitat con dife- 
rentes condiciones ambíentales. La selecciõn direccional despia- 
za la curva de frecuendas de algún carácter fenotípico en una db 
recciõn en otra, a Favor de los indivíduos que se desvian dei pro- 
medio, Por ejemplo, las evidencias de fósiíes indican que el ta- 
mano pfomedio de los osos negros en Europa aumento con cada 
período glaciar solo para dtsminuir otra vez durante el período 
interglaciar más caluroso. Los osos de mayor tamario, con una re~ 
lación superfície, voíumen más pequena, conservan mejor su ca- 
lor corporal y sobreviveu a períodos de írío extremo. 

La selecciõn dismptiva (flg. 23-1 2b) se produce cuando las 
condiciones ambíentales favoreeen a los indivíduos de ambos extre- 
mos de un rango fenotípico sobre los fenotipos intermédios. Por 
ejemplo, una pobladón de pinzones de vientre negro comedores de 
semi lias de Camerún presenta dos tamanos de picos daramente di- 
ferentes. Los indivíduos con picos más pequenos se alimentan, so- 
bre todo, de semi lias blandas, mientras que las aves de pico más 
grande se espedalizan en romper semillas duras. Parece que las aves 
con picos de tamano intermédio son poco eíicaces para romper am- 
bos tipos de semillas y por esa razón, tienen una aptitud relativa in- 
ferior. Como leerã en el próximo capítulo, la selecdón dismptiva 
puede ser importante en las etapas iniciales de la especiación. 


► Fíg. 23-12. Modos de selecdón. Estos 
casos descri ben tres maneras por las que po- 
ifria evolucionar una pobladón hipotética de 
tones ciervo (Peromyscus mankufatus) con 
variadones hereditárias en el color de su 
peiaje, desde más claro a más oscuro. Los 
gráficos muestran cómo se modifícan a lo 
argo dei tiempo las frecuendas de los indiví- 
duos con diferentes colores de la piei. Las fle- 
chas biancas grandes simbolizan ia selecdón 
natural trabajando en contra de ciertos feno- 
tipos. 


Pobladón Evolüdón 



(a) La selecciõn direccional d espia za la 
composidon general de la pobladón y 
favorece las variantes de uno de los 
extremos de la distribudón. En este caso, 
los ratones mãs oscuros se ven 
favorecidos porque vi ven entre rocas 
oscuras, y el color más oscuro de su 
pelaje los protege de los predadores. 



Fenotipos (color dei pelaje) 


Y 



(b) La selecdón disruptiva favorece las 
variantes de ambos extremos de la 
distribudón. Estos ratones han 
colonizado un habitat constituído por 
rocas claras y oscuras en forma de 
parches, con el resultado de que los 
ratones de colores intermédios se 
encuentran en desventaja. 


Pobladón original 




(0 La selecciõn estabilizadora elimina 
las variantes extremas de la pobíación 
y preserva los tipos intermédios. Si el 
ambiente está constituído por rocas 
de color «ntermedio, la selecciõn 
trabajará contra los ratones de peaje 
muy clara y muy oscura. 
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La selección estabilizadora (fig. 23-12c) actúa contra los fe- 
no tipos extremos y favorece las variantes intermedias. Este modo de 
selección reduce la variaciõn y mantiene e! statu quo de un carácter 
fenoLípico particular. Por ejemplo, cl peso al nacerde la mayoria de 
los ninos está entre 3 y 4 kg; los ninos mucho más pequenos o más 
grandes tienen mayores tasas de mortal idad. 

Sm embargo, independientemente dei modo de selección, cl 
mecanismo básico continua si endo el mismo. La selección favorece 
ciertos rasgos hereditários mediante el êxito reproductivo diferen- 
cial. 


más frecuente (fig. 23-13). En aigunas tribus, este explica el 20% 
de los alei os de Ia anemiadrepannocítica en el acervo gémeo, una 
fiecuencta muy elevada para nn alelo tan perjudicial. Pero aun con 
esta alta frecuenda {q - 0,2) solo el 4% de la poblaeión tíene ane- 
mia drepanocítica (q 2 = 0,04). Hay muchos más heterocigotos que 
son resistentes al paludismo (2pq = 2 x 0,8 x 0,2 = 0,32), Aunque 
la ventaja en 1a aptitud de los heterocigotos es mucho menor que la 
des venta ja de los homodgotos, hay tantos heterocigotos mas que 
homocigotos, que el beneficio agregado de los alelos en la pobla- 
cion se equilibra con su perjuicio agregado. 


Preservación de la variaciõn genética 

;Qué impide a la selección natural reducir la variaciõn gené- 
tica mediante la eliminacíón de todos los genotipos desfavora- 
bles? La tendencia de la selección direccional y estabilizadora de 
reducir Sa variaciõn se contrapone con los mecanismos que la 
preservan o la restauran. 


Diploidífl 

Debido a que la mayoria de los eucariontes son diploides, una 
cantidad considerable de variaciõn genética está oculta para la selec- 
ción en forma de alelos recesivos. Los alelos recesivos que son me- 
nos favorables que sus homólogos dominantes, o incluso los alelos 
perjudiciales en el ambiente actual, pueden persistir porque se pro- 
pagan en individuos heterocigotos. Esta variaciõn latente está ex- 
puesta a la selección natural sólo cuando ambos progenitores poseen 
el mismo alelo recesivo y se eombinan dos copias en un mismo ci- 
goto Esto sucede rara vez si k frecuenda dei alelo recesivo es muy 
haja. üuanto más infrecuente es el alelo recesivo, mayores el grado 
de proteceiõn dei alelo de la selección natural La pratección hetero- 
cigota mantiene una enorme reserva de alelos que pueden no estar 
favorecidos en las condiciones aaual.es, pero algunos de ellos po- 
drían aportar nuevos benefícios cuando el ambiente se modifique. 


Selección equilibraria 

La selección misma puede preservar la variaciõn en algunos lo- 
ci- La selección equilibrada se produce cuando la selección natu- 
ral mantiene frecuencias estables de dos o más Fonnas fenotipicas 
en una poblaeión, un estado que se denomina polimorfismo equi- 
librado. Este tipo de selección incluye ia ventaja heterocigota y k 
selección dependiente ctc la frecuencia. 

Ventaja heterocigota. Si los individuos que son heterocigotos en 
un locus génico particular tienen mayor aptitud que los homodgo- 
tos, la selección natural tenderá a mantener dos o más alelos en esc 
locus. Un ejemplo de esta ventaja heterocigota se produce en el lo- 
cus que codifica en el hombre una de las subunidades pepti dicas de 
la hemoglobina, k proteína transportadora de oxigeno de los gló- 
bulos rojos. En los individuos homodgotos, un alelo recesivo en es- 
te locus causa la anemia drepanocftica (anemia de células falei for- 
mes) (figs. 3-21 y 17-23), Sin embargo, los heterocigotos están pro- 
tegidos contra los efectos más graves dei paludismo (aunque no son 
resistentes a la infección palúdica). Esta pratección es una ventaja 
importante en las regi unes tropicales, donde el paludismo produce 
considerables muertes. El ambiente en estas áreas favorece a los he- 
terocigotos más que a los homodgotos dominantes, que son más 
susceptibl.es al paludismo, y también más que a los individuos ho- 
modgotos recesivos, que desarrollan anemia drepanocítica. La fre- 
cuenda dei alelo de la anemia drepanocítica en África, general men- 
te, es más elevada en las áreas donde el parasito dei paludismo es 


Selección dependiente de la frecuenda, En la selección depen- 
diente de la frecuenda, ia aptitud de un morfo cualquiera dismi- 
nuye si se vuelve demasiada común en k poblaeión, La figura 23- 
14 ilustra un experimento que simula la selección dependiente de k 
frecuenda. En la vida salvaje, los arrendajos azules localizan y co- 
men a las mariposas nocturnas que se encuentran inmóviles en los 
troncos durante el dia. Es posible entrenar arrendajos cautivos para 
ubicar presas virtuales en una pantalk de ordenado r. Se les presen- 
to una serie de pantalks con un fondo moteado, que algunas veces 
incluía la iínagen de una mariposa nocturna. Cuando un arrendajo 
picoteaba una imagen de mariposa nocturna, era recompensado con 
una pequena porción de alimento. Los arrendajos aprendieron rapi- 
damente a realizar k U búsqueda de la imagen", una manera rápida 
de reconocer el tipo de mariposa nocturna más frecuente. A medida 
que creció su hábil idad, el programa de ordenador ajustó Ias fre- 
cuencias de la presa virtual infrecuente e hizo el tipo común y habi- 
tuales los tipos anterionnente infrecuerues, de k misma manera que 
lo liaria la selección natural. Los investigadores también programa- 
ron u mu t aciones que introdujeron nuevos tipos de mariposas noc- 
turnas. Cada vez que un tipo de mariposa nocturna se volvia común, 
los arrendajos aprendkn rapidamente una nueva imagen de busque - 




Distributión dei 
paludismo causado 
por Plasmodtum faidparum 
(un protozoário) 


la anemia drepanocítica 

PH 0-2,5% 

2 r 5-5,0% 

5,0-7. 5% 
7,5-10,0% 

1 0,0-1 2,5% 
>12,5% 


a Fig. 23 - 13 . Mapa de los alelos dei paludismo y de la anemia 
drepanocítica. El alelo de la anemia drepanocítica es más frecuente 
en África, pero no es el único polimorfismo equilibrado que confiere 
una profecrión contra el paludismo. Diferentes polimorfismos equili- 
brados se encuentran en pobladones de otras partes dei mundo, co- 
mo, por ejemplo, alrededor dei mar Mediterrâneo y en el sudeste 
asiático, donde el paludismo está muy extendido. 
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Figura 23-14 


Utilizadón de una población virtual para estudiar los efectos de la selecdón 


APUCACIÔN 


Al utilizar organismos virtuaies que pueden "re- 

produdrse" y transmitir sus características a su descendencia, los 
biólogos pueden observar un modeio de los efectos de la selección 
sobre varias generadones en un período determinado de tiempo. 


Este método también permite a los investigadores aislar el efecto de 
las variables dei estúdio controlando otras influencias en la evolu- 
ción de la población r un objetivo casi ímposibie en la naturaleza. 





Los estúdios con pobladones virtuaies tienen mucho 


más sentido cuando se basan en sistemas naturafes. Por ejemplo, 
Alan Bond y Alan Kamil de la Universidad de Nebraska crearon una 
,f ecologia virtual" basada en la bien estudiada reladón depredador- 
presa que existe entre el arrendajo azul norteamericano y las mari- 
posas nocturnas de la regrón boscosa, En primer término, los 
investigadores transformaron fotografias en escala de grises de las 
mariposas nocturnas en mariposas digitales. Los patrones de las 
alas se determinaron mediante un genoma computarizado eomple- 
jo basado en la genética de las mariposas reales, que incluía la he- 
rencia poligénica r los acontecimientos de entrecruzamiento, y la 
muíación, Estas mariposas pueden "aparearse" y bs genotipos y 
fenotipos de la descendencla pueden ser determinados por vários 


modelos matemáticos. 


Bond y Kamil entrenaron arrendajos azules cautivos para "cazar" a 
las mariposas digitales presentadas deiante de fondos con un pa- 
trón moteado, así como los pájaros cazarían a las mariposas ocultas 
en los troncos de los árboles en la naturaleza. Para realizar el mode- 


lo de los efectos de la predación dei arrendajo azul sobre la pobla- 
ción de mariposa, estos investigadores presentaron cada mariposa a 
un arrendajo y midieron el tíempo de detección (o fa ausência de 
detecdón). Estos investigadores utílizaron un modelo estadístico pa- 
ra calcular la probabilidad de apareamiento de cada mariposa, con 


RESULTADOS 


La utilizadón de una población virtual de presas 
permitió a los investigadores obtener un modelo dei impacto evolu- 


Muestra de la población progenitora 



Muestra dei grupo experimental 



Pondo plano Fondo con un patrón 


la producción de ta nueva generacíón de presas potência les. Repr- 
tieron este proceso durante 100 generadones para el grupo experi- 
mental (expuesto a la selección dependiente de la frecuencia de los 
arrendajos) y para los dos grupos de control. En un grupo de con- 
trol (sln selección por medio de arrendajos), tos investigadores re- 
combínaron aleatoriamente los genotipos de cada generacíón. En el 
otro grupo de control (selección independiente de la frecuencia), los 
arrendajos seleccionaron las mariposas, pero un programa de orde- 
nador eliminó el efecto de "búsqueda de la imagen ", 


Al picotear la imagen de 
una mariposa, el 
arrendajo azul recibe 
una recompensa en 
forma de alimento. Si el 
pájaro no detecta 
ninguna mariposa en 
cualquiera de las 
pantallas, picotea el 
círculo verde para 
continuar con un nuevo 
juego de imágenes (una 
nueva oportunidad de 
alimentación). 


ti vo a largo plazo de la selección mediante predadores reales. En es- 
te estúdio, la población experimental de mariposas fue más difícil 
de distinguir deiante de un fondo con un patrón en comparación 
con el control no seleccionado (como fue el control independiente 
de la frecuencia). Pero, como se observa en el gráfico de abajo, en 
tres estúdios, el grupo experimental (lineas en color) mostró una va- 
riación fenotípica mucho mayor que el grupo de control indepen- 
diente de la frecuencia (línea negra). Este resultado sostiene la 
hipótesis de Bond y Kamil de que la selección dependiente de la fre- 
cuencia mediante predadores visuales favorece el polimorfismo en 
una población de presas. 
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Número de generadón 




da y la picoteaban. La selección dependiente de k frecuencia preser- 
vo el polimorfismo en esta población: Ias mariposas nocturnas infre- 
cuentes con cualqmer patrón tenian venta jas y las mariposas noctur- 
nas comunes con cualqmer patrón estaban en desvemaja porque los 


arrendajos aprendían a encontrarias con mayor facilidad que a las 
poco frementes. Semejante selección dependiente de la frecuencia se 
ha observado en numerosas imeracciones depredador-presa en la vi- 
da salvaje. 


capítulo 23 La evoln c i ón de Ias po b I aci ones 467 







Variación neufral 

Probablemente, algunas de las variaciones genéticas en las po- 
bl aciones tienen poco o ningún impacto en el êxito reproductivo 
y, por esa razón, la selección natural no afecta a estos ale los. Foi 
ejemplo, la mayor parte de Ias diferencias en las bases dei DNA 
entre los seres humanos que se enoientran en las regiones no tra- 
- ducidas dei genoma parece que no confíeren ninguna venta ja se- 
lectiva y„ por eso, son consideradas como una variación neutral. 
Y cn los seudogenes, genes que se han vuelto inactivos por Ias 
mutadones, el “raido" genético tiene libertad de acumularse en 
todas las regiones dei gen, Las frecuendas relativas de las varia - 
ciones neutra les no se ven afectadas por ia selección natural; con 
el paso dei tlempo, algunos a lei os aumentan su írecuencia y oiros 
la disminuyen mediante la deriva genética. Incluso los câmbios 
mutacionales que alteran las proteínas pueden ser neutra les. Por 
ejemplo, los da tos de las moscas Drosflpltila sugieren que cerca de 
la mitad de las mutaciones modificadoras de aminoácidos que se 
onginan y con posteriori dad se vuelven fijas no tienen un efecto 
selectivo; es decir, no afectan a la función de la proteína. 

Por supuesto, es posíble que las diferencias genéticas que pa- 
receu neut rales puedan influir de manera efectíva en el êxito re- 
productivo y de supervi vencia, de modo que sean difícil es de 
medir. Adernas, un ale lo variante puede ser neutral en un am- 
biente pero no en otro. El debate sobre la extensión de la varia - 
dón neutral continua (como se comentará más adelante en el ca- 
pitulo 25) T pero algo está claro: aunque solo una fracdón de la 
extensa variacíón en un acervo génico afectara de forma signifi- 
cativa a la aptítud, todavia sígue siendo un enorme reservo rio de 
matéria prima para la selección natural y la evolución adaptativa. 

Selección sexual 

Charles Darwin íue el primero en explorar las imphcadones de la 
selección sexual, que es la selección natural para el êxito dei apa- 
reamiento. Este tipo de selección puede dar como resultado un di- 
morfismo sexual, es decir, diferencias marcadas en las característi- 
cas sexuaíes secundanas entre los sexos, que no están directaniente 
asociadas con la reprodticciôn (fig. 23-15). Estas características m- 
cluyen diferencias en el tamano, el color y la omamentación. En los 
vertebrados, los machos son general mente el sexo más Ilamatim 

Es importante diferenciar entre selección intrasexual e iuíerse- 
xuaL La selección intrasexual, que significa selección “dentro 
dei mismo sexo”, es una competência directa entre los indivíduos 
de un sexo para aparearse con sujetos dei sexo opuesto. La selec- 
ción intrasexual es, generalmente, más obvia en los machos. Por 
ejemplo, en inuchas espedes, un único macho controla a un gru- 
po de hembras e impide a los otros machos que se apareen con 
elias, El macho controlador puede defender su es tatus, derrotan- 
do en combate a otros machos más pequenos, más débiles o me- 
nos feroces; más a mentido, es el vencedor psicológico en enfren- 
Lamientos ritual izad os que desalientan a los posibles competido- 
res, pero no se amesga a padecer herídas que podrian reducir su 
capacidad (cap. 51), I"ero están aumentando las evidencias de 
que la selección intrasexual puede tener lugar también entre las 
hembras. En los lèmures de cola amllada, por ejemplo, las hem- 
bras domínan a los machos y también establecen jerarquias de 
dominación entre elias mismas. 

En la selección inter sexual, también denominada elección 
de pareja, los indivíduos de un sexo (por lo general, las hembras) 
son exigentes, difíciles de satisfacer, cuando eligen sus parejas dei 
otro sexo. En mochos casos, la elección de la hembra depende de 
lo atractivo dei aspecto o de la conducta dei macho (fig. 23-1 5). 



A Fig. 21-15. Dimorfísmo sexual y selección sexual. Los pavos reales 
macho y hembra muestran un d i morfismo sexual extremo. Se verifica una 
selección intrasexual entre los machos que compiten entre sí f seguida de 
una selección intersexua! cuando las hembras eligen entre los machos más 
Jlamativos, 

Sin embargo, como las hembras tienen menores posibtl idades de 
aparearse que los machos, una hembra solo obtiene una ventaja 
sobre las otras si elíge una pareja que le permita producir un ma- 
yor número de descendiemes aptos. 

Lo que intrigo a Darwin acerca de la elección de p a reja es 
que algunos de los comportamiemos de ostentaeiõn dei macho 
no paredan ser adaptarivos y, de hecho, podian generar cierto 
riesgo. Por ejemplo, el plumaje brillame vuelve a las aves más 
visíbles para los depredadores. Pero si dicha característica se- 
xual secundaria contribuye a que el macho gane una pareja, y 
este beneficio supera el riesgo de ta predadón, entonces ambos, 
tanto el plumaje brillante como la preferencia de la hembra por 
él estarán reforzados por la razón más darwin ian a de todas, es 
decir, porque facihtan el êxito reproductivo. Cada vez que una 
hembra elige una pareja basãndose en cierta apariencia o con- 
ducta, perpetua los alei os que ínfluyen en ella para realizar es- 
ta elección y permite que un macho con un fenotipo especial- 
mente vistoso transmita sus alei os a la descendenda. 

>CÕmo evolucionan las preferencias de las hembras por 
ciertas características dei macho? ^Podrian ser benefi ciosos pa- 
ra la aptítud los rasgos llamativos? Muchos investigadores es- 
tán poniendo a prueba la hipótesis de que estas osten raciones 
sexuaíes reflejan la salud general dei macho. Por ejemplo, los 
pãjaros machos con infecciones parasitarias graves pueden te- 
ner un plumaje opaco y desalmado. Generalmente, no con- 
quistan a demasiadas hembras. Si la hembra elige un macho 
vistoso, Uamativo. puede estar eligíendo también un macho sa- 
no, y el beneficio será una mayor probabilidad de descendien- 
tes saludables 

EI enigma evolutivo de la reproducción sexual 

Al mismo tiempò que !os biólogos estudian los mecanismos 
de la selección sexual, continúan asombrándose por la propia 
evolución dei sexo. Como mecanismo de rápida expansiõn de la 
población es muy inferior a la reproducción asexuaL Considere, 
por ejemplo, una población de insectos en Ia que la mitad de las 
hembras se reproduce solo sexual mente y la otra mitad se repro- 
duce solo asexual mente. Aunque ambos tipos de hembras pro- 
dujeran el mismo número de descendientes en cada generadón, 
la condición asexual aumentaria la frecuenda porque todos los 
descendientes de las hembras serían hijas, que están capacitadas 
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à. Fig< 23-16. La "desventaja reproductiva” dei sexo. Estos diagramas contrastam ei re- 
sultado reproductJvo de las hembras (círculos azules) durante cuatro generadones de repro- 
ducctón asexual frente a reproducción sexual. Se supone que hay dos descendentes vivos por 
cada hembra. La población asexual crece con mucha más rapidez que la que se reproduce se- 
xualmente. 


para producír más hijas reproductoras. Por el 
contrario, La mitad de los descendientes de las 
hembras que se reproducen sexualmente se- 
rãn machos, que son necesarios para la repro- 
ducción, pero que no están capacitados por sí 
mismos para tener hijos, La figura 23-16 es- 
quematiza esta “desventaja reproductiva” dei 
' sexo. 

No obstante, el sexo se mapiene en ia 
gran mayoria de las espedes eucari ornes, in- 
cluso en aquellas que también pueden repro- 
ducirse asexuahnente. De álguna manera esto 
debe favorecer el êxito reproductivo porque, 
de lo contrario, la selección natural actuaria a 
favor de los alelos que promueven la repro- 
ducción asexual Pero, £euá! es la ventaja que 
proporciona el sexo? 

Una explicación es que los p roce sos de re- 
combínación meiótica y fertilización generan 
la variación genética sobre Ia cual actúa la se- 
lecciõn natural. Se supone que la selección 
natural favorece al sexo, a pesar de sus desvemajas reproductivas, 
porque la variación genética posibiliia la adaptación futura a un 
medio continuamente cambiante. Pero esta suposidón es díficil 
de defender. La selección natural siempre actúa aqui y ahora, pa- 
ra favorecer el êxito de los indivíduos que mejor se reproducen 
en el ambiente actual. 

Por otro lado, considere la forma en que la variación genética 
que resulta dei sexo podria beneficiar a los indivíduos que se repro- 
ducen sexualmente a corto plazo, en una escala de tiernpo de gene- 
radón a generadón. Una hipótesis subraya la importância de la va- 
riadón genética en la resistência a las enfermedadcs, Muchos pató- 
genos bacterianos y viraies reconocen e infectan a un huésped, 
adhiriéndose a moléculas receptoras de las células dei huésped. De- 
bería ser una ventaja producir descendencia que varie su resistên- 
cia a diferentes enfermedades. Por ejemplo, un descendiente puede 
tener marcadores celulares que le vuelven resistente al vtrus A, 
mi entras que oiro puede ser resistente al vinis B. Esta hipótesis pre- 
dice que los locí génicos que codifican a los receptores a los euales 
se unen los paLógenos deberían tener vários alelos. Parece que esto 
es así En los seres humanos, por ejemplo, hay cíentos de alelos pa- 
ra cada uno de los dos loci génicos que codifican a las proteínas que 
dan a las superfícies celulares sus improntas moleculares (en el 
capítulo 43 se describen más detalies acerca de estos marcadores ce- 
lulares). Por supuesto, dado que la mayoria de los patógenos evo- 
ludonan rápidamente en su capacidad de unirse a receptores espe- 
cíficos dei huésped, la resistência de un determinado genotipo a 
una enfermedad específica no es permanente. Pero el sexo ofrece un 
mecanismo para “cambiar la cei radura 1 y modificaria entre los des- 
cendientes. Tal ejemplo de coevoluciõn, en el cual el huésped y el 
parasito deben evolucionar rapidamente para poder permanecer 
cada uno con el otro, se describe a veces como la “carrera de la Rei- 
na de Corazones”, en referencia a un personaje de la obra de Lewis 
Carroll, Aí ida a través dei espejo, la Reina de Corazones, quien le 
propone a Alicia correr lo más rápido que pueda para quedarse en 
el mismo sitio. 

Por qué la selección natural no puede Formar 
organismos perfectos 

Como observamos en el capítulo 22, en Ia naturaleza abun- 
dan los ej em pios de organismos que parecen contar con una 


“ingeniería” lejos de ser la ideal para su estilo de vida por mo- 
chas razones. 

1. Lu evoíuáôn esta limitada por restncãones htsíóílcas. Cada espe- 
ae tiene un legado de descendencia con modificaciõn a partir de una 
larga línea de formas ancestral es. La evoludón no tira a la basura la 
anatomia ancestral y construye cada una de las nuevas y complejas 
estructuras desde el principio; elige entre las estructuras existentes y 
Ias adapta a situaciones nuevas. Por ejemplo, podriamos imaginar 
que algimas espedes de aves pudieran benefidarse si tuviesen alas 
para volar y también cuatro patas para correr de forma rápida y ma- 
niobvabie, en lugar de solo dos patas. Pero las aves descienden de los 
reptiles, que tenían solo dos pares de extremidades, y elegir los 
miembros anteriores para el vuelo les dejó solo los dos miembros 
posteriores para moverse de un lado a otro sobre el sue lo. 

2. La adaptación es a menudo un Lumpromiso. Cada organismo 
tiene que realizar muchas cosas diferentes. Una foca pasa parte 
de su tiernpo sobre Ias rocas; podria caminar mejor si tu viera 
patas en lugar de ale tas, pero entonces no podria nadar tan bien 
como lo hace, Los hombres debemos mutho de nuestra versati- 
lidad y capacidad atlética a nuestras manos prensiles y miem- 
bros flexibles, que también nos predisponen a esguinces, desga- 
rros de ligamentos y luxaciones. Un rcfuerzo estructural com- 
prometeria la agíiidad. 

3. El azar y la selección natural interactúan. Los sucesos aleató- 
rios afee tan a la subsiguiente historia evolutiva de las poblacio- 
nes. Por ejemplo, cuando una tormenta arrastra a insectos o pá- 
jaros ciemos de mi lias a través dei oceano hacia una isla, el vien- 
to no necesariamente transporta las espedes, o los miembros de 
una especie, que están mejor adaptados al mie vo medio. Por esa 
razón, no todos los alelos presentes en el acervo gémeo de una 
población fundadora están mejor adaptados al nuevo ambiente 
que los alelos que “quedaron detrás 1 ? 

4 r La selección sólo puede modificar las vanadones existentes. La 
selección natural favorece solo los fenotipos más aptos entre los 
actualmente presentes en la población, que pueden no poseer 
los rasgos ideafes. La demanda no origina nu evos alelos. 

Con todas estas restriedones, la evoludón no puede fabricar 
organismos perfectos. La selección natural opera según el prin- 
cipio “mejor queC Podemos perdbir la evidencia de la evolu- 
dón en las muchas imperfecciones de los organismos que el la 
produce. 
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Evaltiación de conceptos 


1 * i La v ari ab i I i d ad de tíuc leóti d os en una p ob laci õ n c or res- 
ponde sieinpre a un polimorfismo feno típico? ^Por quê sí 
o por quê no? 

2, iCuál es La aptuud relativa de mia mula estéril? Explique 
su respuesta. 


3. i De quê manem la selección sexual produce dimorfismo 
sexual? 

4. Explique quê se emíende por "des ven Laja reproducdva" 
dei sexo. 

Véanse ias rcspu estas en ei Apêndice Á, 
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RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


La genética de poblaciones proporciona nn 
fundamento para estudiar la evolución 

La síntesis moderna (p. 455). La sintesis moderna íntegra 3a genéti- 
ca de Mendel con La teoria de !a evolución mediante la selección natu- 
ral de Dalvvin y se centra en Las poblaciones como la unidad básica 
de la evolución. 

Acenos gémeos y frecuencias iie a lei os (pp. 455456). Una po- 
blación, un grupo localizado de organismos que pertenecen todos a la 
misma especie, está unificada por su acervo génico. d conjunto de to- 
dos los ale Los de la población. 

Teorema dc liardy-Weinberg (pp. 456-458). El teorema de Hardy- 
Weinberg sostiene que Las frecuencias de los ale Los y los gene tipos en 
una población pennanecerim constantes si la segregación mendeliana 
y el apare amiento aleatorio son Los únicos procesos que afectan a 3 
acervo génico Si p y tf representar; las Irecuencias relativas de los dos 
únicos ale los posibles en un locus. particular, emonces p J + 2pq + q z = 

I , donde p 2 y q : son las frecuencias de Los genoEípos homocigotos y 
2pq es lá frecuencia dei genoüpo heterocigoto. Pese a que muchas po- 
blaciones se aproxiraan a3 equilíbrio de f iardy-Wemberg, en su senti- 
do 3 nas estriei o d equilíbrio se aplica solo si la población es grande, el 
apareamiemo es aleatono, la mutación es despreciable, no hay finjo 
génico desde ocras poblaciones y iodos los indivíduos Líenen e 1 mismo 
êxito reproduciivo. 


Conceptü 


La mutación y la recombmación sexual producen 
variaciones que hacen posible la evolución 

Mutación (pp. 459-460). Los nuevos genes y los nuevos ale Los se 
originan exclusivamenie por mutación. La mayoría de las mutacio- 
nes no tienen ningün efecto o son perjudiciales. pero unas pocas 
aumentan La adaptación. 

Recombmación sexual (p. 460). La recombmación sexual entre 
tos organismos que se reproducen sexual mente produce la mayor 
parte de Las variaciones en Los rasgos que determinan que la adap- 
tación sea posible. 


Concepto 


La selección natural, la deriva genética y cl fliijo 
génico pneden alterar la composición genética 
de una población 

> Seícecióii natural (p. 460). El êxito reproduetivo diferencial pro- 
duce como resultado que ciertos alelos se iransmitan a la siguienie 
generadón en mayores proporciones que otros. 

Deriva genética (pp, 460-462), Las fluctuaeiones aleatórias en las 


frecuencias de alelos de generadón en generadón tienden a redueir 
ia variación genética en las poblaciones. 

Finjo génico (p, 462)* El intercâmbio genético entre tas poblacio- 
nes tiende a redueir las diferencias entre Las poblaciones en el curso 
dei tiempo. 


Concepto 


La selección natural es el principal mecanismo de la 
evolución adaptativa 

Varíación genética (pp* 462-464)* La variación genética inctuye 
la variación entre los indivíduos de una población en los caracteres 
discretos y cuamitaiivos, así como La variación geográfica entre pc>- 
bt aciones. 

La selección natural cn detallc (pp. 464-466). Un organismo tiene 
una tnayor aptitud relativa que otrò si produce un número mayor de 
descenclientes. La selección favorece cie nos genotipos en una pobla- 
ción, at actuar sobre los genotipos de organismos individuales. La se- 
lección natural puede favorecer a los indivíduos rclat ivamente 
mfrecuentes en uno de los extremos d d rango fenmpico (selección di- 
recrionalX favorecer a los indivíduos en ambos extremos dei rango 
más que a los fenotipos intermédios {selección disruptiva) o actuar 
contra los fenotipos extremos (selección estabilizadora). 

Prescrvación de la variación genética (pp, 466-468). La diploi- 
dfa ma n tiene un reservorio de variación recesíva oculta en los hete- 
rocigotos. El polimorfismo equilibrado puede mamener la variación 
en algunos loci gémeos como resultado de la ventaja heterocigota o 
de la selección dependieme de La frecuencia. 

Selección sexual (p. 468)* La selección sexual Ueva a la evolución 
de características sexual es secundarias, que pueden conferir a los 
indivíduos una ventaja para el apareamiemo. 

El enigma evolutivo dc la reproducciòn sexual (pp, 468-469), 
Una mejor resistência a las enfermedades basada en 3a variación ge- 
nética es una explicación posible de Ia persistência de la reproduc- 
ción sexual pese a su menor eficiência reproducüva en 
comparación con fa reproducciòn a sexual. 

► Por que la selección natural no puede formar organismos per- 
fectos (p* 469). Las estruauras son resultado de modifkaciones en la 
anatomia ancestral; la adaptación es con frecuencia un compromlso; el 
acervo génico puede verse afectado por la deriva genética; y la selec- 
ciõn natural solo puede actuar sobre variaciones disponibles. 


EVALUACIÓN DE CONOCLMÍENTQS 


Autoevaliiación 

1* En el acervo génico de una población con 100 indivíduos, un ale lo 
fíjo para un locus génico particular tiene una frecuencia de: 
a. 0. b. 0,5. c, 1* d. 100. 
e. No puede calcuiarse con esta información, 
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2. Los investigadores que examinan un gen particular en una po b la- 
cto n de moscas de la fruta descubren que ei gen pucde tener una 
de dos se cue netas Itgeramente diferentes, designadas como Al y 
A2 Pruebas complementarias tnuestran que d 70% de los gamelos 
produ ciclos en la poblaciòn conuenen la secuencia AL Si la pob la- 
ca ón se encuentra en el equilíbrio de Hardy- Wein berg, ^qué propor- 
ei ón de moscas porian tanto Al como A2? 

a 0,7 b.'G t 49, c. 0,21. d. 0,42. e. 0,09 

3. En un locus con un a Ido dominante y uno reeestvo en equilíbrio de 
HardyA'Veinberg, d 1 6% de tos indivíduos son homocigoms para el ale to 
recesívo. yCuál es la frecuenda det alelo dominante en la poblaciòn? 

a 0,84. b. 0,36. c. 0,6. d. 0,4 e. 0,48. 

4. La longiiud promedíü de las orejas dc la Lebre americana disrainuye de 
forma gradual af aumentar la latitud. Esta variadón es un ejemplo de: 

a. Selección direccional. d. Deriva genética. 

b. Variadón discreta. e, 5decciún disruptiva. 

c. Polimorfismo. 

3. iCuâl de los sig ui entes es un ras- 
go polimórfíco en los seres humanos? 

a. Variadón en la estatura. 

b. Va ri ac son en la inteligência. 

c. Lóbulos de tas orejas libres o pegados ííig. 14-14). 

d. Variadón en el número de dedos. 

e. Variadón en las impresiones digitaks. 

6. La selecdón natural modifica las frecuencias de los ate los en las po- 

blaciones porque algunos sobreviven y se reproducen con 

más êxito que oiros. 

a. Ale los d - Lod gémeos 

b. Organismos individuales e - E s P edes 

c. Acervos génicos 

7. Las colas de las golondrinas macho evolucionarem a mayor longitud 
porque las golondrinas hembras preileren aparearse con los machos 
que tienen las cotas más targas. Este proceso sc descri be mejor co- 
mo: 

a. Deriva genética que modifica tas frecuencias de los ale los para la 
lorigitud de la cola. 

b. Selección natural para la repro'ducdón sexual que mantiene la va- 
riadôn en tos genes que influyen en la longitud de ta cota. 

c. Selección intersexual de rasgos, como tas colas largas, que ayudati a 
los machos a atraer a las hembras. 

d. Selecdón intrasexual de rasgos, como las colas targas. que ayudan a 
tos machos en la competenda para acceder a las hembras. 

e. Selección direccional de rasgos, como tas colas largas, que mejo- 
ra la ca p ac ida d de los machos de vo lar con mayor fuerza y obte- 
ner alimentos en áreas más extensas. 

8. No existen dos seres humanos iguales, con excepciòn de tos geme los 
idênticos. La principal causa de la variadón entre los indivíduos es 

a. Nuevas mutadones que se producen en ta generadón preceden- 
te. 


b. Recombinación sexual, 

c. 1 >eriva genética causada por el tamario más pequeno de la po- 
blaciôn. 

ct. Variadón geográfica dentro de ta poblaciòn, 
e. Eíectos ambientales. 

9. La construcción de una carretem ha aislado a una pequena poblaciòn 
de escarabajos de ta poblaciòn principal. Tras. unas pocas generacio- 
nes, esta nueva poblaciòn exhibe diferencias genéticas dramáticas con 
respeao a la primitiva, probable mente porque: 

a. Las mutadones son más frecuentes m el nuevo ambiente. 

b. Las frecuencias de alelos entre los escarabajos separados diitere por 
azar de aquelks dei acervo gênico de la poblaciòn progenitora y la 
deriva genética subsiguiente causo aun una mayor divergência dei 
acervo gênico original. 

c. Hl nuevo ambiente es diferente dei anterior y favorece la selección 
direccional. 

d El finjo gênico aumenta en un nuevo ambiente, 
e. Los miembros de una poblaciòn pequena tienden o migrar, lo que 
elimina alelos det acervo gémeo. 

10; Los gomones con atas de tamano promedio sobreviven mejor a las 
tormentas que aquellos con alas más grandes o mas pequenas, lo 
que muestra 

a. El efecto cuello de hotel la. d. La variadón neutral. 

b. La selección estabilizadora. e. La selección disruptiva. 

c. La selección dependieme de 
la freCUencia. 

Véanse ífís respue&tas en el Apêndice A. 


Interretación evolutiva 

^De qué manera la imperfeedón de tos organismos vivos revela el pro- 
ceso de la evolucíón? 


Problemas científicos 

En ta poblaciòn de flores silvestres que utilizamos para poner a prueba 
el teorema de Hardy -Weinberg, la frecuenda de C R es de 0,8 y la fre- 
cuenda de C u es de 0,2 En una poblaciòn difere me de estas flores, las 
frecuencias de los geno tipos no se eneuemran en el equilíbrio de 
Hardy -Weinberg: el 60% de las plantas son Cf t C k y el 40% son GO. 

En el supuesto de que todas las condiciones de Hardy- Weinberg se sa- 
lisfacen, los genotipos alcanzarân el equilíbrio en la próxima genera- 
dón. Suponga, sin embargo, que las plantas se eruzan solo consigo 
mismas (autofmilizadón). ^Cuáles serãn las frecuencias de los alelos y 
los genotipos en la próxima generadón? 


Ciência, tecnologia y sociedad 

l Hasta qué punto los seres humanos están viviendo en una sociedad 
tecnológica exema de selecdón natural? Justifique su respuesta. 
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Conceptos clave 


24-1 El concepto biológico de especie subraya el 
aislamiento reproductivo 

24-2 La especiación puede iener lugar con 
separación geográfica o sin cila 

24-3 Los câmbios macroevõ hl t ivos pueden 
acumular sc a traves de tnuchos 
acontecimientos de especiación 


Panorama general 


Ese “mistério de los mistérios” 

D arwín llegó a las islas Galápagos ávido por explorar for- 
maciones terrestres recientememe emergidas dei mar . 
Observo que estas islas volcánicas, a pesar de su juven- 
tud geológica, estaban 1 lenas de plantas y ani males desconoeidos 
en cualquíer otra pane dei mundo y s más tarde, se clio cuenta de 
que estas especies, como las islas, eran recientes {fig. 24-1). Es- 
cribíó en su diário: "Tanto en el espado como en el tiempo, nos 
parece haber encontrado algo cercano a ese gran aconteci miento 
-ese mistério de los mistérios- que fue ia primem aparición de 
seres nuevos sobre esta Tlerra 1 . 

El origen de nuevas especies, o especiacíón, es un punto 
esendal de la teoria evolutiva porque la aparición de nuevas es- 
pecies es la lueme de la díversidad biológica, No es suficiente ex- 
plicar cómo evolucionan las adapiaciones en una población (el 
tema comentado en el capítulo 23; estos câmbios, confinados a 
una única reserva gênica, se describen como microevolución). 
La teoria evolutiva debe explicar también Ia forma en la cual se 
originan y desarroUan las nuevas especies mediante Ia subdi Vi- 
sion y posterior divergência de las reservas génicas. El registro tó- 
sil revela los efecLos acumulativos de la especiación durante lar- 
gos intervalos de tiempo * El término maeroevolucíón se refíere 
a este cambio evolutivo por encima dei nível de las especies; por 
ejemplo, la aparición de plumas durante la evoludón de Las aves 
a partir de un grupo de dinosaurios, y o iras de estas “novedades 


A Fig. 24-1. El cormorán ãptero (Nannopterum harhstX una de 
las muchas nuevas espedes que se origtnaron en las aísladas islas 
Galápagos* 


evolutivas" que pueden urilizarse para definir grupos taxonúrni- 
cos más elevados, 

Podemos distinguir dos patrones básicos de cambio evolutivo: la 
anagénesis y la cladogénesis (fig. 24-2) La anagénesis (dei griego 
ma , nueva, y genas, raza) , también denominada evoludón filética, 
es la acumuladón de câmbios que transforman gradualmente a una 
especie determinada en una especie con características diferentes. 
La cladogénesis (dei griego fclodas, rama), también denominada 
evolución ramificada, es la escisión de una reserva genica en dos o 



\ 



(a) Anagénesis (b) Cladogénesis 

A Fig. 24-2, Dos patrones de cambio evolutivo, (a) La anagénesis 
es ta acumuladón de câmbios heredables que alteran las características 
de una especie, (b) La cladogénesis es la evolución por ramificación, en 
la cual una nueva especie se origina de una población que surge a par- 
tir de una especie progenitora (obsérvese que !a especie "progenitora" 
también puede modificarse). La cladogénesis es la base de la díversidad 
biológica. 
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más reservas separadas, cada una de los cuales da origen a una o a 
más es pedes nuevas. Solo la cladogénesis puede promover la diver- 
sidad biológica al aumentar el numero de espedes. 

En esie capitulo exploraremos los mecanismos por los cuales se 
originan las especies. También examinaremos los posibles ori genes 
de algunas características nuevas que definen los grupos taxonomi- 
cos más elevados. Pero, en primei lugar, consideremos qué enten- 
demos exactamente cuando nos referimos a una "especie”. 


Concepto 


El concepto biológico de especie 
subraya el aislamiento reproductlvo 

Especie es una palabra latina que significa tipo 1 o “aparien- 
da”. Distinguimos entre vários "tipos” de plantas y animales -en- 
tre perros y gatos, por ejemplo- por diferencias en su aspecto. 
Pero, ilos organismos se encuentran verdaderamente divididos 
en esas unidades discretas que llamanios especies o ésta es una 
dasilicacion arbitraria que intenta ímponer orden en el mundo 
natural? Para responder esta pregunta, los biólogos han compa- 
rado no solo la morfologia (forma dei euerpo) de diferentes gru- 
pos de organismos sino también diferencias menos obvias en Ia 
fisiologia, la bioquímica y las secuencias dei DNA. Los resulta- 
dos, general mente, eonfirman que las especies diferentes desde el 
punto de vista morfológico son en realidad grupos discretos, con 
muchas diferencias además de las morfológicas. 

4 

El concepto biológico de especie 

La definición primaria de especie utilizada con mayor frecuen- 
cia en este libro fue propuesta en 1942 porei biólogo Ernst Mayr, 
Este concepto biológico de especie define una especie como una 
pobladón o grupo de poblaciones cuyos miembros tienen el po- 
tencial de entrecruzarse en la naturakza y producir descendencia 
viable y fértil, pero que no son capaces de producir descetidientes 
viables y fértiles con miembros de otras poblaciones (fig. 24-3). 
í n otras pa labí as, lo que une a los miembros de una especie bio- 
lógica es ser reproductivamente compatibles, al menos potencial- 
mente. Todos los seres humanos, por ejemplo, pertenecen a la mis- 
ma especie biológica. Es poco probable que una mujer de negocios 
de Manhattan se encuentre con un campesino de un tambo en 
Mongolia, pero, si llegara a suceder que ambos se unieran, podrian 
tener nínos viables que se desarrollarán como adultos fértiles. Por 
el contrario, los seres humanos y los chimpancés continuan sien- 
do especies biológicas diferentes aun en et caso de que compartan 
un território porque hay muchos factores que impiden que se apa- 
reen y produzcan descendencia fértil. 

AisJam lento reprod ucí r vo 

Como las especies biológicas se diferencian en función de su 
incompatibilidad reproductiva* el concepto se articula con el ais- 
lamiento reproductivo, la existência de factores biológicos (ba- 
rre ras) que impiden a los miembros de dos especies diferentes 
producir híbridos viables y fértiles. Pese a que una barrera única 
tal vez no consiga bloquear todo el intercâmbio genético entre Ias 
especies, una eombinación de varias barre ras puede aislar de ma- 
ne ra e lectiva la reserva genica de una especie. 

Es evidente que una mosca no puede aparearse con una rana 



(a) Semejanza entre especies diferentes. Sturnella magna 
(nombre tomún, turpiaf oriental) y Sturnella neglecta (nombre 
cornún, turpial gorjeador) tienen la forma dei euerpo y el color 
similares, No obstante, son especies biológicas diferentes porque su 
canto y otras conductas son suficiente mente distintas como para 
impedir que se apareen cuando se encuentran en la naturaleza. 



(b) Díversidad dentro de una especie. Aunque podemos ser rnuy 
diferentes en nuestro aspecto, todos los seres humanos 
pertenecemos a una especie biológica única (Homo sapiens), 
definida por nuestra capacidad de relacionamos, 

A Frg, 24-3. El concepto biológico de especie se basa en el po- 
tencial de cruzamiento más que en la semejanza física. 

o con un helecho, pero las barreras reproducrivas entre especies 
emparentadas más cercanamente no son tan obvias. Estas barre- 
ras pueden clasificarse en función de que contribuyan al aisla- 
miento reproductivo antes o después de la fecundadón. Las ba- 
rreras predgóticas (“antes dei cigoto”) impiden el apareamien- 
to entre las especies o evitan la fecundadón de los óvulos si los 
miembros de especies diferentes intentan aparearse Si un esper- 
matozóide de una especie supera las barreras predgóticas y fe- 
cunda un óvulo de otra especie, las barreras postcigõticas 
("después dei cigoto”) impiden con frecuencía que el huevo hí- 
brido se desarrolle en un adulto viable y fértil. La figura 24-4, 
descí ibe varias barreras predgóticas y postcigóticas. 
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rigura 24-4 




Las barreras precigóticas impiden el apareamiento o evitan la fertilización si se produce apareamiento 
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AISLAMIENTO DEL HABITAT AISLAMIENTO TEMPORAL AISLAMIENTO CONDUCTUAL AISLAMIENTO MECÂNICO 


Dos especies que ocupan diferentes 
hábitats en el mísmo área pueden 
encontra rse raramentc una con la 
oira, aunque no estén aisladas por 
barreras t ísicas Obvias como cadenas 
montaõosas. 

Ejemplo: dos especies de serpierites 
de jarretera de! género Thrfnmophis 
extsíen en las mjs mas áreas geográ 
ficas* pero una vive sobre todo en el 
agua (a) mientras que la clra cs 
príncipalmente terresLre ( b). 


Las especies que se aparcan du- 
rante diferentes momentos dei 
d í a r di feren tes es t ac ione s o dl fe - 
rentes anos no pueden me zelar 
sus gamelos, 

Ejemplo: en América dei Norte, 
la disiribución geográfica de la 
mofeta moteada orientai (Spilogd- 
Ic putorius) (c) y de Ia mofeta mo- 
leada Occidental (Spiíqgalc grod/is) 
(d) se superponen, pero S, puto- 
rius se apare a al final dei inviemo 
y 5. grarilis lo hace al final dei ve- 
rano. 


Los ritual|s de cortejo que atraen a 
las paveias y otras coiiductas únicas 
de una es pede son barreras repro- 
duetivas efectivas, incluso entre es- 
pecies cercanajueme emparentadas, 

Ejemplo: los piqueros de patas azu- 
les, habitantes de las Galápagos, se 
aparean solo después de un ritual 
de cortejo único de esta espeeie. 
Parte dei guión dc este ritual exige 
que el macho levante sus patas en lo 
alto, una conclua a que llama la 
atención de las hembras por las bri- 
llantes patas azules dd macho (e). 


Las diferencias morfológicas pue- 
den impedir d apareamiento con 
êxito, 

Ejemplo: aun en especies vege tales 
cercanameme emparentadas, a ve- 
ces, las flores tienen aparienda dis- 
tinta que atrae a polmizadores 
diferentes. Estas dos especies de 
mímuto (Mímuius) diíieren consi- 
derablemente en ia íorma y el color 
de sus flores (f. g). Por esa razón 
no se produce la polinizadem cru- 
zada entre estas plantas. 
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Las barreras postcigóticas impiden a un cigoto híbrido desarrollarse como 

adulto viable y fértil 


Aislamiento Viabüidad Fertífídad F , r f c * s< i 

□amétíco reducida reducida de! híbrido 



Descen- 
deu tia 
viable 
y fértil 


AISLAM1ENT0 GAMETICO 


VIABILIDAD REDUCÍDA 

Del híbrido 


FERTIUDAD REDUCÍDA 
DEL HÍBRIDO 


FRACASO DEL HÍBRIDO 




Lo 5 espermatozóides de una ê$pe- 
cie pueden no ser capaces de ferti- 
lizar los óvulos de oi ra espccie. 
VLuchos mecanismos pueden pro- 
ducir este aíslamiento. Por ejem- 
plo, los espermatozóides pueden 
ser incapacés de sobrevivi r en el 
iraeto reprod uctivo dc las hembras 
de otras èspecieS, o mecanismos 
bioquímicos pueden impedir que 
eí espermatozóide atraviese la 
membrana qrie rodea al óvulo de 
otras espedes. 

Ejemplo: el aistamiento gamético 
separa eiertas espedes de animal es 
acuáticos esirechamente ernparetv 
Ládas como los erizos de mar (h). 
Los erizos de mar liberan sus es- 
permatozóides y óvulos al agua 
circundante, donde se lusionan y 
foragi ci gotos. Los gamelos de di- 
ferentes espedes, como los erizos 
rojo y púrpura que aqui se mues- 
tram son incapacés dc fusionarse. 


Los genes de espedes progenito- 
ras diferentes pueden interactuar 
y empeorar el desarrollo dei hí- 
brido, 

Ejemplo; algunas subespecies de 
salamandras dei género Ensuíina 
viven en las mis mas regiones y 
hábiíats, donde ocasional mente 
se hibridan Pero la mayoria de 
los híbridos no compktan su de- 
sarroilo, y los que lo hacen soti 
frágil es (í)« 


Aunque los híbridos sean inertes, 
pueden ser estêriles. Si los cromo- 
soma s de las dos espedes progeni- 
toras diiieren en número 0 
estructura; la meiosis en los híbri- 
dos puedc íracasar y no producir 
gametos normal es. Pu esto que los 
híbridos ínfértiles no pueden pro- 
ducir descendenda cu ando se apa- 
rean con alguna de las espedes 
progenitoras, los genes no pueden 
lluir librememe entre las espedes. 

Ejemplo: el descendieme híbrido 
dc un asno Cjj y un cabal lo (k), la 
(1), es robusto pero estéril. 


Algunos híbridos de primèra genera- 
cicn son viábles y férLiles, pero cuan- 
do se aparean con oiro híbrido o con 
alguna de las espedes progenitoras, 
los descendientes de ia siguiente ge- 
neración son débiles o estériles. 

Ejemplo: algunas razas de arroz cul- 
tivado han acumulado diferentes ale- 
los recesivos mutantes en dos loci 
durante su divergência a partir de un 
ancestro comum Los híbridos son 
inertes y fértiles (rrq Lzquierda y dere- 
cha), pero las plantas de la siguiente 
generauón que poseen demasiados 
dc estos a Idos recesivos son peque- 
nas y esiériles (m, centro). Aunque 
estas variedades de arroz todavia no 
se consideran espedes diferentes, ya 
han comenzado a separarse mediante 
barreras postcigóticas. 
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Límíí aciones dél concepto biológico dc especíe 

Mientras que el hincapié en el aíslamiento reproductivo dei 
concepto biológico de especíe ha influído enormememe en la 
teoria evolutiva, el número de especies a las cuales puede aplicar- 
se con utilidad este concepto es limitado. Por ejempb, no hay 
Forma de evaluar el aislamiento reproductivo de ios fósiles u or- 
ganismos asexuados como los procariontes. (Muchos procarion- 
tes transfieren genes por conjugación y oiros procesos -véase 
capítulo 1 8- pero esta transferencia es diferente de la recombina- 
ción sexual. Además, ios genes se transfieren, por lo general, en- 
tre procariomes lejanamente emparentados) También es difícil 
aplicar el concepto biológico de especíe a muchos organismos se- 
xuales sobre los que se conoce muy poco acerca de su capacidad 
de aparearse con diferentes tipos de organismos. Por esas razo- 
nes, en ciertas situaciones son útil es concepto s alternativos para 
definir qué es una especíe. 

Otras definiciones de especie 

Mientras que el concepto biológico de especie recalca la sepa- 
raciôn de una especie con respecto a otra por medio de barreras 
reproductivas, muchas otras definiciones subrayan la unida d en- 
tre las especies. Por ejemplo, el concepto morfológico de espe- 
cie caracteriza a una especie por la forma de su cuerpo, su tama- 
no, y otras características estructu rales. El concepto morfológico 
de especie time ventajas: puede aplicarse a organismos sexuales 
y asexuales, y puede ser útil aun sin información de la extensión 
dei fiujo gémeo. En la prãctica. así es cónio los científicos distin- 
guen a la mayoría de las especies. Una desventaja, sin embargo, 
es que esta definiciõn se fundamenta en critérios subjetivos; los 
investigadores pueden no estar de acuerdo en cuáles son las ca- 
racterísticas estructurales que distinguen a una especíe. 

El concepto paleontológico de especie se centra desde el 
punto de vista morfológico en especies discretas conocídas solo 
a través dei registro fósií, Estamos forzados a distinguir mochas 
especies de esta manera porque existe muy poca o ninguna in for- 
ni ación acerca de su capacidad de apare amien to, 

El concepto ecológico de especie analiza una especie en fun- 
ciõn de su nicho ecológico, es decir. su papel en una comunidad 
biológica (cap 53). Por ejemplo, dos especies de pmzones de 
Galãpagos pueden ser similares en su aspecto pero se diferencian 
en función de lo que comen. A diferencia dei concepto biológico 
de especíe, esta defiiiición puede aplicarse tanto a las especies se- 
xuales como a las asexuales, 

El concepto filogenélico de especie define a una especie co- 
mo un conjunto de organismos con una historia genética única, 
es decir, como una rama en el árbol de la vida. Los biólogos tra- 
zan la historia filogenética de una especie comparando sus carac- 
terísticas físicas o sus secLiencias moleculares con las de oiros or- 
ganismos. Este anãlisis puede distinguir grupos de indivíduos 
que son suficiente mente diferentes para ser considerados espe- 
cies separadas (por supuesto, la dificultad estriba en determinar 
el grado de diferencia requerida para indicar especies separadas). 
A veces, la información filogenética revela la existência de "espe- 
cies hermanas”: especies que pareceu tan similares que no se 
pueden diferenciar en función de su morfologia. Los científicos 
pueden, emonces, aplicar el concepto biológico de especie para 
determinar si la distinción filogenética se confirma mediante la 
i ncompatibilidad reproductiva. 

i .a utilidad de cada una de estas definiciones depende de la si- 
Luaciõn y de las preguntas que nos hacemos. Ei concepto bioló- 
gico de especie, con su enfoque en las barreras reproductivas, es 


particular mente valioso para estudiar como se originan las espe- 
cies. 


Evaluación dc conccptos 


1 . No se sabe si dos especies de pájaros de un bosque se 
apare an entre sí. Una especie se alimenta y se aparea en 
la copa de los árboles y la otra en el suelo. Pero en cauti- 
verio* las dos especies se aparean y producen descendên- 
cia viable y fértil, ;Qué tipo de barrera reproductiva es Ia 
que con mayor píòbabilidad mantíene a estas especies 
separadas? Explique su respuesta. 

2 . a . iQué co nce p to pa ra defín i r espec ie puèd e ut il izarse 
tanto en d caso de las especies sexuales como en el de 
las asexuales? b. ^Cuál puede aplicarse solo a las especies 
sexuales? c. ^Cuál seria el más útil para identificar 
especies en el campo? 

Vêansc ios resprie^íos en el Apêndice A, 



La especi ación puede tener lugar 
con separa ción geográfica o sin ella 

La especiación se puede producir de dos formas principales, 
que depende n dei modo en que se ínterrumpe el fiujo géníco en- 
tre las poblaciones (fig* 24-5). 



(a) Especiación aíopátríca. 

Una pobladón forma una 
nueva especie cuando se 
aísla geográfica mente de Ia 
pobladón progenitora. 


(b) Especiación simpátrica. 

Una pequena pobladón se 
transforma en una nueva 
especie sin se pa raciôn 
geográfica. 


A Fíg. 24-5, Los dos principales modos de especiación. 
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Especiación alopátrica (“en otro país”) 

En la especiación alopátrica (dei griego ci/íos, oiro, y paira, 
país), d fluja génico se interrumpe cuando una población se divide 
en dos subpoblaciones geográficamente aisladas. Por ejemplo, el 
nível de agua de un 3ago puede descender y produdr como resul- 
tado lagos más pequenos que constítuyen el habitat de poblaciones 
separadas (fig. 24-5), Ün rio puede modificar su curso y dividir una 
población de animal es que no pueden atra versa rio.. La especiación 
alopátrica puede producirse también sin remodelaeión geológica, 
como cuando los indivíduos colonizan un área remota y sus des- 
cendienies quedan geográficamente aislados de la población proge- 
nitora. Un ejemplo es la especiación que se produjo en las islas Ga- 
iápagos tras la colou ízaciõn de organismos dei continente. 

^Qué e ficada debe tener una barreia geográfica para mantener 
separadas las poblaciones alopát ricas? La respuesta depende de la 
capacidad que tengan los organismos para desplazarse, Los pájaros, 
los pumas y los coyotes pueden cruzar colinas, rios y cânones. Tam- 
poco im picle n esas barreias el traslado por acción dei viento dei po- 
[en de los pinos o ias semillas de muchas plantas con flores. Por el 
contrario, para los pequenos roedores, un carión profundo o un rio 
ancho pueden constituir una barrera muy eficaz (fig. 24-6). 

Una vez que se ha producido ta separación geográfica las reservas 
génicas separadas divergen por medio dc alguno o Lodos los meca- 
nismos descritos en ei capítulo 23: se originan mutacíones diferen- 
es T Ja selecdón sexual toma un camino diferente en las respectivas 
poblaaones, aras presiones selectivas actúan de manera distinta en 
los organismos separados y la deriva genética altera las frecuendas 
alélicas. Dado que las poblaciones pequenas y aisladas tienen más 
oportunidades que las poblaciones grandes de sufrir una modifica- 
aón significativa de su reserva gênica en un lapso de tiempo relati- 
vamente corio a causa de la selección y la deriva, son las que mayor 
probabilídad tienen de experimentar una especiación alopát rica. En 
menos de 2 millones de anos, los pocos ani males y plantas dei con- 
'.mente sudamencano que colonizaron las islas Galápagos dieron ori- 
gen a todas las nuevas especies que ahora se encuentran allí. Pero 
por cada población pequena y aislada que se transforma en una nue- 
va especie, muchas más" perecen en su nuevo medio ambiente. 

Para confirmar un caso de especiación alopátrica es necesário 



A. barrisi A. feucurus 


A Fig, 24-6 Especiación alopátrica de las ardilías antílope en ias 
ondas opuestas dei Gran Canon dei Colorado. La ardilla antílope de 
Harris (Ammospermophilus harrist) habita en la orilla o borde sur dei Ca- 
non (izquierda). Separada por unas poças miflas, la ardilla antílope de 
cola blanca ( Ammospermophilus leucurus), estrechamente emparenta- 
da, vive en el borde norte (derecha). Por el contrario, las aves y otros or- 
ganismos que pueden dispersarse facilmente a través dei cânon no se 
han diversificado en especies diferentes en las oríllas opuestas. 


determinar si las poblaciones alopát ricas se han modificado sufi- 
cientemente como para no tener más el potencial de cruzarse en- 
tre dias y produdr descendencia fértil. En algunos casos, los in- 
vestigadores evalúan si la especiación se ha producido colocando 
juntos a los miembros de poblaciones separados en el âmbito dei 
laboratorio (fig. 24-7), Los biólogos también pueden establecer 


lia divergência de las poblaciones alo- 
pátricas de la mosca de la fruta puede lleyar al aisla- 
mrento reproduetivo? 




Diane Dodd, de fa Universidad de Yale, dividió 


una población de moscas de la fruta poniendo algunas poblaciones 
en un medio con almidon y atras en un medio con maltosa, Tras 
varias generadones, la selecaón natural produjo como resultado una 
evolución divergente: las poblaciones criadas con almldón digerían el 
almidon más effcientemente, mientras que las que se criaron con 
maltosa digerían la maltosa con mayor eficiência. Entonces Dodd 
puso moscas delamismaode diferentes poblaciones en cajas de 
apareamiento y midió tas frecuendas de apareamiento. 
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;r\ f~\ 



Algunas moscas 
crecíeron en el 
medto con almidón 



Población inicial de 
moscas dela fruta 
(Drosphtla 
pseudoohscura) 


Experimentos de 
apareamiento efespués de 
varias gene raciones 



Algunas moscas 
crecíeron en el 
medio con maltosa 


RE5 



Cuando las moscas de las "poblaciones de almi- 
dón" se mezdaron con las moscas de las "poblaciones de maltosa", 
las moscas ten dieron a aparearse con pa rejas similares. En el grupo 
control, las moscas tomadas de diferentes poblaciones que se habian 
adaptado al mismo medio se aparearon aproximadamente de forma 
similar entre ellas que con moscas de sus propias poblaciones. 
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Frecuendas de apareamiento Frecuendas de apareamiento 
en el grupo de experimentadón en el grupo control 



N 


La marcada preferencia de las "moscas dei almi- 
dón" y de las "moscas de la maltosa" para aparearse con moscas 
adaptadas de forma semejante, aun proveniendo de diferentes po- 
blaciones, indica que se está formando una barrera reproduetiva en- 
tre las poblaciones divergentes de moscas, La barrera no es absoluta 
(se produjo algún apareamiento entre las moscas en almidón y las 
moscas en maltosa) pero parece estar en camino tras varias gene ra- 
ciones de divergência, como resultado de ia separación de estas po- 
blaciones aiopátricas en diferentes ambientes. 
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lâ especiadón alopãtrica en ta naturaleza, Por ejemplo, las hem- 
bras de pinzón terrestre de Galápagos, Geospiza difficilis, respon- 
den al canto de los machos de la misma isla, pero ignoran los 
cantos de los machos de la misma especie de otras islas (pobla- 
ciones alopátncas) con los que se encuemran. Este hallazgo indi- 
ca que se han desarrolkdo diferentes barretas conductuales (pre- 
cigóticas) cn estas pobtadones alopátncas de G. dtjjfirifis, que 
pueden* final mente, transformarse en especies separadas, 

Debemos hacer hincapié en que ei aislamiento geográltco, 
aunque obviamente impide et apareaítiiento entre las poblacio- 
nes alopátricgs, no es, en sí mismo, un mecanismo de aislamien- 
lo biológico. I.os mecanismos de aislamiento -que son intrínse- 
cos a los organismos miamos- impide n e! cruzamiento incluso en 
ausência de aislamiento geográfico. 

A continuadón explicaremos los mecanismos que pueden 
prodiidr una nueva especie sin el aislamiento geográfico de la po- 
bl aci ó n progeni t ora . 

Especiacióii simpátrica (“en el mismo país") 

Hn la especiadón simpátrica (dei griego sym juntos), la es- 
peciadón liene lugar en poblaciones que se superponen geogra- 
ficamente . ^Córno pueden evolucionar las barreras reproductivas 
entre las poblaciones simpátricas cuando sus miembros perma- 
necen en contacto uno con el otro? Los mecanismos de la espe- 
ciación simpátrica com prendeu lus câmbios cromosõ micos y el 
apareamiemo no aleaiono que reduce el flujo gémeo. 

Poliploidia 

Álgunas especi.es vegetales tienen sus origenes en accidemes 
durante la divísión celular que dan lugar a un juego extra de cro- 
mosomas, una modificación mutadonal que pfoduce como re- 
sultado la condi ciõn denominada poliploidia. Un autopoliploi- 
de (dei griego autos, por sí mismo) es un indivíduo que tíene mas 
de dos i uegos de cromosomas, todos derivados de una única es- 
pecie. Por ejemplo; un error de la divísíõn celular puede dupli- 
car la camidad de cromosomas de una célula desde un número 
di pl oide (2 r 0 a un n ú m ero te t rap I oi d e í 4n. ) {f t g , 2 4 - 8 ) . E st a m u - 
tación impide a un tetraploide cmzarse con êxito con plantas di- 
ploides de la población original : los desce ndíentes triploides (3n) 
de esas uniones son estériles porque sus cromosomas impares 
producen una meiosis anormal Sin embargo, las plantas tetra- 
ploides todavia pueden producir una descendencia tetraploide 


fértil mediante autopolmización o cruzamiento con otras tetra- 
pio ides. Por tanto, en apenas una generadóm la auto poliploidia 
puede generar un aislamiento reproduetivo sin ninguna se para - 
ción geográfica. 

Una forma mocho más frecueme de poliploidia puede produ- 
cirse cuando dos especies diferentes se cruzan y producen un hí- 
brido. Los híbridos interespecífieos son muchas veces estériles 
porque el juego de cromosomas de una especie no se puede a pa- 
re ar durante la meiosis con el juego de cromosomas de la ocra es- 
pecie. Sin embargo, pese a ser infértil, el híbrido puede ser capaz 
de propagarse de forma asexual (como pueden hacer muchas 
plantas), En gene raciones sucesivas. vários mecanismos pueden 
cambiar un híbrido estéril en un poli pio ide fértil conocido como 
un alopoliploide (la figura 24-9 ilustra este mecanismo). Los 
alopoliploides son fértiles entre sí, pero no pueden cruzarse con 
ninguna de las dos especies progenitoras: por tanto, represeman 
una nueva especie biológica. 

Et origen de nuevas especies de plantas poliploides es bastante 
común y suficientemente rápido como para que los científicos ha- 
yan documentado muchas de estas especiadones; por ejemplo, dos 
nuevas especies de plantas dei género Tmgopogon (nombres comu- 
nes: barba de cabra y salsifí) se originaron en el noroeste dei Pacífi- 
co a mediados de 1900. Aunque el género de barba de cabra es ori- 
ginário de Europa, los hombres imrodujeron tres especies en Amé- 
rica al comienzo dei siglo xx. Estas especies, I dubitts, I. pratens is y 
I ponijolhís son actualmente malezas comunes en piavas de esta- 
donaraiento abandonadas y otras terrenos baldios urbanos. En la 
década de 1950, los botânicos identificarem dos nuevas especies dei 
género Tvagapogon en regiones cie Idaho y Washington, donde se 
encuentran también las tres especies europeas. Una nueva especie, 
I misce/fes, es un híbrido tetraploide de I dubius y I pratensis; la 
otra nueva especie, I minis, también es un alopolíploíde, pero sus 
ancesiros son I dubÚLs y T poni/oíius. Mientras que la población de 
I minis crece, principal mente por reproduedón de sus propios 
miembros, episódios adicionales de hibridacion entre las especies 
ancest rales continúan agregando indivíduos a la población de I mí- 
rus; éste es solo un ejemplo entre muchos de un proceso de espe- 
ciadón en marcha que es posible observar. 

Muchos cultivos agrícolas importantes -como avena, algodón. 
patatas, tabaco y trigo- son poliploides, El trigo utilizado para el 
pan, Trítícum aesdvum, es un alohexaploide (seis juego s de cromo- 
somas. dos j uegos de cada una de tres especies diferentes), El pri - 
mero de los acontedmientos poliploides que con el tiempo condu- 
jo al trigo moderno, probablemente se produjo hace cerca de 

8 000 anos en el Oriente Medio como un 
híbrido espontâneo de un trigo primitivo 
cultivado y una hierba silvestre. Hoy en 
día, los genetistas de vegetales crean nue- 
vos poliploides en el laboratorio, utilizan- 
do sustandas químicas que inducen erro- 
res me i óticos y mu óticos, Aprovechando 
el proceso evolutivo, Los investigadores 
pueden producir nuevas especies híbridas 
con la calidad deseada, como, por ejem- 
plo. un híbrido que combina eí alto rendi - 
miento dei trigo con la dureza dei centeno, 

D iferenciación dei hàbitaty selección 
sexual 

La especiadón poliploide Lambién se 
produce en los ani males, aunque es me- 
nos frecueme que en las plantas. Existen 


El fracaso de la división 
celular en una célula de una 
planta diploide después de la 
d u p I icaci ó n cromosó mica 
origina una rama u otro tejido 
tetraploide. 



4t 






2n = b 


4 n = U 


Los gametos producidos 
por las flores de esta 
ra m a tet ra pios de so n 
diploidesi 


Los desce ndíentes con 
cariotipos tetraptoides 
pueden ser viables y 
fértiles: una nueva 
especie biológica, 



4n 


A Fig* 24-8. Especiadón simpátrica por autopoliploídía en las plantas. 
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Gameto no reducido 
con 7 cromosomas 


Ga meio normal 
n = 3 


Híbrido viable fértil 
(alopoliploíde) 


Es pede A 
2n = 4 


Ga meto no reducido 
con 4 cromosomas 


Error meiótico; 
el número de 
cromosomas no 
se reduce de 


2 n a n 


Gameto normal 
n = 3 


Especie B 


2n = 6 


A Fig. 24-9, Un mecanismo de especiación aíopolipíoide en fas plantas. Un híbrido de dos espedes diferentes es 
general mente estéril porque sus cromosomas no son análogos y no pueden aparearse durante la meiosis. Sin embargo, 
ese híbrido tiene la capacidad de reproducirse a sexual mente. Este diagrama muestra un mecanismo que puede produ- 
cir híbridos fértiles (alopoliploides) que constituyen nuevas especies. La nueva especie tiene un número diploide de cro- 
mosomas igual a la suma de los números diploides de los cromosomas de las dos espedes progenitoras. 


otròs mecanismos que también pueden produdr especiación 
simpãtrica tanto en los ani males como en las plantas, Por ej em- 
olo, puede producirse aislamiento rêproductivo cuando los fac- 
tores genéticos permiten a una subpoblación explotar un recur- 
so no utilizado por la poblaeión progenitora. Ésie es el caso de la 
larva de la mosca de la manzana norteam encana, Rfaxgoletís po- 
monella. El habitai original de la mosca eran los espinos nativos, 
pero hace aproximadamente 200 anos, algunas poblaciones co- 
lonizam n los manzanos íntrodu eidos por colonos eumpeos. Las 
manzanas maduran con mayor rapidez que la fruta dei espino, y 
entonces las moscas que se alimentaban de manzanas fueron se- 
lecdonadas por su rápido desarrollo, Estas poblaciones que se 
alimentan de manzanas ac L uai mente muestran un aislamíento 
temporal de las R. pormnella que se alimentan de los espinos. 
Aunque los dos grupos están todavia clasi ficados como subespe- 
eies en vez de como espedes separadas, la especiación parece ha- 
ll arse en camino. 

Uno de los puntos de especiación animal más activos de la 
Tierra es el lago Victoria en África Oriental Este enorme lago de 
aguas poco profundas se llenó y secó repetidas veces en respues- 
ta a câmbios climáticos, El lago aauab que sol o tiene 12 000 
anos de edad, es el habitai de más de 500 especies de peces ci- 
ei idos. Estas espedes son, desde el punio de vista genético, tan 
similares que es muy probable que muchas se hayan originado 
desde la última vez que el lago se llenó. La subdivisión de la po- 
btación original de peces en grupos adaptados a explotar diferen- 
les fuentes de alimentación fue uno de los factores que contribu- 
yó a esta rápida especiación. Pero tos investigadores de la Univer- 
sidad de Leiden, en Holanda, han demostrado que un factor adi- 
cional puede haber sido el apareamiento no aleatorio (selección 
sexual), por el cual las hembras eligen a los machos según su as- 
pecto. 

Estos investigadores estudiaron dos especies simpátricas de 
cíclidos estrechamente empa remadas que se diferencian, sobre 
todo, por su color: Pundamilia pundamilia tiene el dorso de color 
azulado, y Pundamilia nyererei tiene el dorso de color rojizo. Es 
una hipótesís razonable que la preferencia por pa rejas dei mismo 
color actúa como una barreia conduetual para el cruzamiento. 


En un acuario con luz natural, las hembras de cada especie se 
aparean solo con los machos de su mísma especie. Pero en un 
acuario iluminado con una 1 ampara monocromática anaranjada, 
que determina que las dos espedes de cíclidos parezean idênti- 
cas, las hembras de cada especie se aparean de manera indiscri- 
minada con los machos de ambas especies (fig. 24-10). Los hí- 
bridos dei cruza mienio entre R pundamilia y P nyenerri íueron 
viables y fértiles. 

A partir de los resultados de estos experimentos podemos de- 
ducir que la elección de pareja basada en el color es la principal 
barrera reproduetiva que normal mente manüene separadas las 
reservas genicas de estas dos especies. Y, también podemos de- 
ducir de su capacidad de aparearse en el labo rato rio que, como 
las larvas de la mosca de la manzana, estas especies estãn comen- 
zando a divergir recien temente. Parece probable que la poblaeión 
ancestral fue polimorfa para el color y que la divergência comen- 
zó con la apariciõn de dos nichos ecológicos que dividieron a los 
peces en sub pobl aciones. La deriva genética produjo diferencias 
aleatórias en su constitudón genética, con el resultado de que las 
hembras de una subpoblación favorecen el rojo eu sus parejas. 
mientras que las hembras de la otra subpoblación preficrcn el 
azul Entonces la selección sexual refuerza prefereiitemente la di- 
ferencia de color, ya que las hembras se aparean con los machos 
que tienen íos genes para el color menos equivoco (véase en el 
capítulo 23 la selección sexual). En La actualidad, la polución es- 
tá volviendo más opacas las aguas dei lago Victoria, de manera 
que quizás ia divergência de los cíclidos pueda invertirse. Si a las 
hembras de los cíclidos se les hace más difícil distinguir visual- 
mente entre los machos, las reservas genicas de P pundamilia y 
R nyererei pueden mezclarse entre sí nuevamente, 

Especiación alopá trica y simpã trica: resumen 

Antes de continuar con nuesLra explicadón, repasemos las 
dos prindpales maneras por las cuaies se forman nuevas espe- 
cies. En la especiación alopá trica, una nueva especie se forma 
cuando esLá aislada geograficamente de su poblaeión progenito- 
ra. Como la poblaeión aislada evoluciona por selección natural y 


capitulo 24 El crigen de las especies 479 


Radiación adaptativa 


Figura 24-10 

^La selección sexual en los cíáidos prcv 
duce ei aislamiento reproductivo? 


EXPERIMENTO 


Los investigadores de la Universidad de 
Leiden juntaron machos y hembras de Pundamiüa pundamjfia y R 
nyererei en dos tanques aeuario, uno con luz natural y el otro con 
una lámpara monocromática anaranjada. Con luz normal las dos 
especies son visiblemente diferentes en su color; con !uz mono- 
cromática anaranjada, las dos especies parecen idênticas en su 
color. Los investigadores observa ron las elecciones de pareja de 
los peces de cada tanque. 


Luz normal 


Luz monocromática 
anaranjada 



P. pundamiüa 



P. nyererei 


Con luz normal las hembras de las dos espe- 
cies se aparearon solo con machos de su misma especie, Pero con 
luz anaranjada, las hembras de las dos especies se aparearon indis- 
criminadamente con los machos de ambas especies. Los híbridos 
resultantes fueros viables y fértiles. 





Los investigadores concluyeron que la eiección 


de la pareja de las hembras basada en el color es la principal 
barrera reproductiva que normal mente mantiene separadas las 


reservas genéticas de estas dos especies, Como las especies toda- 
via pueden cruzarse entre ellas, cuando esta barrera conductual 
precigótica se supera en el laboratorio la divergência genética 
entre las especies es proba biemente pequena. Esto sugiere que la 
especiación en la naturaleza se ha producido en un momento 
relativamente reciente. 


deriva genética, el aislamiento reproductivo de la especie ances- 
tral puede ongmarse como un producto colateral de la modifica- 
ciõn genética. Estas barreras reproductivas impiden et cruza- 
miento con la pobladón progenitora, aün cuando las poblacio- 
nes vuelvan a estar en contacto. 

La especiación simpã trica, por el contrario, requiere ta emer- 
gencia cie una barrera reproductiva que aisla a una parte de la 
pobladón sin una separación geográfica de la pobladón proge- 
nitora, Un mecanismo fretuente, en especial en las plantas, es 
la alopolípíoidía: la híbridación entre especies estrechameme 
em parem adas que se conjuga con errores durante la divisiõn 
celular que conducen a la producclõn de indivíduos pollploi- 
des fértiles. La especiación simpátrica también puede producir- 
se cuando una parte de una pobladón queda aislada desde el 
punto de vista reproductivo por un cambio de habitat, fuente 
de alimentos, u otros recursos que no son utilizados por la po- 
bladón progenitora. En los animales, la especiación también 
puede ser resultado de la selección sexual en una pobladón po- 
limorfa. 


La evoluciõn de muchas especies diversameme adaptadas a 
partir de un ancestro común tras la imroducción a diferentes 
oportunidades y desafios ambien tales nuevos se denomina radia- 
ción adaptativa. La radiación adaptativa se produce de forma ca- 
racterística cuando unos pocos organismos se encaminan bacia 
nuevas áreas, general mente alejadas (fig. 24-11), o cuando los 
câmbios ambientales ocasionan numerosas extinciones y se 
abren nichos ecológicos para los sobre videntes. Por ejemplo, la 
evidencia fósil indica que los mamíferos experimentarem una 
dramática dispersión adaptativa iras la extinción de bs dinosau- 
rios hace 65 millones de anos, 

El archipíélago dc Hawai es una de las grandes vidrieras dei 
mundo de Ia dispersión adaptativa, como explico Kenneth Ka- 
neshiro en la entrevista de las páginas 436-437. Localizado apro- 
ximadamente a 3 500 km dei continente más cercano, las islas 
volcánicas son progresívameme más jóvenes a medida que uno 
se desplaza bacia el sudeste: la isla más reciente, Hawai, tíene 
menos de un millón de anos y todavia üene volcanes activos. Ca- 
da isla nació "desnuda 1 y se fue poblando de forma graduai me- 
diante organismos extraviados que viajaron transportados por tas 
corri entes océanicas y los viemos, no solo desde, lejanas áreas dei 
continente sino también de las islas más antiguas dei mismo ar- 
chipiélago. La diversidad física de cada isla -que incluye inmen- 
sos rangos de altitudes y de predpitadones pluviales- proporcio- 
na muchas oportunidades para la divergência evolutiva por se- 
iección natural (fig. 24-12). 

Las invasiones múltiples y los acontecimentos de especiación 
alopãtiica y simpátrica encendieron una explosión de dispersión 
adaptativa: la mayoria de las mil es de especies que habitan las is- 
las no se encuentian en ninguna otra parte de la Tierra. 


Estúdio de la genética de la especiación 

Los rápidos avances en genética están permitiendo a los inves- 
tigadores determinar con precisión los genes que desempenan un 
papel clave en casos particulares de especiación. En uno de estos 
estúdios, Douglas Schemske y sus colegas de la Universidad de 



A Fig. 24-11. Dispersión a grandes distancias. Las semillas de la 
planta Pisonia se adhieren como si fueran Velcro a este garotín oscuro 
o tihosa negra (Anous minutus) migratório lejos de Ias costas de Aus- 
trália. Este mecanismo permite que las semillas sean transportadas a 
distancias grandes (de hecho, el estúdio de la forma en que estas semi- 
llas se unen de forma estrecha pero reversible a las plumas y a la piei 
inspiró a los inventores dei Velcro). 
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Dubautia laxa 


1.3 

milJón 
de afios 


KAUA1 

5.1 

millones 
de anos 


MOLOKAI 


OAHU 

3,7 

millones 
de anos 


Argyroxiphium sandwiçense 


HAWAI 

0,4 
millón 
de aiios 


Dubautia waialealae 


Dubautia scabra 


■ 


Dubautia linear is 


A Fãg. 24 12, Dispersión adaptativa. El analisís molecular indica que estas plantas hawaianas, nota- 
blemente variadas, conoddas colecti va mente como la "aiianza silversword" , son todas descendientes de 
una planta ancestral dei género Madia (ilamada comúnmente melosa) que llegó a las islas hace 5 millo- 
nes de anos desde América dei Norte, Los miembros de la alianza silversword se han diseminado desde 
entonces en vários hábitats diferentes en las Islas, para evolucionar en formas distintas mediante espe- 
ciación alopátrica y simpátrica. 


Michigan examinaron dos espedes de mimulo (Mímulus; véase 
fig, 24-4f y gX Mimulíis lewísü (Ynímulo o bufon rosado) y Mimu- 
lus cardinaiis (mimulo o bufón rojo) son polinizados por abejas y 
colibríes, respectivamente, y mamienen sus reservas genicas se- 
paradas mediante aislamiento preci gótico. Pero estas especies no 
presentan hasta ahora im aislamiento postei gótico; pueden cru- 
zarse efectivamente en un invemadero. Los híbridos resultantes 
producen descendienLes con dores con um amplia variedad de 
formas y colores. Observando que polinizadores viskaban a cada 
flor e investigando con posterioridad tas diferencias genéticas en- 
tre las plantas, los investigadores tlegaron a la condusión de que 
dos loci génicos eran los principal es responsables de la elección 
dei poiinizador. Un locus íníluye en ei color de Ia flor y ei otro 
afecta a la caniidad de néctar que producen las flores. Por tanto, 
al determinar el atractivo de las flores para los diferentes polini- 
zadores, la diversidad alélica en estos toei produjo como resulta- 
do, en última instancia, la especiación. 


EI “ritmo" de la especiación 

El registro fósil incluye muchos episodios en los cuales nue- 
vas especies aparecen de raanera súbita en un estrato geológico, 
persisten esencialmente sin modiiicaciones a través de vários es- 
tratos y luego desapareceu. Los paleontólogos Niles Eldredge, dei 
Museo Americano de Historia Natural, y Stephen jay Gould, de 
la Universidad de Harvard, acunaron el término equilíbrio pun- 
tual para describir estos períodos de aparente estaneamiento in- 
terrompidos por câmbios súbitos, 

Algunos científicos sugieren que estos pat remes exigen una ex- 
pllcadón distinta dei modelo darwiniano de descendencía con 
modificadón gradual. Sin embargo s êste no es necesariamente el 
caso. En primer término, estas puntuaciones deben haber sido 
menos abruptas de lo que parecen considerando el registro fósil. 
Suponga que una especie sobre vi vio durante 5 millones de anos, 
pero que ia mayoria de sus al te raciones morfológicas se produje- 
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(a) Modelo de gradualismo. 

Las espedes que descendieron 
de un ancestro común 
gradual mente divergen 
más y más en su morfologia a 
medida que adquieren 
adaptaciones ú nicas. 


(b) Modelo de equilíbrio 
puntuaL Una nueva especie 
cambia sobre todo cuando 
surge a partir de una especie 
progenitora y luego se 
modifica poco durante e! 
resto de su existência, 


k Fig. 24-13, Dos modelos dei "ritmo' 1 de especíación. 


ron durante los prímeros 50 000 anos de su existência, un 1% de 
su Lienipo total de vida. Debido a que los períodos de tiempo de 
esia magnitud, generalmente no pueden distingui rse en los estra- 
tos fósil es, parecera que esta especie apareció subitamente y lue- 
go permaneció con muy pocos o ningün cambio ames de llegar 
a su extinción. Aun si la emergenda de esta especie en realidad 
tardo decenas de mil es de anos, este período de cambio no se 
percibe en el registra fósil (fig, 24-13). 

De hecho, el mismo Danvin observo este patrón en e! registro 
fôsü. Anücipõ el concepto de equilíbrio puntual cuando escribió: 
"Aunque cada especie ha debido pasar por numerosos estados de 
transi ción, es probable que los períodos durante los cuales cada 
especie experimento una modificaciõn, si bien medidos en anos 
parecen muchos y prolongados, hayan sido cortos en compara - 
ción con los períodos durante los cuales cada especie permane- 
ciõ en una condición sin câmbios' . 

También puede explicarse el estancamiento. Todas las espe- 
cie s continúan adaptándose después de que inician su existência, 
pero, con frecuencia, en formas que no pueden detectarse me- 
diante los fósíles, como por ejemplo, modificadones pequenas 
en su bioquímica. Por necesidad, los paleontólogos han basado 
sus htpótesis acerca de la descendencia casi por completo en la 
anatomia externa y los esqueletos. Durante los períodos de apa- 


rente equilíbrio, las modificadones en la conducta, en la anato- 
mia interna y en la fisiologia pueden pasar inadvertidas. Sin 
embargo, el medio ambiente cambia, ei estancamiento se tnte- 
rrumpirá por puntuadones que dejarán trazas visibies en el re- 
gistro fósil. 


Ev alua ción de conceptos 


1. Explique por que es menos probable que la especíación 
alopãtrica ocurra en una isla cereana al continente que 
en una isla dei mismo tamarío más aislada. 

2. Las plantas normales de la sandia son díploides (2 ji = 

22), pero los criadores han producído sandias tetraploi- 
des (4n - 44). Si las plantas tettaploides. se hibrídan con 
sus parientes díploides produceii semillas tríploides (3n 

= 33). Estos descendientes pueden produdr rapidamente 
sandias sin semillas y se pueden seguir propagando me- 
diante secciones. ^Las plantas de sandia diploides y tetra- 
ploides son especies diferentes? justifique su respuesta. 

3. En el registro fósil, los fósilas transicionales que relacio- 
nan las especies más nuevas con las más anuguas son re- 
laüvamente raros. Sugiera una expíicadón para esta 
observaciõm 

VédiuT las resimestas cn d Apêndice Á.. 


Concepto 


Los câmbios macroevolutivos 
pueden acumularse a través 
de muchos acontecimientps de 
especíación 

La especíación puede ser el resultado de diferencias aparente- 
mente pequenas, como el color de! dorso de un ciclido. Sin em- 
bargo, como las especies divergen y la especíación se produce 
una y otra vez, estas diferencias pueden acumularse y hacerse 
más pronunciadas. Por esa razón, ia especíación es el comienzo 
dei cambio macroévolutivo. Las transformacíones macroevoluti- 
vas, como los câmbios microevolutivos que tíenen lugar dentro 
de una reserva genica única, se acumulan por medio de procesos 
que examinamos en el capítulo 23: selección natural, mutacíón, 
deriva genética y flujo gértico. Son los câmbios acumulados du- 
rante miles de pequenos episodios de especíación los que explU 
can ias profundas transformacíones evolutivas. Veremos a comi- 
nuación algumas de las maneras en las que han teniclo lugar estas 
importantes transformacíones. 

Novedades evolutivas 

El concepto darwiniano de descendencia con modificación 
puede extenderse para explicar incluso las transfonnaciones 
morfológicas más grandes. En ia mayoría de los casos, las estruc- 
turas complejas han evolucionado de forma escalonada a partir 
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de versiones mucho mãs simples que cumpten las mismas fun- 
ciones básicas. 

Por ejemplo, considere el cjo humano, un órgano muy sofis- 
ticado construído con numerosas partes que trabajan juntas pa- 
ra formar una imagen y transmitiria al cerebro. ^Córno pudo ha- 
ber evolucionado el ojo humano mediante incrementos gradua- 
ies? Si el ojo requiere todos sus componentes para funcionar, co- 
mo podrla un ojo pardal haber sido de alguna utilidad para 
nuestros ancestros? 

La endeblez de este argumento, como el mismo Darwin ob- 
servo, reside eri la suposíciõn de que solo los ojos complejos 
son úiiles. De hecho, muchos anima les dependen de ojos que 
son mucho menos complejos que los nuestros (fig. 24-14). 
Los ojos mãs simples que conocemos son parches de células fo- 
torrecepioras sensihles a la luz. Estos ojos simples parece n ha- 
ber tenido un origen evolutivo único y se encueniran actual - 
menie en una variedad de ani males, como las lapas, pequenos 
moluscos (mie rubros dei filo Mollusca). Estos ojos no tienen 
lentes ni níiigun otro equipo que les permita focalizar las imã- 
genes, pero le permiten al animai distinguir da luz de la o seu ri- 
dad. Las lapas se aferi an más estrechamente a la roca cuando 
cae una sombra sobre ellas t una adaptación conductual que re- 
duce el riesgo de ser comido, Puésta que las lapas tienen una 
larga historia evolutiva podemos concluir que sus ojos “sim- 
ples'’ son bastante adecuados para sostener su supervi vencia y 
reproducciõn. 

En el reino animal, ojos complejos de vários tipos evoluciona- 
ron independien temente varias veces a partir de esas estmcturas 
básicas. Algunos moluscos, entre ellos los calamares y los pulpos, 
tienen ojos tan complejos como los de los seres humanos y otros 
vertebrados (fig. 24-14), Àunque los ojos complejos de tos mo- 
luscos evoludonaron de forma independien te de los ojos com- 
plejos de los vertebrados, ambos evoludonaron de un simple cú- 
mulo ancestral de células foiorreceptfras. Esta divergência tuvo 
lugar mediante una serie de modificadones incrementales que 
oeneficiaron a los poseedores de ojos en cada etapa. Las eviden- 
cias de esta divergência evolutiva provienen dei análists filogenê- 
lico de los genes que actúan como “reguladores maestros" dei de- 
sárrollo dei ojo y que se companen por todos los ani males con 
ojos. 

A lo largo de toda su historia evolutiva, los ojos han manteni- 
do su función básica de la vistón. Pero las novedades evolutivas 
también pueden ortginarse cuando las estmcturas que original - 
mente desempenaban un papel adquieren de modo gradual un 
papel diferente. Las estmcturas que evolucionan en un contexto 
pero que son elegidas para otra función se denominam a veces, 
exaptmones para distinguirias dei origen adaptativo de la estruc- 
tura original. 

Obsêrvese que el concepto de exaptación no implica que 
una estmetura de alguna manera evolucione en anticipación a 
una utilidad futura. La selección natural no puede decir el fu- 
turo; puede solamente mejorar una estmetura en el contexto de 
su utilidad actual Por ejemplo, los huesos dsponjosos de los 
pájaros, de poco peso y estmetura en panai de abejas. son ho- 
mólogos de los Lues os de los ancestros terrestres de Ias aves, 
Sin embargo, los huesos esponjosos pudieron no haber evolu- 
cionado en los ancestros como una adaptación para el vuelo fu- 
turo; deben haber tenido otro beneficio. Se han encontrado en 
China iósiles de algunos pari entes cerca nos de los pájaros. Es- 
tos pequenos animales no eran capaces de volar pero Lenían 
pies que les permitían trepar y posarse en los ãrboles. Los hue- 
sos de poco peso podrían haber contribuído a este estilo de vi- 
da. Es posible que las extremidades anteriores con aspecto de 


Células pigmentadas 
(fotorreceptores) 


> 

lr-\ 


Epiteiio 


Fibras nerviosas 



Células 

pigmentadas 


Fibras nerviosas 


(a) Conjunto de células pigmentadas, (b) Copa óptica. El molusco 
La lapa Patella tiene un conjunto de caparazôn hendido 

simple de fotorreceptores. Pfeurotomana tiene una 

copa óptica. 




Cavidad llena 
líquido 

Epiteiio 


óptico 


Capa pigmentada 
(retina) 


óptico 


Líquido 

celular 

(lente) 


Córnea 


(d) Ojo con una lente primitiva. 

El caracol ma ri no Murex tiene 


(c) Ojo tipo câmara Pinhole. 

El ojo de Nautilus funciona 
como una câmara con un 
orifício, dei tema no de la cabeza 
de un alfiler (la câmara pinhole , 
es un antiguo tipo de câmara 
que carece de lente). 


una lente primitiva compuesta por 
una ma sá de células semejantes 
al cristal. La córnea es una región 
transparente dei epiteiio (capa 
exterior) que proteje ai ojo y 
contribuye a focalizar la luz. 



Córnea 
Lente 


Nervio óptico 


(e) Ojo complejo tipo câmara, El calamar Loligo tiene un ojo 
complejo cuyas características (córnea, lente y retina), a pesar 
de ser similares a las de los vertebrados, evoluciona ron de forma 
independiente. 


à IFíg. 24-14. €1 rango de complejidad dei ojo entre los moluscos. 


alas y tas plumas, que aumenta rian la superfície de los miem- 
bros anteriores de estos pequenos animales, fueran elegidos pa- 
ra el vuelo* después de haber funcionado en alguna otra capa- 
cidad, como d cortejo, la termorreguladõn o el camuilaje (fun- 
ciones que todavia cumplen las plumas). Los pn meros vuelos 
pueden haber sido solo certos planeos. En real i dad, las pri me- 
ras plumas que dejaron traz os en el registro fósil eran cortas y 
vellosas; las plumas adaptadas para el vuelo aparederon mãs 
tarde. Con el paso dei tiempo, la selección natural remodelo las 
plumas y las alas, al actuar sobre muLaciones adidonales de 
manera que se adaptaran mejor a su nueva función. 

E3 concepto de exaptación olrece una exphcación sobre la 
forma en que nueva s características pueden ortginarse gradual - 
mente mediante una serie de estados intermédios, cada uno de 
los cu ales tiene alguna función en el contexto actual dei orga- 
nismo. En las pai abras dei zoólogo Karel Liem de la Universi- 
dad de Harvard: ‘'La evolución es como modificar una máqui- 
na mientras está funcionando". 
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Evolución de los genes que eontrolan 
ei desarrolio 

Como üsted íeyó en d éapítulo 21, la biologia dei desarrolio 
evolutiva o 11 evo -devo — la in ter fase entre la biologia evolutiva y 
. la biologia dei desarrolio- está esclareeiendo la manera en que le- 
ves divergências genéticas se pueden magnificar para constituir 
importantes diferencias morfológicas entre las es pedes, Los ge- 



Ftedén nacido 2 5 15 Adulto 

Edad (anos) 


(a) Tasas de crecimiento diferencial en et hombre, Los brazos y 
las píernas se aiargan más durante el crecimiento que la 
eabeza y el tronco, como puede verse en esta conceptualízadón 
de un indivíduo a diferentes edades, representadas a diferentes 
escalas para que fa altura dei indivíduo no varie. 



Feto humano Adulto humano 


(b) Comparatión dei crecimiento dei cráneo dei chimpancé y 
dei hombre. Los cráneos fetales dei chimpancé y dei hombre 
tienen una forma simifar, El crecimiento alométrico transforma el 
cráneo redondeado y la cara vertical de un chimpancé reeién 
nacido en ef cráneo alargado y cara oblicua característica de los 
monos adultos. Efi mismo patrón de crecimiento alométrico se 
produce en ef hombre, pero con una elongadón menos 
acelerada de ia mandíbula en relaçrón con el resto de! cráneo. 

A Fig. 24-15. Crecimiento alométrico. La velocidad de crecimiento 
diferencial de las distintas partes dei cuerpo determina las proporciones 
corpo rales. 


nes que programan el desarrolio eontrolan ia velocidad, el rien> 
po y el patrón espacial de los câmbios en la forma dei organismo, 
mientras ésta se desarrolla desde un cigoto hasta un adulto. 

Câmbios en la velocidad y el tietnpo 

Muchas transformaciones evolutivas impactantes son resulta- 
do de la heterocronía (dei griego hetero, diferente, y àironos, 
tietnpo), un cambio evolutivo en la tasa (velocidad) y en el tiem- 
po en que se producen ios acontecimientos dei desarrolio. Por 
ejemplo, La forma de un organismo depende en parte de las tasas 
de crecimiento relativas de diferentes partes dei cuerpo durante 
el desarrolio. Esta proporcion, que contribuye a darle al cuerpo 
su forma especifica, se denomina crecimiento alométrico (dei 
griego a! los, oiro, y mctwn , medida). La figura 24 - 1 5 a nmestra 
el modo en que el crecimiento alométrico altera las proporciones 
dei cuerpo humano durante el desarrolio. Cambiar ligeramente 
estas tasas de crecimiento relativas, transforma la forma dei adul- 
to de manera sustancial. Por ejemplo, patrones a lomé tricôs dife- 
rentes contribuyen a ias formas contrastantes dei cráneo de los 
seres humanos y de los chímpancés (fig, 24 - 1 5 b). 

La heterocronía también ha desempenado un papei en la evo- 
lución de ios dedos de la salamandra (fig, 24-16), La mayoria 



> \# p 


(a) Salamandra que habita en el suelo. 

ün período más prolongado de crecimiento dei pie produce 
dedos más largos y menores uniones interdigitais. 



(b) Salamandra arbórea. 

El crecimiento dei pie finaliza antes. Este cambio evolutivo en el 
tiernpo es responsable de los dedos más cortos y las uniones 
Snterdigitales más extensas, que ayudan a !a salamandra a trepar 
verticalmente por las ramas de los árboles. 

A Fig. 24-16. La heterocronía y la evolución de los pies de la sa- 
lamandra en especies estrechamente emparentadas. 
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de las salamandras viven en eí suelo, pero algunas especies viven 
en los árboles. Los pies de ías especies que habiian en los árbo- 
les están adaptados pára trepar verticalmente mas que para cami- 
nar sobre ei suelo; por ejemplo, sus dedos más cortos con unio- 
- nes ínterdigi tales más extensas les otorgan una mejor tracciôn La 
base para esta adaptación fue, probablemente, la sdecdón de ale- 
los de genes que controlam el momento adecuado dei desarrollo 
dei pie. De acuerdõ con esta hipõtesis, el pie de la salamandra an- 
cestral crccía hasta que los productos de ciertos genes regulado- 
res detenían el credmiento y producían un pie de mi determina- 
do tamano. Una mutación en uno o más de estos genes regula- 
dores podría haber detenido el crecimiento más temprano, para 
dar como resultado e! pie menos desarroilado de ia salamandra 
que habita en los árboles. De esta manera, una proporciôn rela- 
t ivamente pequena de cambio genético puede verse amplificada 
en un cambio morfológico sustancial 

La heterocronía también puede alterar el tiempo dei desarro- 
llo reproductivo en relación con el desarrollo de los órganos so- 
máticos (no reproductivos). Si la velocidad de desarrollo repro- 
duciivo se acelera en comparación con el desarrollo somático, e! 
estado sexual mente maduro de una especie puede retener carac- 
terísticas corporales que fueron estrucLuras juveniles en una es- 
pecie ancestral, una condición denominada pedomorfosis (dei 
gr i ego paedos, de un nino, y merphusís, formacíón). Por ejemplo, 
la mayoría de las especies de salamandras lienen un estado larval 
que experimenta una metamorfosis para transformar se en un 
adulto. Pero algunas especies crecen hasta el tamano de un adul- 
to y maduran sexualmente, miemras que simultaneamente con- 
servan las branquías y otras características larvales (fig. 24-17). 
Esta alteración evolutiva dei instante en que se produce el desa- 
rrollo puede produdr ani males con un aspecto muy diferente dei 
de sus ancestros, pese a que el cambio genético total puede ser 
pequeno. E fe c ti v amente, algunas evidencias recientes sugieren 
que un cambio genético en un locus único es probáb leniente su- 
ficiente para produdr la pedomorfosis en la salamandra ajolote 
también denominada axolote), aunque otros genes también 
pueden contribuir a ello, 

En resumem la heterocronía afecta a la evoludõn de la morfo- 
logia al alterar las velocidades a las cu ales se desarrollan diferen- 
tes partes dei cuerpo, o al modificar el tiempo de comienzo o de 
Eerminación dei desaiTollo de una parte de él. 

Cambias en el patrón espacial 

Los câmbios evolutivos sustancial es también pueden ser re- 
sultado de alteradones en los genes que controlan la ubicación y 
la organización espacial de las partes dei cuerpo. Por ejemplo, 
como se describió en eí capítulo 21, los genes homeóticos de- 
termman esas características básicas, como por ejemplo donde se 
desarrollará un par de alas y un par de patas en un pájaro o co- 
mo se dlspondrãn Ias partes de Ia flor de una planta. 

Los productos de una clase de genes homeóticos denomina- 
dos genes Hox proporcionan infonnación posicionai en el em- 
brión animal. Esta informacíón induce a las células a desarrollar- 
se en estructuras apro piadas para una local ización particular. Los 
câmbios en los genes Hox y en los genes que a su vez los regu- 
lam pueden tener un impacto profundo en Sa morfologia. Consi- 
dere, por ejemplo, la evoludõn de los tetrápodos (los vertebra- 
dos terrestres que incluyen anfíbios, aves y otros rep tiles, y ma- 
míferos) a partir de los peces, que son vertebrados acuáticos. Du- 
rante este proceso, cuatro aletas de los peces evolueiónaron en 
extremidades. Entre las adaptadones de los míembros de los te- 
trápodos se encuentran los dedos (de la mano y dei pie en el 


hombre) que extienden el so porte dei esqueleto hasta el extremo 
dei míembro, 

En el embrión de un pez, el gen Hox se expresa en una banda de 
células que se distribuyen a lo largo de un borde dei brote de la ale - 
ta (fig, 24' 18). En los embriones de los tetrápodos este mismo gen 
Hox está también expresado en el extremo dei origen dd míembro, 
la esirucmra embrionária que se desanolla en un míembro anterior 
o un míembro postenor. El producto de este gen Hox proporciona 
informacíón posicionai acerca de la distancia a la cual los dedos y 
otros huesos deben extenderse desde el miembro. 

La evoludõn de los vertebrados a partir los animal es inverte- 
brados íue un cambio evolutivo prolongado, y además se asodõ 
con alteradones en los genes Hox y en los genes los regulan (fig. 
24-19). Al produdr esta novedad morfológica, los câmbios en Ia 
dinâmica dei desarrollo sin duda han desempenado un papel im- 
portante en la macroevoludõn, 

La evolución no está orientada hacia un 
objetivo 

El registro íósil muestra con frecuencia tendências claras en la 
evolución. Por ejemplo, algunos linajes evolutivos exhiben una 
tende neta hacia un tamano corporal más grande o más pequeno. 
Un ejemplo es la evolución dei caballo actualmente existente (gé- 
nero Equus), que desciende de Hymcoiherium* de 40 míllones de 
anos de edad (fíg. 24-20). Con el tamano aproximado de un pe- 
rro grande, Hyracoíhenum lenia cuatro dedos en sus pies anterio- 
res, tres dedos en sus pies posteriores y dientes adaptados para 
ramonear en arbustos y árboles. En comparación, los caballos ac- 
tuales son de mayor tamano, lienen solo un dedo en cada pie y 
poseen dientes modificados para pastorear en la hierba. i Estos 
câmbios representan tendências verdaderas? y en ese caso, ^co- 
mo las j iist i ficam os? 



A Fig* 24-17. Pedomorfosis. Algunas especies conservan en la 
edad adulta características que fueron juveniles en sus ancestros. Es- 
ta salamandra es un ajolote (también denominado axolote), que cre- 
ce hasta su tamano completo, madura sexualmente y se reproduce 
reteníendo ciertas características larvales (renacuajo), inctuyendo las 
branquías. 
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24-18. Los genes Hox y la evoludón de los miembros en los 
tetrápodos. Las zonas rojas indica n ias regiones donde se expresa un gen 
Hox implicado en el desarrollo dei esqueleto 






Origen de la pata 
dei pollo 


Región de 
expresión 
Hox 


Origen de la aleta 
dei pez cebra 


Extraer una progresión evolutiva única a partir dei registro fó- 
sil puede conducir a eqüi vocaciones; es como describír un arbus- 
to que crece en dirección a un punto Único, irazando solamente 
las ramas que conducen a esa ramificación. Por ejemplo, a! selec- 
cionar cienas especies de los fósiles disponibles es posible orde- 
nar una sucesión de ani males intermédios entre Hyracoíherium y 
los cabal los actualmente vivos que muestra una tendência a au- 
mentar el Lamano. reducir el número de dedos y a modificar los 
dientes para el pastoreo (línea amarilia en fig. 24-20). Sin embar- 
go, si incluimos todos los caballos fósiles hoy conocidos, esta 
tendencia clara se desvanece. El género Ecfuus no evoluciono en 
línea recta, es la única rama superviviente de un árbol evolutivo 
tan ramificado que se parece más a un arbusto que a un árbol. 
Equus desdende a través de una serie de episodios de espedadón 
que induyen varias dispersiones adaptativas, de las cuales, no to- 
das condujeron a caballos dc raayor tamano, con un solo dedo, 
que se alimentan de hierbas. Por ejemplo, observe en la figura 
24-20 que solo los linajes derivados de Parafiippus incluyen pas- 
toreadores; otros linajes derivados de MioMppus, todos los cuales 
están extintos en la actualídad, permanederon como ramonea- 
dores con múliiples dedos durante 35 millones de anos, 

La ramificación evolutiva puede resultar en una tendencia 
evolutiva a pesar de que algunas nuevas especies contradigan la 


Ancestro hipotético 
de los vertebrados 
(invertebrado) con un 
único grupo Hox 
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de los genes w 
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Ve rtebra dos hip otét i cos 
primitivos (sin mandíbulas) 
con dos grupos Hox 



Segunda 
duplicación . 
de los genes X 
Hox 



Vertebrados (con mandíbulas) 
con cuaíro grupos Hox 



O ba mayoría de los invertebrados tienen un grupo de 
genes homeóticos (el complejo Hox) t que aqui se muestra 
como bandas cobreadas en un cromosoma, Los genes Hox 
dirigen el desarrollo de las pnndpaies partes dei cuerpo, 

© Una mutacrón (duplicación) dei complejo Hox único 
se produjo hace cerca de 520 millones de anos y puede 
haber proporcionado material genético asodado con el 
origen de los prímeros vertebrados. 

© En un vertebrado primitivo, el juego de genes 
duplicados desempehó funciones completamente nuevas, 
como dirigir el desarrollo de una colurrma vertebral. 

© Una segunda duplicación dei complejo Hox, que generó 
los cuatro grupos que se encuentran en la mayoría de «os 
vertebrados actuales, se produjo más tarde, hace alrededof 
de 425 millones de anos, Esta duplicación, probablemente, 
resultado de un acontedmiento de polipbidía, permitió el 
desarrollo de una complejfdad estructural aun mayon como 
las mandíbulas y las extremidades. 

© £1 complejo Hox en los vertebrados contiene 
duplicados de muchos de los mismos genes de un 
único grupo invertebrado, prácticamente en el mismo 
orden lineal en los cromosomas, que dirigen el 
desarrollo secuencial de tas mismas regiones 
corporal es. Por esa razón, los científicos deducen que 
los cuatro grupos def complejo Hox de tos vertebrados 
son homólogos dei grupo único de los invertebrados. 


á Fíg, 24-19. Mutaciones Hox y el origen de los vertebrados. 


486 


uNiDAD cuatro Mecanismos de la evoKición 



Reciente 

(hace 

1 1.500 anos) 

Pleistoceno 

(hace 
\ .8 rnillón 
de anos) 

Plioceno 

(hace 5 r 3 
mi Nonés 



Equus 


Hipparion 


de anos) 


Hippidion y otros géneros 



Nannippus 

Pliohippus 


Neohipparion 






Sinohippus 


Mioceno 

(hace 23 
miltones 
de anos) 



MegahippuB 








Hypohippus 


Cailippus 




Archaeohippus 


Merychippus 



Parahippus 


Oligoceno 

•'hace 33,9 
mitlones 


de anos) 


Paleotherium 


Eoceno 

(hace 55,8 
millones 
de anos) 


Propaiaeotheríum 

Pachynobphus 



Miohippus 

Mesohippus 


Epihippus 



Orohippus 




Referencias 

Pasto readores 
Ramoneadores 


A Fíg. 24-20* La evoludón ramificada de los cabaüos. Utilizando e! color amarillo para trazar la secuencia 
de los caballos fósiies que son intermediários en la fornnación dei caballo actual mente viviente (Equus) y su ances- 
tro dei Eoceno, Hyracothêrium t se genera la iluslón de una tendência progresiva hada mayor tamaho, reducción 
dei número de dedos y modificación de los d lentes para e! pastoreo. De hecho, el caballo viviente es la única ra- 
ma sob revivi ente de un arbusto evolutivo con muchas tendendas divergentes. 


tendência. Por ejemplo, un modelo de tendências a largo piazo 
piopuesto por Steven Stanley de la Universidad de johns Hop- 
kins considera que las especies son análogas a los indivíduos: la 
especiaciõn es su n ac im lento, la extinciórí es su rauerte y las nue- 
vas especies que dívergen de ellas son sus descendientes. En es- 
te modelo, Stanley sugiere que así como un organismo Individual 
experimenta la selección natural las especies experimentan la se- 
lección de especies. Las especies que sobreviven más tiempo y 
generan la mayor cantidad de nuevas especies descendientes de- 
terminan la dirección de las principales tendendas evolutivas. El 


modelo de selección de especies sugiere que el ‘ êxito diferencial 
de la especiaciõn desempería un papel en la macroevolución se- 
mejame ai papel dei êxito reproductivo diferencial en la microe- 
volución. 

En tanto que la tasa de especiaciõn y Ia longevidad de las es- 
pedes reflejan el êxito, la analogia con la selección natural es aun 
más intensa. Es posible que algunas características que no están 
relacionadas con el êxito general de los organismos en ambientes 
específicos se vuelvan importantes cu ando se sele cd ona la espe- 
cie completa. Por ejemplo, si una especie es capaz de dispersar- 
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se facilmente a nuevas iocalizaciones, puede dar origen a un gran 
número de “especies hijas”. 

Se a o no válido ei modelo de selección de especies, hay otras 
posiblés fuentes de tendências que se observaron en d registro 
fósil. Por ejemplo, la sdecdón sexual dei alce irlandês dei norte 
de Europa impulsó un aumento inmenso dei tamano de sus cuer- 
nos decíduos, aunque elio no iinpidió que el alce se extingui era 
' a Cflüsa dei cambio de la vegeiaciòn y de la cace rí a por parte dei 
hombre. Y cuando los ancestros dei cabal lo invadieron las prade- 
ras que se diseminaron en la Edad de los Mamíferos, se produjo 
una intensa selecctón a favor de los pastoreadores que podían es- 
capar de sus depredadores porque corrían con más veloddad. 
Esta tendência no se hubiera producldo sin praderas abiertas, 

Cualquiera que sea su causa, la aparidõn de una tendencia 
evolutiva no implica que Kaya algum fuerza intrínseca que la im- 
pulse bacia un fenotipo particular. La evoludón es resultado de 
las imeracciones entre los organismos y sus actuales ambientes, 
bí las condiciones ambientales cambian. una tendencia evolutiva 
clara puede detenerse o incluso inverti rse. 

En el próximo capitulo continuaremos nuestro estúdio de la 
especiacion y la divergência posterior de los organismos, con una 


visión más de ta liada dei registro fósil y los efectos de las modifi- 
caciones ambientales significativas. 


Evaluación de eoncepios 


1, [Co mo puede el concepto darvviniano de descendencía 
con modifieación explicar la evoludón de estruciuras tan 
compíejas como d ojo o el corazón de los vertebrados? 

2, Explique por qué el concepto de exaptadóo no significa 
c[ue una estructura evolucione como una anticipacíóxi a 
un cambio ambiemal futuro. 

.3. iCõmo puede la heterocronfa causar la evoludón de 
diferentes formas corpo rales? 

Véanse Ííís re.spuesuis en d Apêndice A. 


Re visión dei capítulo 


RESUME N DE CONCEPIOS CLAV 


Concepto 


El concepto biológico de especie subraya el 
aislamicnto reproduetivo 

El lOiUTpio biológico de especie (p. 473), Una especie biológica 
se compone de un grupo de poblaciones cuyos indivíduos tienen el 
potencial de cruza r^e y producir descendíentes féniles entre si t pe- 
ro no con los miembros de otra especie. El concepto biológico de 
especie subraya d aislamíemo reproduetivo mediante barreras pre- 
cigõücas y postei góticas que, como resultado, puede n separar las 
reservas genéticas de poblaciones diferentes. 

Giras dcíifiiciones de especie (p. 476), Aunque es particular- 
mente útil para pensar en bs procesos de espedación el concepto 
biológico de especie riene algunas lí mi t aciones importantes. Por 
ejemplo. no puede aplica rse a organismos que se conocen solo co- 
mo fósiles o a organismos que se reprodueen solo asexualmente. 

Por esa razón, los científicos copservan conceptos alternativos de 
especie, como el concepto morfológico de especie, que son útiles 
en diferentes contextos. 


Concepto 


La especiacion puede tener lugar con separación 
geográfica o sin eila 

Especiacion alopátrica ("en otro pais") (pp. 477-478). la es- 
peciación alopátrica puede producírse cuando dos poblaciones de 
una especie se separan geograficamente una de la otra. Una o las 
d os p ob I ac i o nes pued e n expe ri m en ta r un cam bi o e vol u ti vo d u ra n t e 
d período de separación. Si vuelven a ponerse en contacto, pueden 
quedar separadas por los mecanismos de aislamienio precígóticos y 
postei góticos que han acumulado. 


Especiacion simpátrica ( L ‘en d niismo pais”) (pp, 478-479), 

Li na nueva especie puede origina rse mientras permanece en un área 
de superposición geográfica con la especie progenitora. En particu- 
lar muchas especies vegetales han evolucionado simpat ricamente 
mediante poliploidía (mulriplícadones dei número de cromoso- 
mas). Los autqpoliploides son especies derivadas de esta manera de 
una especie ancestral. Los alopoliploides son especies con múlüples 
juegos de cromosomas derivados de diferentes especies. La especia- 
ción simpátrica también puede ser resultado de la aparídón de 
nuevos nichos ecológicos y dei cruzamiento no aleatorio en pobla- 
c ienes polimorfas. 

Especiacion alopátrica y simpátrica: resmmm (pp, 479-480). 

En la espedación alopátrica se forma una nueva especie cuando es 
aislada geográfica me me de su población progenitora. En la especia- 
ción simpátrica. una barrera reproducriva atsla parte de una pobta- 
cíón sin separación geográfica. 

Radiado n adaptativa (pp, 480). La radiadón adaptativa puede 
producírse cuando una población encuentra una mulüplicidad de 
nuevos o recien tem ente disponibles nichos ecológicos. Esto puede 
producírse durante la colonización de un nuevo ambiente, como 
las is las volcãnicas de recíenie lormación, o iras un cambio ambien- 
tal que haya produrido exLinciones en masa de otras especies en un 
area determinada. 

► Estúdio de la genética de la especiacion (pp. 480-481). La 

explosión de la genómica está permitiendo a los investigadores 
identificar genes específicos que partícípan en algunos casos de 
especiacion. 

LI “ritmo’ dc Ia especiacion (pp. 481-482). EI modelo de equi- 
líbrio puntual de Eldredge y Gould se basa en evidencia fósil que 
muestra que las especies se modifican en mayor medida cuando se 
origman a partir de una especie ancestral, para luego experimentar 
rela ti va mente muy poços câmbios durante el resto de su exístencia. 
Este modelo se opone al modelo de! cambio gradua] a lo largo de la 
existência de una especie. 
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b. Con suficiente úempo, la mayoría de las espedes existentes se 
ramificarán de forma gradual eu nuevas espedes. 
e. La mayoría de las nuevas espedes acumulan sus características 
únicas cuando inician su existência, luego cambian poco durante 
el resto de su duración como especie, 

d, La mayor parte de la evolución se orienta bacia un objetivo. 

e. La especiación se debe en general a una mutación única. 

1Ü. Un cambio genético que causó que un determinado gen Hm se ex- 
prese a lo largo dei extremo dei origen de un nüembro de un verte- 
brado, en lugar de hacerlo a mayor distancia en d dorso, hizo posi- 
ble La evolución de los miembros de los teirâpodos. Este tipo de 
cambio es ilustrativo de: 

a. La influencia dei ambiente en el desarroilo de un indivíduo. 

b. Pedomorfosis, o retención de estructuras juveniles ancestrales en 
un organismo adulto, 

c. Un cambio en un gen dei desarroilo o en su regulación que alte- 
ro la organización espacial de Ias panes dei cuerpo. 

d. Equilíbrio pum uai. 

e. El origen de una nueva especie causado por alopoliploidía. 

Véanse kis respuestas en el Apêndice A. 


Iiiterrelaciõn evolutiva 


En el margeo de uno de sus cuademos de apuntes, Darwin garabateo 
una nota para acordarse él mismo de no utilizar los términos “supe- 
rior’' o “inferior’’ al reíerirse a las espedes. Era, y todavia es, muy co- 
mún que la geme piense que algunas espedes o grupos de espedes es- 
tá n raãs o menos evolucionadas que o iras. Esto, probab leniente, se ori- 
gina en una noción de “progreso evolutivo, i Existe algo como progre- 
so evolutivo? justifique su respucsta y defienda su poSíciôn como si es- 
ruviera deb adendo con alguien que sos t iene el pum o cie vista opuesto. 


Problemas científicos 

Las plantas cultivadas de algodón americano tienen un total de 52 cro- 
mosomas (2n = 52). En cada célula, 13 pares de cromosoirtas (26 cro- 
mosomas) son más pequenos que los otros 13 pares. Lis plantas de al- 
godón dei Viejc Mundo tienen un total de 26 eromosomas (2n = 26), 
todos grandes. Las plantas silvestres de algodón americano tienen 26 
eromosomas, todos pequenos. Proponga una hipótesis para explicar 
cómo pudo haberse originado et algodón americano cultivado. ^Cómo 
podría poner a prueba su hipótesis? 


Ciência, tecnologia y sociedad 

^Cuál es la base biológica para sostener que todas las poblaciones hu- 
manas constítuyen una única especie? <;Puede pensar en un escenario 
en el que una segunda especie humana pudiera originarse en d futuro 
por cladogénesis? 
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A Figura 25-1. El fósil de una libélula de Brasil, de más 
de 100 millones de anos de antígüedad. 


Conceptos clave 


25*1 Las filogenias se basan en los anceslros 

comunes inferidos a partir de la evidencia fósil, 
morfológica y molecular 
25-2 La sistemática filogenética conecta la 
clasifxcación con la historia evolutiva 

25-3 La sistemática filogenética describe la 

construcción de árboles filogenélicos basados 
en características compartidas 
25-4 Gran parte de la historia evolutiva de un 

organismo está documentada en su genoma 
25-5 Los relojes moleculares contribuyen a trazar el 
ttempo evolutivo 


Panorama general 


Investiga ción dei árbol de la vida 

L a biologia evolutiva estudia los procesos evolutivos y la his- 
toria de la Tierra. En esta unidad ya hemos examinado los 
procesos de Ia evoludón: Ia selección natural y otros meca- 
nismos que cambian Ia composición genética de las pobladones 
(véase cap. 23) y que pueden condudr al origen de especies nuevas 
(véase el cap. 24). Pero los biólogos evolutivos también intentan re- 
construir los resultados a largo plazo de esios procesos; la historia 

completa de la vida en la Tierra. 

En este capítulo se describe Ia íorma en que los biólogos trazan 
Ia filogenia (dei griego phylon, iribu, y gênesis, origen), la historia 
evolutiva de una es peei e o grupo de especies. Para constmir las ti- 
logenias, los biólogos estudian el registro fósil. que aporta informa- 
cíón sobre organismos antiguos (fig. 25-1). También utilizan la sis- 
temática, un enfoque analítico para entender la diversidad y las re- 
laciones de los organismos, tanto actuates como extinguidos, Tradi- 
cionahnente , los sistemáticos estudiaron las semejanzas mor foi õgi- 
cas y bioquímicas entre los organismos como base para inferir las 
relaciones evolutivas, En décadas reci entes, los sistemáticos han ob- 
Lenido una poderosa herramienta mie va: la sistemática molecular, 


que utiliza comparadones de DNA„ RNÀ y oiras moléculas para in 
ferir las relaciones evolutivas entre genes individuales e incluso en- 
tre genomas enteros (fig. 25-2). Esta cxplosiõn de mfonnadón es- 
tá permitiendo a los biólogos evolutivos construir un árbol univer- 
sal de toda la vida, el cual continuará refinándose a medida que 
crezea la base de datos de secuendas de DNA y RNA, 



A Figura 25-2. Un árbol familiar inesperado. ^Qué relacíón evo- 
lutiva existe entre una persona, un champinón y un tulipán? La siste- 
mática molecular ha demostrado que r a pesar de las apariencias; los 
animates, incluídos tos seres humanos, y los hongos, corno el champi- 
nón, estén más relacionados entre sí que con ias plantas. 
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Las fllogenias se basan en los 
ancestros comunes inferidos a 
partir de la evidencia fósit, 
morfológica y molecular 

Para deducir las íilogentas debemos recopilar tanta informa- 
cicni como podamos acerca de las morfologias, el desarrollo y la 
bioquímica de los organismos vivos. Pero también es esencial es- 
tudiar los fôsiles, los restos conservados de las impresíones deja- 
das por los organismos que vivieron en el pasado. Los fósiles son 
útiles para esiablecer tas relaciones entre ios organismos vivos 
porque revelan las características ancestrales que pueden haber- 
se perdido a lo largo dei tiempo en el caso de ciertos linajes. 

El registro fósil 

Las rocas sedimentarias son las fuentes de fósiles más ricas. La 
arena y el cie no erosionado de la tierra son transportados por los 
rios hasta los mares y pantanos, donde los minerales se asientan 
en el fondo junto con los restos de organismos. A lo largo de mi- 
llones de anos, los depósitos se acumulan y se comprimen deba- 
jo los sedimentos mãs amigues formando capas llamadas estra- 
tos (fig. 25-3). El registro fósil se basa en la secuencia en la cual 
los fósiles se acumularon en esos estratos. 

Pese a que los fósles sedimentarias son los más comunes, los 
paleontólogos también estudian oiros tipos de fósiles (fig. 25-4). 
Pero los fósiles aportan algo a la filogenia solo si es posible deter- 
minar sus edades, al dilucidar el orclen en el que diversas caracte- 
rísticas aparecieron y desaparecíeron. En el capítulo 26 se comen- 
tarán los métodos para datar fósiles y para asignar las d i visiones dcl 
registro geológico. Por ahora maniengamos en mente que el regis- 
tro fósil es una crónica dei cambio evolutivo sustandal pero in- 
completa. Un gran número de especies de 1a Tierra probable men- 
te no murieron en el lugar apropiado y en el momento apropiado 
para ser convertidas en fósiles; muchos de los fósiles que se forma- 
ron, probable mente, fueron destruídos por procesos geológicos 
posteriores y solo se ha descubierto una fracdón de los fósiles exis- 


tentes, En lugar de proporcionar una indicacíón verdadera de la di- 
versidad de la vida pasada, el registro fósil es pardal a favor de Ias 
especies que existieron durante mucho tiempo, que eran abundan- 
tes y estãban ampli amente extendidas, y C|ue poseían conchas du- 
ras, esqueletos u ptras partes duras que facilitaron su fosilizadón. 
Sin embargo, incluso con estas iimítaciones, e! registro fósil cons- 
tituye un informe muy detaílado de cambio biológico a lo largo de 
la vasta escala de tiempo geológico. 

Momologías morfológicas y moleculares 

Además de los organismos fósiles, la historia filogenétíca pue- 
de dedudrse a partir de cienas similitudes moleculares entre or- 
ganismos vivos. Recue rd e que las similitudes de b idas a la ascen- 
dência se denonvinan homologías. Por ejemplo, la simililud en d 
número y disposición de huesos en los miembros posteriores de 
los mamíferos se debe a su descendência de un ancestro común 
con la misma estmctura ósea; éste es un ejemplo de una homo- 
loga morfológica (fig, 22-14). De igual forma, los genes u otras 
secuencias de DNA son homólogas si la naturaleza de sus simili- 
tudes sugiere que son descendientes de las secuencias transpor- 
tadas por un ancestro común. 

En general, es probable que los organismos que companen 
morfologias muy similares o secuencias de DNA similares ten- 
gan un parentesco más cercano que los organismos con estruc- 
luras o secuencias enormemente diferentes. Sin embargo, en ah 
gunos casos, la divergência morfológica entre especies empa- 
rentadas es mayor y su divergência genética menor (o vicever- 
sa). Por ejemplo, considere las plantas hawaianas llamadas sih 
vmword que estudiamos en el capitulo 24. Estas especies va- 
rian de maneia espectacular en aparienda a lo largo de las is- 
lãs, Algunas son árboles altos y ramificados, y otras son arbus- 
tos densos pegados a! suelo (fig. 24-12), Pero a pesar de estas 
ilamativas diferencias fenotípicas, los genes de las siíversword 
son muy similares. Basadas en esLas pequenas divergências mo- 
leculares, los científicos estiman que el grupo de las sílversword 
comenzó a divergir hace 5 millones de anos, lo que es también 
la época aproximada en la que se Formo la más antigua de las 
islas acLuales. Podemos deducir que Ia diversidad morfológica 
de las siíverstvord está controlada por relativamente poças dife- 
rencias genéticas. 



Estratos más 
antiguos con fósiles 
más anttguos 


Estratos más 
jóvenes con fósiles 
más reci entes 


o Los ríos transportan sedimentos 

hacia el océano. Las capas dè roca 

sedimentaria que contienen fósiles 

se forman sobre el suelo oceânico. 
— 


© Con el tiempo se depositan 
nuevos estratos que contienen 
fósiles de cada período de tiempo. 


© A medida que el nivel dei mar cambia 
y el suelo oceânico es empujado hacia 
arriba, las rocas sedimentarias quedan 
expuestas. la erosión revela estratos 
y fósiles. 


▲ Figura 25-3, Formación de estratos sedimentados que contienen fósiles. 
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(a) Huesos de dinosaurio excavados 
de una arenisca 


(f) Insectos 
preservados 
completos 
en âmbar 


1 




- “r ■ 


(0 Rocas fósiles de cerca de 40 millones de anos de 
antigüedad 


(b) Árbol petrificado en Arizona, de alrededor de 
190 millones de anos de antigüedad 




(d) Conchas de amonites 
de unos 375 millones 
de anos de antigüedad 


(g) Colmillos de un mamut de 23 000 anos de antigüedad, 
congelado por completo en hielo siberiano 


(e) Nino parado en una huella de dinosaurio 
de 1 50 millones de anos de antigüedad en 
Colorado 


▲ Figura 25-4, Una galeria de fósiles. (a) Es 

más probable que se conserven como fósiles las 
partes duras de un organismo que contienen mi- 
nerales, como los huesos, las conchas o los dien- 
tes. (b) Algunos fósiles se formaron cuando los 
mineral es se filtraram y reempl aza ron la matéria 
orgânica, (c) Algunos fósiles sedimentamos retie- 


nen material orgânico, a partir de! cua!, los cien- 
tíficos pueden extraer moléculas para el análisis. 
(d) Los organismos enterrados que se d escorri - 
ponen pueden dejar impresiones que se Ilenan 
de agua que contiene mineraíes dísueltos, Los 
moldes que se forman cuando los mineraíes se 
endurecem son réplicas de los organismos, (e) 


Los rastros fósiles son las huellas de pisadas, ma- 
drigueras y oiros restos de las a et i vi d a des de un 
organismo antiguo, (f) A veces., se encuentran 
organismos enteros preservados en âmbar (resi- 
na petrificada de un árbol). (g) Raramente, el 
hielo o una ciénaga acida preservam el cuerpo de 
un organismo muy grande. 


Clasifkaciân de la homologia a partir de analogia 

Una potencial pista falsa que puede presmtarse en la cons- 
trucción dc una filogenia es la similitud debida a ta evoluciõn 
convergente -denominada analogia- en lugar de a una ascen- 
dência comün (homologia). Como se comento en el capitulo 22, 
la evolución convergente se produce debido a la presion de un 
medio similar en el cual la selectión natural produce adaptacio- 
nes similares en organismos de diferentes linajes evolutivos (fig, 
22-17) Por ejemplo, los Lopos excavad ores australianos y nortea- 
mericanos son muy similares en apariencia (fig. 25-5), Sin em- 


bargo, sus sistemas reproductivos son muy diferentes: los topos 
australianos son marsupiales (sus crias completan su desarrollo 
embrionário en una bolsa fuera def cuerpo de la madre), mi en- 
tras que los topos norteameri c anos son euterios (sus crias com- 
pletan su desarrollo embrionário en el útero, dentro dei cuerpo 
de la madre). De hecho, las comparaciones genéticas y el registro 
fósil propordonan evidencias de que eí ancestro común de tos 
topos vivió hace, aproximadamente 120 millones de anos, el mo- 
mento en que divergieron los mamíferos marsupiales y los eute- 
rios. Este ancestro y la rnayor parte de sus descendi entes no eran 
parecidos a los topos, pero algunas características similares evo 
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luctonaron de forma independiente en estos dos liiiajes de topos, 
a medida que se adaptaron a diferentes estilos de vida. 

Distinguir entre homología y analogia es crucia! para recons- 
truir las filogenias. Por ejemplo, tanto los murdélagos como las 
aves tienen adapiaciones que les permiten volar. Esta similítud 
superficial puede implicar que los murdélagos están más estre- 
charaente emparentados con las aves que con los gatos, que no 
pueden volar. Pero un examen más deiallado revela que la es- 
tructura eompleja dei aparato de vuelo de los murdélagos es mu- 
cho más similar a los miembros delanteros de los gatos y otros 
mamíferos que al ala de un ave. La evidencia lósil también docu- 
menta que los miembros delanteros de los murdélagos y las alas 
de las aves surgieron independiente mente de los miembros de- 
lameros de locomoción de ancestros diferentes. Por tanto, es lí- 
cito afirmar que los miembros delanteros dei murciélago son ho- 
mólogos a los de otros mamíferos, per o análogos en funciõn al ala 
de un ave. Las estructuras análogas que han evolucionado de for- 
ma independíente, como los miembros delanteros de un murcié- 
lago y las alas de las aves, se denomínan homoplasias (dei grie- 
go “moldear de igual maneraD, 

Además de intentar corroborar las similitudes o la evidencia 
fósil, otra pista para distinguir entre homología y analogia es con- 
siderar la complejidad de los caracteres que están sujetos a com- 
paradon, Cuanto más puntos de semejanza tengan dos estmctu- 
ras complejas, menos probable es que hayan evolucionado de 
forma independiente. Por ejemplo, los crãneos de un ser huma- 
no y un chimpancé no se componen de un único hueso, sino de 
muchos huesos fusionados entre sh La composición de los dos 
crãneos coincide casi a la perfección, hueso por hueso. Es muy 
ímprobable que estructuras tan eomplejas, que coincidan en tan- 
tos detalles, tengan orígenes separados. Es más probable que los 
genes implicados en el desarrollo de ambos crãneos se heredaran 
de un ancestro común. EI mismo argumento se aplica a la com- 
paración de los mísmos genes, que son secuencías de miles de 
nucleó tidos. Cada posieión de los nucleótidos a lo largo de una 
extensíõn de DNA o RNA representa un carácter heredado en 
forma de una de las cuairo bases dei DNA: A (adenina), G (gua- 



A Fígura 25-5. Evolución convergente de características para la 
excavadón análogas. Un cuerpo alargado, patas frontales agranda- 
das, ojos pequenos y una aJmohadiila de piei engrosada que protege 
una nariz aguzada han evolucionado de forma independiente en ei to- 
po australiano marsupial (arriba) y en el topo norteamericano euterio 
(a ba] o). 


nina), C (dtosina) o T (timina). Por tanto, las regiones compara- 
bles de DNA que tienen 1 000 nucleótidos de largo proporcionar) 

1 000 puntos de similítud o diferencia entre dos espedes. Los sis- 
temáticos comparan largas extensiones de DNA e incluso geno- 
mas enteros para evaluar las relaciones entre las espedes. Si los 
genes de dos organismos eomparten muchas pordones de sus se- 
cuencias de nucleótidos, es muy probable que los genes sean ho- 
mólogos, 

Eva fundou de lm homologías moleculares 

Con freeuencia, las compa raciones moleculares de los ácidos 
nucleicos plantéan retos técnicos. El primer paso es alinear se- 
cucndas comparables de ácidos nucleicos de las dos espedes en 
estúdio. Si las especies estãn estrechamente empai entadas, es 
probable que las secuencías difieran solo en uno o en pocos sí- 
tios. En contraste, las secuencías de ácidos nucleicos compara- 
bles en especies remotamente emparemadas, por lo general, tie- 
nen bases diferentes en muchos sítios e incluso pueden tener 
longitudes diferentes. Esto se debe a que durante períodos de 
tiempo más largos se acumulan insere iones y de leciones, que al- 
teran las longitudes de las secuencías de genes (cap. 23), Supon- 
ga, por ejemplo, que ciertas secuencías de DNA no codificante en 
un gen particular en dos espedes son muy similares, pero que 
una mutadón de deleción ha eliminado la primem base de la se- 
cuencia en una de Las especies. El efecio es que la secuencia re ma- 
nente se desplaza una posieión hacia atrás. Una comparación de 
las dos secuencías, que no tenga en cuema esta deleción, pasarÈa 
por alto lo que de hecho es una co incidência muy buena, Para evi- 
tar este problema, los sistemáticos utilizan programas informáticos 
para analizar segmentos de DNA comparables de diferentes Longi- 
tudes y realinearlos de forma apropiada (fig. 25-6). 

Estas comparacíones moleculares revelan que se han acumu- 
lado un enorme número de sustituciones de bases y otras dife- 
rencias entre los genes comparables de los topos australianos y 
no rteameri canos, indicando que sus linajes divergieron enorme- 
mente desde su ancestro común; por lo tanto, décimos que las 
especies vivas no estãn estrechamente emparentadas. Por el con- 
trario, el alto grado de similítud en la secuencia genica entre las 
stlverswoni sustenta la hipõtesís de que estãn estrechamente em- 
parentadas, pese a sus considerables diferencias morfológicas, 

El hecho de que las moléculas hayan divergido entre Ias especies 
no nos dice por si solo en quê época vivió su ancestro común, A ve- 
ces, ai igual que en el caso de los topos, el registro fõsil propor- 
ciona informaçión acerca dei momento en el cual habría vivido 
el ancestro común. Pero en el caso de la silversword se han encon- 
trado pocos fósiles. Para este tipo de especies, los investigadores 
pueden comparar su divergência molecular con la que se en- 
cuentra en otros linajes vegetales que tienen registros fósiles más 
complejos. Estos valores pueden servir como un tipo de patrón 
molecular para medir el lapso de tiempo aproximado de diversos 
grados de divergência (así es como los investigadores ealcularon 
que el ancestro común de las sííversword vivõ hace cerca de 5 mi- 
ílones de anos, como comentamos con anterioridad). Igual que 
con los caracteres morfológicos, es necesario distinguir homolo- 
gía de analogia con el objeto de determinar la uülidad de las si- 
militudes moleculares para los estúdios evolutivos. Es muy pro- 
bable que dos secuencías que se asemejan entre si en muchos 
puntos en toda su longitud sean homólogas (íig. 25-6). Pero en 
los organismos que no parecen estar estrechamente emparenta- 
dos, las bases que eomparten sus secuencías -que de o ira forma 
serian muy diferentes- pueden tratarse simplemente de coinci- 
dências fortuitas o de homoplasias moleculares (fig. 25-7), Los 
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Los segmentos de DNA CCATCAGAGT CC 
homologos ancestrales 

son idêntico euando la 2 CCATCAGAGTCC 
especie í y la especie 2 
comienzan a divergir de 
5 U ancestro comün. 


1 





Deledõn 

La deleción y la 1 C C A T C A(GjA G T C Cl 

inserción de mutaciones 

cambian lo que ban 2 CCATCAGAGTCC 

sido secuencias r 

co i ncide ntes e n 1 as d os ÇG T A ) I nserci ó n 

especies. 



I 


1 CCATCAAGT CC 


Debido a estas 
mutadones, no todas 

las regíones homólogas 2 CCATGTACAGAGTCC 
(amaríllo) se alinean. 


I 



Las regiones homólogas 
se reafinean despuês de 1 C C A T 
que un programa de 
ordenador agrega 
espacios en la secuencia 1 


CA AGTCC 
2 CCATGTACAGAGTCC 


A Figura 25-6, Alineadòn de segmentos de ONA. Los sistemáti- 
cos utüizan programas de ordenador para encontrar y realinear secuen- 
cias similares a lo largo de segmentos de DNA de dos especies (en este 
ejemplo, nínguna base ha cambiado y las secuencias comparabies to- 
davia son idênticas después de ajustar la longitud). 


científicos Kan d&arrolkdo herramientas matemáticas que pue- 
den distinguir homologias "distantes' 1 de estas coincidências for- 
Luiias en secuencias extremadamente divergentes. Por ejemplo, 
esLe anal i sis molecular proporciono evidencias de que T pese a 
nuestra ausência de similitud morfológica, los seres humanos, en 
efecLo, compartimos un ancestro comun con las bactérias. 

Hasta el momento, los científicos han secuenciado más de 20 
mil millones de bases de ácidos nudeieos de miles de especies. 
Esta enorme cantidad de tnformacion ha suscitado un floreei- 
miento en el estúdio de la Elogenia, al explicar muchos parentes- 
cos evolutivos, como los que existen entre los topos australianos 
v noneamericanos y los que existen entre las sií vens wo rd. En el 
resto de este capítulo y en la siguiente unidad usted verá muchos 
ejemplos dei tremendo impacto de la sistemática molecular. 


I valuaciòn dc conceptos 


l . Sugiera si cada uno de los sigmenies pares de estmcturas 
representa analogia u homología y explique sü razona- 
miento: a.) las púas de un puercoespín y las espínas de 
un cactus; b) una pata de gato y una mano humana: c) el 
ala de un búho y el ala de una avispa, 

2* ^Cuál de los siguiente s pares de especies es más probahle 
que estèn empa rent adas: dos especies con aparieneía si- 
milar pero secuencias genicas muy divergentes, o dos es- 
pecies con apariendas muy diferentes pero genes casi 
idênticos? Expliquei o. 

Wanse los itsgucstas cn d Apêndice A . 


ACGGATAGTCCACTAGGCACTA 
TCACCGAC AGG T C T TTGACTAG 


A Figura 25-7. Una bomoptasia molecular, Estas dos secuencias de 
DNA de organismos que no están cercanarmente emparentados com- 
partem, por casuaiidad, el 25% de sus bases. 5e han desarroilado mu- 
chas herramientas para determinar si las secuencias de DNA que 
comparten proporciones más elevadas de sus bases lo hacen debido a 
que son homólogas. 


Conceplo 


La sistemática filogenética conecta 
la clasiíicación con la historia 
evolutiva 

La disciplina de la sistemática data dei siglo xvm. En 1 748, el 
botânico y anatomista Carlos Linneo publico Sistema naturae 
("Sistema de la naturaleza"). su clasiíicación taxonómica de todas 
las plantas y animaies conocidos en aquel momento. La taxono- 
mía es una división ordenada de organismos en categorias basa- 
das en un conjunto de características utilizadas para evaluar las 
similitudes y diferencias. Aunque la clasiíicación de Linneo no se 
basaba en relaciones evolutivas, sino simplemente en semejan- 
zas, muchas características de su sistema siguen siendo útiles en 
la sistemática filogenética. Dos de estos son las design aciones bi- 
nomiales para especie y la clasificación jerárquica. 

Nomenclatura binomial 

Los nombres comunes para los organismos -como el mono, el 
pinzón y la lila— transmicen un significado en el uso informal, pe- 
ro lambién pueden causar confusión. Cada uno de esos nombres, 
por ejemplo, se refiere a más de una especie. Y por supuesto, di- 
ferentes lenguajes tienen diferentes palabras para diversos orga- 
nismos. 

Para evitar la ambigüedad cuando se comunica una investiga- 
ción, los biólogos se refíeren a los organismos por sus nombres 
científicos en latim El formato de dos panes dei nombre científico, 
llamado bino mio, fue instituído por Linneo. La primera parte dei 
binomío es d género al cual pertenece la especie. La segunda par- 
le, el epíteto específico, se refiere a una especie dentro dei género. 
Un ejemplo de binomío es Panthera pardus, el nombre cientifico pa- 
ra el gran felino que. en general, sc conoce corno guepardo. Nótese 
que la primera letra dei género se escribe mayúscula y todo el bino- 
mio esta en cursiva (los nombres científicos tambiên están “latiniza- 
dos": usted puede bautizar un insecto que descubra en honor a un 
amigo, pero le debe agregar una terminación latina apropLada), Mu- 
chos de los más de 1 1 000 binomios asignados por Linneo aún se 
utilizan hoy en dia, incluído el nombre opdmista que le dio a nues- 
tra propia especie, Home s apkns, que significa "hombre sabioh 

Clasiíicación jerãrquica 

Àdemás de nombrar especies, Linneo tambiên las agrupò en 
una jerarquia de categorias cada vez más amplias. El prime r 
agrupamienio está constituído dentro dei binomío; las especies 
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a Figura 25-8. Clasificadón jerárquica. Las espedes se ubican en 
grupos que pertenecen a grupos más amplios. 


A Figura 25-9. La conexion entre clasificadón y fílogenia, La da- 

sificación jerárquica se refleja en ei estrechamiento progresívo de la ra- 
mificación de los árboles filogéntcos. Este árbol traza las posibles 
relaciones evolutivas entre algunos de lostaxones dentro dei orden Car- 
nívora, en sí mismo una rama de la clase Mammalia. 


que pareceu hallarse estrech amente etnparemadas se encuentran 
agrupadas en el mismo género. Por ejemplo, el gue. pardo (Paru- 
hera pardus) pertenece a un género que lambi en incluye al león 
africano {Panthera ko) T el tigre (Puní hera tigris) y el jaguar (Pant- 
hera onça ). Por encima dei género, los sistemáticos emplean cate- 
gorias de clasificadón progresivameme mãs amplias (fig. 25-3). 
Agrupan los géneros emparentados en la misma família, las fa- 
mílias en ordenes, los ordenes en clascs, las cl ases en filos, los 
li los en reinos y recíentemente, los reinos en domínios. La uni- 
dad laxonõmica denominada a cualquier nivel se llama taxón. 
Por ejemplo, Panthera es un taxón en el nivel dei género y Mam- 
malia es un taxón en el nivel de clase que incluye los numero- 
sos ordenes de mamíferos. Nótese que los taxones más amplios 
que el nivel dei género no estãn en cursiva, a pesar de que van 
con mayúscula, La clasificadón biológica resultante de un orga- 
nismo concreto es en cierta forma como una dirección postal que 
identifica a una persona en un apartamento en particular, en un 
edifício con muehos apartamentos, en una calle con muchos edi- 
ficíos de apartamentos, erruna ciudad con muchas cal! es, en un 
estado con muchas ciudades, y así sucesivamente. 

C l as i ficar espedes es algo natural en los seres humanos; es 
una forma de estrueturar nuestra visión dei mundo. Agrupamos 
varias espedes de árboles a las cuales les damos d nombre co- 
mün de roble y los distinguimos de oiras espedes de árboles a los 
que llamamos castarios. Los taxonomístas decidieron que los ro- 


bles y los castarios son sufidentemente diferentes como para per- 
tenecer a diferentes géneros. Aun asi, a los robles y los castarios 
se les considera sufidentemente similares como para ser agrupa- 
dos en la misma família, Fagaceae. Esta deeisión lue, en última 
instancia, arbitraria porque, por lo general, los niveles de clasifi- 
cadón superiores se definen por diversos caracteres morfológicos 
elegidos por los taxonomístas en lugar de por alguna medida 
cuantitativa aplicabte a todos los organismos. Por este motivo, las 
categorias más grandes a menudo no son com pa rabies entre lina- 
jes; es decir, un orden de caracoles no lí ene. necesan amente, el 
mismo grado de diversidad genética o morfológica que un orden 
de mamíferos, 

Vínculación entre clasificacióii y fílogenia 

Vimos el modo en el que los sistemáticos exploran Ia filoge- 
nia, al examinar diversas características en los organismos vivos 
y fósiles. Utilizan diagramas de ramificación denominados árbo- 
les filogenéticos para representar sus hipótesis sobre las relacio- 
nes evolutivas, La ramificación de estos árboles refleja ta clasili 
cación jerárquica de grupos incluídos dentro de grupos más in- 
clusivos (fig. 25-9) Con frecuencía. un árbol filogenético se 
coíistmye a partir de una serie de dicotomias o puntos de rami- 
ficación de dos vias; cada punto de ramificación representa la di- 
vergência de dos especies de un ancestro comum Por ejemplo, 
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podamos representar un punto de ramificadón dentro de ia fa- 
mília dei gato de esta forma: 



guepardo Gato doméstico 





Ancestro comün 


Como en ia figura 25-9, podemos diagramar la ramificadón 
dicotômica de los taxones que son más inclusivos que Ias espe- 
cies, como las famílias y los ótdenes. Cada uno de los puntos de 
ramificadón 'más profundos representa camidades progresiva- 
mente mayores de divergência. 



Lobo Guepardo Gato doméstico 



Ancestro comün 


No confunda la secuencia de ramificadón en un árbol con la 
iongevidad íedad real) de las especies en particular. El árbol en 
la figura 25-9 no indica que el lobo evolucionara más redente- 
meníe que la nutria europea, sino solo que su ancestro comün 
precedí ô el último ancestro comün dei lobo y el perro doméstico 
Los métodos para trazar la fílogema comenzaron con Darwin, 
quien a diferencia de Linneo, se dio cuenia de las consecuencias 
evolutivas de la clasiíicación jerárquica Darwin imrodtijo la sis- 
temática filogenétíca en Ei ongm de íos especies al escribir: sl Nues- 
tras clasificaciones se volve rán, en la medida en que se las pueda 
configurar de esa manera, genealogias”. 


Evahiacióii dc conceptos 


1 . ^Qué niveles de la cksificadón en la figura 25-8 
comparten los seres humanos con el guepardo? 

2 . c Qué índica el árbol filogenético en la figura 25-9 acerca 
de los parentescos evolutivos dei guepardo, la mofe ta 
rayada, y el lobo? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


La sistemática filogenética describe 
la constmcción de ãrboles 
filogenéticos basados en 
características compartidas 

Los patrones de características compartidas pueden representar- 
se en un diagrama llamado dadograma (fig. 25-1 lb, p. 499). Un 
cladograma por sí solo tio implica historia evolutiva. Pero si las ca- 
racterísticas compartidas se deben a un ancestro comün (es decít; si 
son homólogos), entonces, el dadograma forma la base de un árbol 
filogenético. Dentro dei árbol, un ciado (dei griego ktados, rama) se 
define como un grupo de especies que incluye una especie ances- 
tral y todos sus descendientes. El análisis de la manera en que las 
especies pueden agruparse en dados se denomina dadistica. 

Cladística 

i 

Los ciados, al igual que los rangos taxón ómicos. pueden agru- 
parse dentro de dados más grandes. Por ejemplo, la família dei 
gato representa un ciado dentro de un ciado mayor que también 
incluye Ia família dei perro. Pero no iodos los agrupamientos de 
organismos se califican como dados, Un ciado valido es monofi- 
lético (que significa riribu única”), que significa que está com- 
puesto por las especies ancestrales y todos sus descendientes 
(füg. 25 -10a), Guando carecemos de información acerca de al- 
gunos miembros de un dado, el resultado es un agrupam iento 
parafilctico que está eompuesto por una especie ancestral y ab 
gunos, pero no todos sus descendientes (fig. 25-IOb). O eí re- 
sultado puede ser un agrupamiemo poliíil ético de varias espe- 
cies que carecen de un ancestro comün (fig. 25-1 Oc). Estas si- 
maciones demandan una mayor reconstrucción para develar es- 
pecies que unen estos agrupamientos en ciados monofiléticos. 

Qua creres príntitivos y deiiwidos compartidos 

Después de que los sistemáticos hayan separado las similitu- 
des homólogas de las análogas, deben clasificar las homologías 
para distinguir entre caracteres compartidos primitivos y com- 
partidos derivados. Aqui “carácter” hace alusión a cualquier ras- 
go que posea un taxón particular Los caracteres que son relevan- 
tes para la fílogema, por supuesto, son los homólogos. Por ejem- 
plo, todos los mamíferos comparten d carâcLer homólogo de una 
cúlumna vertebral. Sin embargo, la presencia de una columna 
vertebral no distingue a los mamíferos de oLros vertebrados por- 
que los vertebrados no mamíferos como los peces y los reptiles 
también lienen columna vertebral. La columna vertebral es una 
estructura homóloga que precede a la ramificadón dei elado ma- 
mífero de los otros vertebrados; es un carácter primitivo com- 
partido, un carácter que es compartido más allá dd taxón que 
tratamos de definir. Porei contrario, el pelo, un carácter compar- 
tido por todos los mamíferos pero que no se encuentra en los 
vertebrados no mamíferos, es un carácter derivado compartido, 
una novedad evolutiva única de un dado particular, en este ca- 
so, el ciado de los mamíferos. 

Nó tese que la columna vertebral también puede clasificarse 
como un carácter derivado compartido, pero en un punto de ra- 
mtfícadón más profundo que distingue a Lodos los vertebrados de 
otros ani males. Entre los vertebrados, la columna vertebral se 
considera un carácter primitivo compartido porque evoluciono 
en el ancestro comün a todos los vertebrados. 
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Agrupamiento 1 


Agrupamiento 2 


Agrupamiento 3 


D E G H J K 

u u u 
LJ 
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(a) Monof ifético. En este árbol, el agrupamiento 
i , Compuesto por ias siete especies B-H, es un 
grupo monofilétieo, o dado. Un grupo 
mo nofil ético está constituído por una especie 
ancestral (espede B en este caso) y todas sus 
especies descen d tentes. Só! o los grupos 
monof Iléticos pueden cafificarse como taxones 
legítimos derivados de la da dística. 


D E G H J K 


UJ LJ U 
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(b) Pa rafil éticos, El agrupamiento 2 no cumple 
con el critério d a dístico: es parafifético, lo 
que significa que se compone de un 
ancestro (A en este caso) y algunos, pero no 
todos r los descendientes de ese ancestro (el 
agrupamiento 2 incluye los descendientes I. 
L y K, pero excluye B-H, que también 
desdenden de A). 


D E G H j K 

u u u 

l_ c J__ 

í 

(c) Polifilético. El agrupamiento 3 también falia 
en la prueba de cia dística. Es polifilético, lo 
que significa que carece dei ancestro comün 
(A) de las especies en ei grupo. Más aún, un 
taxón válido que incluye las especies 
existentes G, H, J y K , necesar lamente, 
contendria también a D y E, que también son 
descendientes de A. 


A Figura 25-1 r Agrupamíentos monof iléticos, paraf iléticos y polif iléticos. 


Grupo extemo 

l.os sistemáticos urilizan k comparación de grupos externos 
para diferenciar entre caracteres derivados y caracteres primitivos 
compartidos. Para demostrar este método dispongamos cinco 
vertebrados -un guepardo, una Lortuga, una salamandra, un attm 
y una lamprea (un vertebrado acuático sin mandíbula)- en un 
cladograma. Como base de comparación necesitamos designar 
un grupo externo, que es una especie o un grupo de especies 
que está estrechamente emparentado coo el grupo interno, las 
diversas especies que estamos estudiando; se sabe. que el grupo 
externo está menos emparentado de lo que lo están cualquiera de 
los miernbros dei grupo interno entre sí basándose en otra evi- 
dencia (como la evidencia paleontológica, el desarrollo embrio- 
nário y las secuencias genicas). Una buena elección de un grupo 
externo para nuestro ejemplo es Branchiostoma lanceolatum (Pá- 
lios. 1774) (nombre común, anfioxo), un pequeno animal que 
vive en las marismas y (al igual que los vertebrados) es un miein- 
bro dei filo Cordata, pero no líene una columna vertebral. Pode- 
mos comenzar a construir nuestro cladograma por medio de la 
comparación dei grupo interno con el grupo extemo. 

La comparación dei grupo extemo se basa en la suposictón de 
que ias homologías presentes tanto en el grupo externo como en 
el grupo interno deben ser caracteres primitivos que anteceden a 
la divergência de ambos grupos de ancestros comunes. En nues- 
tro caso de estúdio, un ejemplo de este carácter es una estruetu- 
ra denominada notocorda, un cordõn flexible que corre a lo lar- 
go dei animal. Los anfioxos tienen notocordas durante toda su vi- 
da pero, en los vertebrados, la notocorda está presente solo en los 
embriones y la reemplaza la columna vertebral en las eLapas pos- 
teriores dei desarrollo Las especies que constituyen e! grupo in- 
terno muestran una mezcla de caracteres primitivos y derivados 
compartidos. La comparación dei grupo externo nos permite 
centrar la atención en solo los caracteres que se derivaron en los 
diversos pum os de ramificación de la evoluciõn de ios vertebra- 
dos. La figura 25-1 la tabula ejemplos de estos caracteres, Ob- 
sérvese que fodos los vertebrados en el grupo interno lienen 
columna vertebral; éste es un carácter primitivo compartido que 
es tu vo presente en el vertebrado ancestral, pero no en el grupo 
externo. Ahora nótese que las mandíbulas con bisagra son un ca- 
rácter ausente en las lampreas pero presentes en otros miernbros 


dei grupo interno; este carácter nos ayuda a identificar un punto 
de ramificación temprano en el ciado de los vertebrados. La fi- 
gura 25-1 1b ilustra cómo puede traducirse la informadón de 
nuestro cuadro de homologías en un cladograma. 

Et cladograma en la figura 25-1 1b no es un árbol fil o genético. 
Cabe sospéchar que nos relata una historia evolutiva, pero, para 
convertido en un ãrbol filogenétíco, necesitariamos más informa- 
ción; por ejemplo, de fósiles, que pueden indicar cuãndo, y en 
qué grupos, aparecieron los pri meros caracteres. 

Árbol es Blogenéticos y datación 

Cualquier cronologia representada por el patrón de ramifica- 
ción de un ãrbol filogenétíco es relativa (antes y después) más 
que absoluta (número de millones de anos atrás). Pero algunos 
tipos de diagramas de árbol pueden utilizai se para presemar in- 
formación más específica acerca dei momento dei suceso: los fi- 
logramas presentan informadón acerca de la secuencia de acon- 
teci miemos en relación mutua, y los ãrboles ultramétricos pre- 
seman la información dei momento real en que tuvo lugar un su- 
ceso concreto. 

Fílogramos 

En un filograma, la longitud de una rama reíleja el número 
de câmbios que se han producido en una determinada secuencia 
de DNA en ese linaje (fig. 25-12), Nótese que en el filograma en 
k ligura 25-12. la kngiíud total de las líneas verticales desde la 
base dei árbol hasta el ratón es menor que la de k línea que con- 
duce a las especies dei grupo extemo. la mosca de k fruta Dro- 
suphik.. Esto seria k que se produjeron más câmbios genéticos en 
el linaje de Drusuplulu que en los linajes de las aves y los mamí- 
fenos desde que divergieron. En un apartado posterior de este ca- 
pítulo aprenderá el modo en que los científicos pueden estimar 
el tiempo que transcurriô para que se produjera un número par- 
ticular de câmbios en una secuencia de DNA o RNA, 

Afiíofeü idlramét ricos 

Aunque las ramas de un filograma pueden tener diferentes 
longitudes, todos los linajes diferentes que desdenden cie un an- 
cestro común han perdurado el mismo número de arios. Toman- 
do un ejemplo extremo, los seres humanos y ks bactérias tuvie- 
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(a) Cuadro de caracteres, Un 0 indica que un carácter esta ausente; 
un 1 indica que un carácter está presente. 
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(b) cladograma. El análbis de fa disíribución de estos caracteres 
derivados puede proporcionar una visión más profunda de la 
filogenia de los vertebrados. 

▲ Figura 25- 1. Construcción de un cladograma. 


A Figura 25-12. Frlograma. Este fiiograma se construyó mediante la 
comparación de genes homólogos hedgehog, al emplear el gen de 
Drosophila como grupo externo. E! gen hedgehog es importante en el 
desarrollo. Las longitudes variables de ias ramas indican que el gen eva- 
lucionó en tasas leve mente diferentes en los distintos linajes. 


ron un ancestro comün que viviõ hace 3 mi) millones de anos, La 
evidencia indica que este ancestro era un procarionte unicelular 
y, por consiguienie, debe haber sido más similar a una bactéria 
moderna que a un ser humano. Aunque la estructura de las bac- 
térias parece haber cambiado poco desde aquei ancestro comün, 
ha habido 3 mil millones de anos de evolueión en el linaje bae- 
teriano, al igual que ha habido 3 mil millones de anos de evolu- 
ción en el linaje de los eucan ornes que incluye a los seres huma- 
nos. Esta misma cantidad de tiempo cronológico puede repre- 
sentarse como un árbol uítramémco. En un ãrbol ultramétrico, 
el patrón de ramificadón es el mismo que en un filograma, pero 
todas las ramas a las que se les puede seguir el rastro desde el an - 
cestro comün hasta la aetualidad nenen igual longitud (fig. 25- 
13). Aunque los árboles uí trame mc os no comienen información 
sobre las diferentes tasas evolutivas que pueden encontrarse en 


los filo gramas, pueden extra er información dei registro fõsil para 
colocar ciertos puntos de ramificación en el contexto dei tiempo 
geológico. 

Máxima parsímonia y máxima probabilidad 

A medida que la información disponible acerca de las secuen- 
cias de DNA se incrementa y se pueden conectar más y más es- 
pecies, la dificultad de construir el árbol Filogenético que mejor 
describe la historia evolutiva tambíên crece. ^Qué sucede si ana- 
lisa la información de 50 espedes? [Existen 3 x 10™ formas dife- 
rentes de disponer 50 espedes en un ãrbol! qué árbol en este 
enorme bosque reíleja la verdadera filogenia? Los sistemáticos 
nunca pueden estar seguros de encontrar el mejor árbol en tan 
enorme colección de d atos, pero pueden acotar las posibil idades 


capítulo 25 Filogenia y sistemática 499 






^ Figura 25-13, Árbol ultramétrico. 

Este árbol ultramétrico se construyó a 
partir de la misma Informadón molecular 
que el filograma de la figura 25-12, A 
eontinuación, estos datos se adaptaron 
para encontrar los acontecimientos de ra- 
mificadón en el registro fôsil, En este ár- 
bol ultramétrico, todas las ramificaciones 
ahora tienen la misma longitud desde la 
base dei árbol a través de los diversos 
segmentos verticales que conducen a los 
rótulos en la parte superior. Esto refleja la 
evidencia de que todos estos linajes di- 
vergieron a partir dei ancestro comün de 
la base en cantidades iguales de tiernpo. 
Nótese también que a medida que usted 
se mueve hacia arriba en el árbol, de ca- 
da punto de ramificación brotan dos lina- 
jes de igual longitud, representando mo- 
mentos iguales de divergência de dicho 
ancestro común. Debido a que la raiz dei 
árbol se ubica un momento antes de que 
comience un registro fósil sustandal,. su 
fecha es menos cierta. 



aplicando tos princípios de máxima parsimonia y máxima proba- 
bilidad. 

De acue rd o con el principio de máxima parsimonia deb cría- 
mos investigar primem la explicadón más simple que sea com- 
paiibte con los datos (el principio de parsimonia también se lla- 
ma la “Na vaja de Occam", en honor a Guillermo de Occam, un 
filósofo dei siglo xiv que abogaba por esta metodologia minima- 
lista de resoluciõn de problemas en la cual se "arrasa con las 
complicaciones innecesarias). En ei caso de tos árboles basados 
en caracteres morfológicos, el árbol parsimonioso es ei que re- 
quiere que se hayan presentado el menor número de sucesos 
evolutivos en forma de caracteres derivados compartidos, Para 
los filogramas basados en las secuencias cte DNA. el árbol más 
sencillo requiere el menor número de câmbios de base. 


El principio de máxima probabilidad enuncia que dadas cier- 
las regias acerca de cómo cambia el DNA a Io largo dei tiernpo se 
puede encontrar un árbol que refleje la secuendâ más probable de 
sucesos evolutivos, Los métodos de máxima probabilidad incorpo- 
rar* tanta informadón como sea posible. Corno cjetnplo simple de 
árboles más probables y menos probables regresemos a las relacio- 
nes íilogenéiicas entre un ser humano, un hongo y un tulipán. La 
figura 2 5 “ 14 muestra dos posibles árboles igualmente sencillos 
para estos ires seres vrvos, En el árbol l, el ser humano está más em- 
parentado con el hongo, mientras C[ue en el árbol 2, el ser humano 
está más emparentado con el tulipán. Et árbol I es más probable st 
suponemos que los câmbios en el DNA ocurrieron a tasa iguales a 
to largo de todas las ramas dei árbol desde el ancestro común. El ár- 
bol 2 también es posible, pero requiere aceptar que la tasa de evo- 
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Ser humano Hongo Tulipán 


Ser 

humano 

0 

30% 

40% 

Hongo 


0 

40% 

Tulipán 



0 


(a) Diferencias de porcentaje entre seeueneias 



Árbo! 1: más probable Árbol 2: menos probable 
(b) Comparación de árboles posibles 


A Fim ira 25-14. Los árboles con diferentes probabilidades. Sobre la base de las diferencias de porcentaje entre genes portados por un ser hu- 
mano, un hongo y un tulipán (a), podemos construir dos filogramas posibles con la misma longitud total (b) La suma de los porcentajes desde un 
ounto de divergência en un árbol iguala las diferencias de porcentaje como se indica n en (a). Por ejemplo, en el árbol 1, la divergência ser humano- 
tulipán es de 15% + 5% + 20% = 40%. En el árbol 2, esta divergência tamblén iguala el 40% (15% + 25%). En el supuesto de que los genes evo- 
udonaran a la misma velocídad en las diferentes ramas, el árbol 1 es mas probable que el árbol 2. 


ludón se retraso en gran medida en el ciado de los hongos y que se 
acelero de forma no rabie en el ciado de los tuli panes. Por tanto, al 
fuponer que las tasas iguales son más com unes que las tasas desi- 
guales, el árbol 1 es más probable. Pronto veremos que muchos ge- 
nes evoludonan con una tasa aproximadamente igual en diferentes 
linajes., Pero si se encomrase evidencia nueva de tasas desiguales, jel 
arbol 2 podría ser más probable! La probabilidad de un árbol de- 
pende de las suposidònes en las cuales se basa, 

Se han d es a rro liado muchos programas informáticos para 
buscar árboles que son parsimoniosos y proSables. Esto incluyen 
los siguientes métodos: 

m. 

L Los métodos de "distancia" minimizan el total de las dife- 
rencias porcentuales entre todas las seeueneias. 

2. Los métodos más comptejos de "estados de carácter" mini- 
mizan el número total de câmbios de base o busean el pa- 
trón más probable de câmbios de base entre todas las se- 
cuencias. 

Aunque los investigadores nunca pueden estar seguros de qué 
arbol refleja verdadera mente la filogenia. si han recopilado una 
gran cantídad de ínformaciòn precisa, los diversos métodos 
generalmente producen árboles similares. Como ejemplo de un 
método, la figura 25-15 lo lleva a través dei proceso de iderni- 
ficación de los árboles moleculares más parsimoniosos para un 
problema de cuatro especies, 

Árboles íilogenéticos como hipótesis 

Este es un buen momento para reiterar que cualquier árbol lí- 
logenético constituye una hipótesis sobre como se relacionan en- 
:re si' los diversos organismos en el árbol. La mejor hipótesis es la 
que hacé concordar mejor toda Ja ínformaciòn dispo nible. Una 
hipótesis filogenétíca puede modífícarse cuando hay nuevas evi- 
dencias que obligan a los sistemáticos a revisar sus árboles. De 
hecho, muchas hipótesis filo genéticas más antiguas se han cam- 
biado o rechazado desde ia introducción de los métodos molecu- 
lares para comparar especies y trazar filogenias. 


Con frecuencia, en ausência de ínformaciòn comradictoria, el ár- 
bol más parcimonioso es Lanibién el más probable, pero, a veces, 
existe una poderosa evidencia que indica que la mejor hipótesis no 
es la más parsimoniosa (fig. 25-16). La naturaleza no siempre to- 
ma eí curso más simple Quizás. td carácter molecular o morfológi- 
co particular que utilizamos para clasi ficar el taxón, en realidad, 
evoludonó múltiples veces. Por ejemplo, tanto las aves como los 
mamíferos tienen coraztmes con cuatro câmaras, mi entras que los 
lagartos, tas serpientes, las tortugas y los cocodrilos tienen corazo- 
nes con tres câmaras (véase cap. 42). La suposíciôn más sendlla se- 
ria que el corazón de cuatro câmaras evoluciono una vez y estuvo 
presente en un ancestro común a Ias aves y a los mamíferos pero no 
a los lagartos, 3as serpientes, las tortugas y los cocodrilos. Sin em- 
bargo, hay abundantes evidencias que indícan que las aves están 
más emparemadas con los lagartos, las serpientes, las tortugas y los 
cocodrilos que con tos mamíferos. Por consiguiente, el corazón de 
cuatro câmaras parece haber evolucionado de forma independíen- 
le en las aves y en los animales. En efecto, los estúdios han demos- 
trado que los corazones de cuatro câmaras de las aves y los mamí- 
feros se desarrollaron de forma diferente, lo que sustenta la hipóte- 
sis de que evolucionaron de forma independí ente. El árbol aparen- 
temente parsimonioso de la figura 25- 16a no es compatíble con es- 
tos hechos, mientras que el árbol de la figura 25- 1 6b concuerda con 
los hechos adicíonales. 

En este ejemplo, el problema no liene que ver tanto con el 
principio de parcimônia como con el asunto de la analogia- ho- 
mologia. Los corazones de cuatro câmaras de las aves y los ma- 
míferos resukan ser análogos, no homólogos. Los câmbios coin- 
cidentes de bases en las seeueneias de DNA de dos especies tam- 
bién pueden suscuarse de forma independíente, pero mientras 
hay a más bases in vo lucradas, es menos probable que los câmbios 
coincidentes sean pura casualidad. Aplicar la parsímonia en la 
sistemática molecular es más fiable para un conjunto de da tos de 
muchas seeueneias largas de DNA que para un conjunto de da- 
los más pequeno. Igualmente, es menos probable que un mal jui- 
cio sobre una similítud análoga en morfologia, como un carácter 
(homólogo) derivado compartido, disiorsione un árbol filogené- 
tico si cada ciado en el árbol se define por vários caracteres deri- 


capitulo 25 Filogenia y sistemática 


501 



Figura 25-15 


Apticadón dei principio de parsimonia a un problema de sistemática molecular 


APÜCACIGN 


Al considerar las filogenras posibles para un 
grupo de especies, los sistemáticos comparan la Información mo- 
lecular de la especie. La forma más eficiente de estudíar las diver- 
sas hipóíesis fílogenéticas es comenzar por considerar las más 
parsimoniosas; es decir, las hipóíesis que requieren que ocurra el 
menor número de sucesos evolutivos (câmbios moleculares). 


TÉCNiCA 


Siga los pasos numerados a medida que aplicamos 
el principio de parsimonia a un problema filogenético hipotético 
que afecta a cuatro especies de aves estrechamente emparentadas. 


Primero dibuje las filogenias posibles para 
las especies (aqui se muestran solo 3 de los 
15 árboles posibles que reíacionan a estas 
cuatro especies). 



Especie 

l 


Especie 

U 





« 


Especie 

IV 



o Tabule la información molecular para las especies (en este ejemplo 
simplificado, la información representa una secuencia de DNA que se 
compone de solo siete bases de nucleótidos). 


Sitios en la secuencia de DNA 


1 


_U 

Especies 

m 


IV 


1 2 3 4 5 6 7 


A 

G 

G 

G 

G 

G 

T 

G 

G 

G 

A 

G 

G 

G 

G 

A 

G 

G 

A 

A 

T 

G 

G 

A 

G 

A 

A 

G 


Àhora céntrese en el sitio 1 de la secuencia de DNÀ. Un único suce- 
so de cambio de base, marcado mediante la barra transversal en la 
rama que conduce a la especie I, es suficiente para explicar la infor- 
mación de el sitio 1 . 



Bases en el 
sitio 1 para 
cada especie 
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A! continuar la comparación de ba- 
ses en los sitias 2, 3 y 4 se hate evi- 
dente que cada uno de estos 
posibles árboies requiere un total de 
cuatro sucesos de cambias de base 
(marcados por barras transversafes). 
Por lo tanto r los pri meros cuatro si- 
tios de esta secuencia de DNA no 
nos ayudan a identificar el árbol 
más parsimonioso. 



Después de analizar los sítios 5 y 6, 
encontramos que el pnmer árbof 
requiere menos sucesos evolutivos 
que los otros dos árboies (dos câm- 
bios de base frente a cuatro). Ob- 
serve que en estos diagramas 
suponemos que el ancestro común 
tenía GG en los sitios 5 y 6. Pero 
incluso sí comenzáramos con un 
ancestro AA, el primer árbol toda- 
via requerida solo dos cambias, 
mientras que se necesitarfan cuatro 
câmbios para que las otras hipóte- 
sis funcionaram Mantenga en men- 
te que el principio de parsimonia 
solo considera el número total de 
sucesos, no la naturaleza particular 
de los sucesos (cuán probable es 
que sucedan lós câmbios de bases). 




En el sitio 7, los tres árboies también 
difieren en el número de aconteci - 
m lentos evolutivos necesarios para 
explicar la ínformaeión de DNA. 





Para identificar el ár- 
bol más sencillo sumamos todos los su- 
cesos de câmbios de bases destacados 
en los pasos 3-6 (no olvide incluir los 
câmbios dei sitio 1). Concluimos que el 
primer árbol es el más parsimomoso de 
estas tres posibles filogenias (pero ahora 
debemos completar nuestra búsqueda 
investigando los otros 12 árboies posi- 
bfes). 


RESULTADOS 
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vados. Las hipólèsis fiiogenéücas más fuertes son las que tienen 
un sustento de múl tiples líneas de evidencia morfológica y mo- 
lecular al igual que de evidencia fósil. 


Evaluación dc conceptos 


1. Para distinguir un dado de mamíferas, en particular, 
dentro de un dado más grande que corresponde a la 
dase Matrmnalia, ^sería d pelo un carácter útil? ^Por que 
si o por qué no? 

2, =Por qué d àrbol más parsimonioso no será necesaria- 
mente d más preciso para representar las relaciones evo- 
lutivas 

entre un grupo de especies en particular? 

Vécinse las respiiesias en el Apêndice À . 


Concepto 


Gran parte de Ia historia evolutiva 
de un organismo está 
documentada en su genoma 

Usted pudo ver a lo largo de todo este capítulo que la sistemá- 
tica molecular -comparar los ácidos nudekos u otras moléculas 
para deducir ei parentesco- es una berram lenta valiosa para ras- 
trear la historia evolutiva de un organismo. El enfoque molecu- 
lar nos ayuda a entender las relaciones filogen éticas que no pue- 
den medirse mediante métodos moleculares como Ia anatomia 
comparativa. Por ejemplo, la sistemática molecular nos ayuda a 
desvelar las relaciones evolutivas entre grupos que tienen pocos 
puntos en común para una oomparacion morfológica, como los 
seres humanos y las bactérias. Es posible reconstruir las filoge- 
nias entre grupos o bactérias de la actuaiidad y otros microorga- 
nismos para los cuales no tenemos ningún registro fósil, La siste- 
mática molecular permite a los científicos comparar la divergên- 
cia genética dentro de una especie. La biologia molecular nos ha 
ayudado a extender la sistemática a las relaciones evolutivas que 
están por encima y por debajo dei nível de las especies, desde las 
ramas pnndpales dei árbol de la vida hasta sus ram i tas más fi- 
nas, No obstante, con frecuencia, sus hallazgos no son decisivos, 
como casos en ios en que el taxón divcrgió casi al mismo tierapo 
en el pasado distante. Las diferencias pueden ser aparentes, pero 
no eí orden de su aparición. 

La capacidad de los árboles moleculares para abarcar tanto 
los períodos de tiempo certos como tos largos se basa en que 
diferentes genes evolucioitan a tasas diferentes, incluso en el 
mismo linaje evolutivo. Por ejemplo, el DNA que codifica el 
RNA ribosóniico (rRNA) cambia relativamente poco, por lo que 
las comparadones de las secuencias de DNA en estos genes son 
útiles para investigar relaciones entre taxones que divergieron 
hace ciemos de millones de anos. Los estúdios de las secuen- 
cias de rRNA, por ejemplo, mdican que los hongos están más 
estreehamente empa remados con los aní males que con las 
plantas (fig. 25-2), Por el contrario, el DNA en la mitocondria 
(mtDNÀ) evoluciona de forma relativamente rápida y puede 
uülízarse para explorar sucesos evolutivos recientes. Un equipo 
de investigador trazó las relaciones entre los grupos de nativos 



Corazón de 
cuatro câmaras 


(a) Ciado mamífero-ave 



Corazón de 
cuatro câmaras 


Corazón de 
cuatro câmaras 


A Figura 25-16, La parsimonia y la analogia frente a una dificul- 
tad en ia homología. Si interpretamos aS corazón de cuatro câmaras 
de las aves y los mamíferos como homólogos en lugar de análogos y no 
utilizamos nmguna otra informadón, el árbol en (a) parece ser el más 
parsimonioso. Sin embargo, hay abundantes evidencias que sustentan la 
hipótesis de que las aves y los lagartos están más estreehamente empa- 
rentados que las aves y los mamíferos y que los corazones de cuatro câ- 
maras evolucionaron más de una vez, para dar sustento al árbol en (b). 


americanos por medio de sus secuencias de rntDNA. Los ha- 
llazgos moleculares corroboran otra evidencia de que los Índios 
Pimas de Arizona, los Mayas de Méjico, y los Yanomanis de Ve- 
nezuela están muy emparem a dos, por lo que descenderian de 
la prime r a de tres oleadas de inmigrantes que cruzaron el estre- 
cho de tíerra de Bering desde Asia a América hace alrededor de 
13 000 anos. 

Duplicación de genes y famílias génicas 

La duplicación de genes es uno de los tipos en la evolución 
más importantes de muiadón, debido a que incrementa el núme- 
ro de genes en el genoma, y proporciona oportunidades para que 
haya câmbios evolutivos posteriores. Ahora se pueden seguir con 
detalle las filogenias moleculares de la duplicación de genes y la 
influencia de estas duplicación es en la evolución dei genoma. Es- 
tas filogenias deben explicar las duplicaciones repetidas que pro- 
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Gen ancestral 


* 



Gen ancestral 

H h 

I 

Duplicaciòn genica 


á Figura 25-17 Dos tipos de genes homólogos. Las bandas de 
color marcan regiones de los genes donde se han acumulado diferen- 
ças en las secuencias de base. Los genes ortólogos solo pueden diver- 
gir después de la especiación, mi entras que los genes parálogos pueden 
divergir dentro dei mismo linaje evolutivo. 


que comprenden la família de genes dei receptor ol I ativo en los 
seres humanos han divergido entre st durante nuestra larga his- 
toria evolutiva Ahora espedfican proteínas que conficren sensi- 
bilidad frente ona amplia varie d ad de olores, desde los alimentos 
hasta las feromonas sexuales. 

Evolución dei genoma 

Ahora qoe podemos comparar los genomas completos dc dh 
ferentes organismos, incluyendo el maestro, han surgido dos he- 
eh os notables. P ri mero, los genes ortólogos cstán ampliam ente 
di se mi nados y pueden extenderse a través de enormes distancias 
evolutivas. El 99% de los genes de los seres humanos y los rato- 
nes son perceptibleraente ortólogos y el 30% de nuestros genes 
son ortólogos con los de la levadura. Esta notable uni versa lidad 
dermiestra que todos los organismos vivos comparten muchas 
vias bioquímicas y dei desarrollo. 

Y segundo, el número de genes no parece haberse incremen- 
tado a través de la duplicaciòn en el mismo grado que la comple- 
jidad fenotípica. Los seres humanos tíenen apenas cinco veces 
más genes que la levadura, un eucariome unicelular símple. a pe- 
sar de que -a diferencia de las células de la levadura- tenemos 
un cerebro grande y complejo y un cuerpo que contiene más de 
200 tipos de tejidos diferentes. Están apareciendo evidencias de 
que muchos genes humanos son más versáliles que los de la le- 
vadura y son capaces de desempenar una amplia varie dad de ta- 
reas en diversos tejidos dei cuerpo. Frente a nosotros se exüende 
un enorme y excitante desafio científico: desentrariar los meca- 
nismos que permiten esta adaptabilidad genómica. 




dujeron famílias genicas, que son grupos de genes emparentados 
dentro dei genoma de un organismo (fig. 19-17), Al igual que los 
genes homólogos en diferentes especies, estos genes duplicados 
nenen ancestros comunes. Distinguimos estos tipos de genes ho- 
mólogos por medio de nombres diferentes: genes ortólogos y ge- 
nes parálogos. 

El término genes ortólogos (dei griego orthos, derecho) se re- 
íiere a los genes homólogos que se pasãn en línça recta de una 
generacióo a la siguiente pero que han terminado en diferentes 
acervos génicos debido a la especiaciõn (fig. 25-1 7a). Los genes 
de ia hemoglobina |3 en los seres humanos y en los raiones son 
ortólogos. 

Los genes parálogos (dei griego para, al lado de) resultan de 
la duplicaciòn de genes, por lo que se encuentran en más de una 
copia en el mismo genoma (fig. 25-1 7b) En el capítulo 23, us- 
ted encontro un ejemplo: los genes dei receptor olfativo, que han 
sufrído muchas duplicaciones de genes en los ani males vertebra- 
dos. Los seres humanos y los ratones tienen famílias enormes de 
más de 1 000 de estos genes parálogos. 

Es posible deseribír la mayoria de los genes que constituyen 
genomas como representantes de. uno de estos dos tipos de ho- 
mología. Nótese que los genes ortólogos solo pueden divergir 
después de que haya tenido lugar la espedadón, con el resulta- 
do de que tos genes se encuentran en acervas génicos separados. 
Por ejemplo, los seres humanos y los ratones nenen un gen de 
hemoglobina P funcional. Estos genes cumplen funciones simila- 
res, pero sus secuencias han divergido desde el momento en que 
los seres humanos y tos ratones tuvieron un ancestro común. Por 
otro lado. los genes parálogos pueden divergir incluso miemras 
se encuentran en el mismo acervo génico debido a que están pre- 
sentes en mas de una copia en et genoma. Los genes parálogos 


Evaluación dc eonceptos 


1. Explique de qué forma Ias comparaciones entre tas pro- 
teínas de dos especies pueden proporcionar iníormación 
acerca de su parentesco evolutivo. 

2. Contraste los genes ortólogos con los parálogos. 

Ve ame respiiestas en el Apêndice A. 


Concepto 


Los relojes moleculares contribuyen 
a trazar el tiempo evolutivo 

Como mencionamos al princípio de este capítulo, uno de los 
objetivos de la biologia evolutiva es comprender las relaciones 
que hay entre todos tos organismos vivos, incluídos aqueltos pa- 
ra los cuales no hay fósiles. Sin embargo, cuando extendemos las 
füogénias moleculares más atlá dei registro fòsil, debemos confiar 
en una suposidón importante acerca dc como puede susdtarse 
el cambio a nível molecular. 

Relojes moleculares 

Recuerde nuestra afimiación previa de que los investigadores 
esiimaron que el ancestro común de las silvmwcmí hawaianas vi- 
vió hace alrededor de 5 millones de anos. ^Cómo e labora ron es- 


capítulo 25 Füogema y sistemática 503 






la estimación? Ésta se basa en el concepto de reloj molecular, un 
patrón para medir el liempo absoluto de cambio evolutivo basa- 
do en la observaciõn de que algunos genes y otras regiones de ge- 
no m as parecen evolucionar a velocidad constante. La suposición 
que subyace a los reloj es moleculares es que el número de sustí- 
tudones nucleotídicas en los genes ortólogos es proporcional al 
Liempo transcurrido desde que las especies se ramificaron a par- 
' tir de su ancestro comün. En el caso de los genes parálogos, el 
número de sustítuciones es proporcional al Liempo transcurrido 
desde que los genes se duplicaron . 

Podemos calibrar el reloj molecular de un gen que tenía una 
tasa de evolución promedio fiable representando graficamente el 
número de diferencias nucleotídicas en función de los tiempos 
de una serie de puntos de ramificación evolutivos que se cono- 
cen en función dei registro fósil. Luego, la línea gráfica que re- 
presenta la velocidad evolutiva de este reloj molecular puede uti- 
liza rse para estimar la fecha de episodios evolutivos que no pue- 
den discemtrse a partir dei registro fósiL como el origen de las 
siívtTSwords. 

Por supuesto, ningún gen marca el tiempo con total precisíén. 
De hecho, algunas porciones dei gemoxna parecen haber evolu- 
cionado en tropezones irregulares que no habrian seguido en ab- 
soluto el ritmo regular de un reloj, E incluso los genes que pare- 
cen tener relojes moleculares fiables son precisos solo en el sen- 
Lido estadístico de que muestran una tasa de cambio promedio 
bastante estable; con el tiempo, aún puede haber des vi aciones 
aleatórias por encima y por debajo de esta tasa promedio. Por úl- 
timo, incluso entre los genes que son como relojes, la velocidad 
dei reloj puede variar enormemente de un gen a otro; algunos ge- 
nes evolucionan un miílón de veces más rápido que otros. 

Teoria neitíraf 

La regularidad dei cambio que nos permite utilizar algunos 
genes como relojes moleculares eleva la posibilidad de que mu- 
chos de los câmbios en estas secuencias sean resultado de deri- 
vas genéticas, y que los câmbios sean mayoritariamente nem ra- 
les: ni favo rabi es ni perjudíciales a la adaptaciõn. En la década de 
1960, Jack Kingy Th ornas Jukes, de la Universidad de Califórnia 
en Berke I ey, y Matoo Kimura, dei Instituto Nacional Japonês de 
Genética, pubí ícaro n estúdios que sustentan esta teoria neutral: 
es decir, que gran parte dei cambio evolutivo en los genes y pro- 
teínas no ti ene efecto en la adaptabilidad y. por lo tanto, no está 
ín fluido por la selecciõn darwiniana. Kimura sen alo que muchas 
mutadones nuevas son dantnas y se eliminan rapidamente. Pero 
si la mayoria de las restantes son neutral es y nenen poco o nin- 
gún efecto en la adaptabilidad, emonces, la tasa de cambio mo- 
lecular debería ser regular corno un reloj. Las diferencias en la ve- 
locidad dei reloj en distintos genes son una función de la impor- 
tância de cada gen. Si la secuencia exaeta de aminoácidos que es- 
pecifica un gen es esencial para la superví vencia, la mayoria de 
los câmbios rnutacion ales serán daninos y solo unos pocos serán 
neutrales. Como resultado, esos genes solamenie cambian con 
lentitud. Pero si la secuencia exaeta de aminoácidos es menos cri- 
tica, menos de ias nuevas mutadones serán dantnas y más serán 
neutrales. Estos genes cambian con mayor rapidez. 

Las difíoilííidcs con los relojes moleculares 

En realidad, el reloj molecular no funciona de forma tan esta- 
ble como predice la teoria neutral. Es probable que muchas irre- 
gularidades sean resultado de la selecciõn natural, en la cuai al- 
gunos câmbios de DNA se ven favorecidos en lugar de otros, En 


con secuencia, algunos científicos cuestionan la utilídad de los re- 
lojes moleculares para determinar los tiempos de la evolución, 
Su esceplicismo es parte de un debate más amplio acerca dei gra- 
do en cl cual la variacíón genética neutral puede explicar la di- 
versidad dei DNA. De hecbo. hay nuevas evidencias que sugie- 
ren que casi la mitad de las diferencias aminoacídicas en las pro- 
teínas de dos especies de Drosophila, D. símukms y D, yakuba, no 
son neutrales, sino que fueron resultado de la selecciõn natural 
direccional. Sin embargo, es probable que a lo largo de períodos 
de tiempo extremadamente largos, las fluctuaciones en la tasa de 
evolución debida a la presiõn selectiva akancen un promedio, de 
forma que incluso los genes con relojes irregulares pueden servir 
como marcadores aproximados dei tiempo transcurrido. 

Surge otracuestión coando los investigadores intentan cx tender 
los relojes moleculares más aUá deí lapso de tiempo documentado 
por el registro fósiL Aunque algunos fósiles datan de 3 mil mil fo- 
nes de anos atrás, estos son muy raros. Un registro fósil abundan- 
te se exiiendc solo a partir de alrededor de 550 millones de anos 
atrás, pero se han utilizado los relojes moleculares para datar di- 
vergências evolüLivas que tuvieron lugar hace mil millones de anos 
o más. Estas estimaciones suponen que los relojes fueron constan- 
tes durante todo ese tiempo. Por lo tanto, es probable que estas es- 
timaciones tengan un alto grado dc incertldumbre, 

ApJícaciòn de un reloj mofecidar: cí origen dei HIV 

Recien temente, los investigadores dei Laboratorio Nacional 
Los Alamos en Nuevo México utilizaron un reloj molecular para 
datar el origen de la infecciõn por HIV en los seres humanos. El 
análisís filogenético muestra que el Hiy el vírus que causa el SI- 
DA, descendió de vinis que infectaron a chimpancés y otros pri- 
mates (los vírus no causan ninguna enferme d acl como el SIDA en 
huéspedes no humanos), -Guando se trasmitiõ el HIV a los seres 
humanos? No hay una respuesta sirnple debido a que el virus se 
propago a los seres humanos más de una vez. Los origenes múl- 
típles dei HIV estãn refiejados en la variedad de cepas (tipos ge- 
néticos) dei virus, El material genético dei HIV está constituído 
por RN A y, al igual que otros virus de RN A, evoluciona rápida- 
mente. 

La cepa más extendida en seres humanos es la HIV-1 M. Para 
localizar con precisiõn la infección por H1V-1 M más temprana, 
los investigadores compararon las muestras de los virus en diver- 
sos momentos durante la epidemia, incluída una secuencia virai 
parcial de 1959. Las muestras revelaron que e! virus ha evolucio- 
nado de íonua notablemente similar a un mecanismo de reloje- 
ria desde 1959. Al realizar la extrapolación a partir de su reloj 
molecular, tos investigadores concluyeron que la prime ra trans- 
iu i si ón dei H IV- 1 M a los seres humanos tu vo lugar durante la 
década de 1930. 

El árbol universal de la vida 

En la década de 1960, los investigadores que descifraban el 
código genético descubrieron que es universal en todas las for- 
mas de vida, Dedujeron que todos los organismos actuales deben 
tener, en consecuencia, un ancestro comün, Hoy los investigado- 
res están aplicando la sistemática para conectar todos los organis- 
mos en un árbol de la vida (fig, 25-18), 

Los investigadores utilizan dos critérios para identificar regio- 
nes de moléculas de DNA que pueden demostrar el patrón de ra- 
mificación de este árbol. Las regiones deben ser capaces de ser 
secueneiadas, y deben haber evolucionado tan lentamente que 
incluso las homologías entre organismos con un parentesco leja- 
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à Figura 25-18. El árbol universal de la vida, Todos los organis- 
mos vivos están divididos en tres domínios: Bactéria, Archaea y Euka- 
na Los detalles de este árbol cambrarán a medida que dispongamos de 
nuevos datos r pero sus líneas gene rales parecen firmes, 


no aún puedan detecCarsc. Los genes de rRNÁ, que codiíican pa- 
ra las partes de RN A de tos ribosomas, se ajústan a estos reque- 
rimientos, Puesto que los genes de rRNA son fundamenta le$ pa- 
ra los trabajos de la célula, su reloj molecular corre con tanta len- 
iimd que pueden semi como base para un árbol universal de ta 
.ida. En los capítulos sigui entes anal iza remos con mayor detalle 
este árbol, pero por e! momento ha remos una observación: 

1 . El árbol de la vida se compone de tres grandes domínios: 
Archaea, Bactéria y Eukarya. El domínio Bactéria incluye ta 
mayor parte de los procariontes conoddos en la actualidad. en- 
tre ellos, tas bactérias estrechamente emparem adas con los cto- 
roplastos y las mitocondrias (examinaremos el origen bactéria- 
no de estos orgánulos en el capítulo 26). El segundo domínio* 
Archaea, es un grupo diverso de organismos procariontes que 
habitan una amplia variedad de ambientes. Algutias arqueobac- 


terias pueden un I izar el hidrógeno como fuente de energia, y al- 
gunas fueron las prindpales fuemes de los depósitos de gas na- 
tural que se encuentran en la corteza terrestre. En el capítulo 27 
se exploran las bactérias y las arqueobaeterias con mayor deta- 
lle, F.l tereer domínio, Eukarya, está compuesto por todos los 
organismos que poseen células con un núcleo verdadero. Este 
domínio incluye los numerosos grupos de organismos unicelu- 
lares, al igual que las plantas multicelulares, los hongos y los 
animales, y se tratará en los capítulos 28 a 34. 

2 . La historia inicial de estos tres domínios aún no está clara. 

Las comparaciones de genomas completos de los tres domínios 
muestran que, en especial durante Ia historia primitiva de la vi- 
da, hubo intercâmbios sustanciales de genes entre los organis- 
mos de los diferentes domínios. Esto tuvo lugar mediante la 
transferencia genica horizontal, en la cual los genes son trans- 
feridos de un genoma a oiro a través de mecanismos como los 
elementos transponibles, y quizás a través de fusiones de orga- 
nismos di ferem es. EI piimer eucariome pudo haber surgido a 
través de estas fusiones entre una bactéria ancestral y una ar- 
queobacteria ancestral. Debído a que los árboles filogenéücos se 
basan en la suposteión de que los genes pasan verticalmente de 
una generarion a la siguiente, la ocumenria de esos sucesos ho- 
rizontal es significa que los árboles universales construídos a 
partir de diferentes genes con f recue ncia dan resultados incorn- 
patibles, en particular, cerca dc ta raiz dei árbol. Como resulta- 
do, los detalles dei árbol se revisan continua mente. Sin embar- 
go, la di visión en tres grandes domínios ha permanecido segu- 
ra desde que los sistemáticos vislumbraron por primera vez la 
farina global dei árbol universal. 

En la siguiente unidad de capítulos exploraremos la historia 
de ta díversidad biológica y su variedad actual. Nuestro estúdio 
se basará en los conceptos de evolución y sistemática que ha 
aprendido en esta unidad. 


Evalaaeiõn de conceptos 


1 . ^Qué es un reloj molecular? ;Qué supbsiciõn subyace al 
uso de un reloj molecular? 

2. Explique como pudieron ocurrir numerosos câmbios de 
bases en el DNA y no tener ningún efecio en la 
adaptabilidad de un organismo. 

Véanse íeis respuestos en d Apêndice A. 


Revisión dei capítulo 


RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


CoiKCptO 


Las filogenias se basan en los ancestros comunes 
inferidos a partir de la evidencia fósil, 
morfológica y molecular 


FI registro fosíl (p, 492). F.t registro fósil se basa en organismos fósi- 
les preservados en los estratos geológicos de diferentes edades y reve- 
lan características ancestrales que pueden haberse perdido 

H ontologias morfológicas y moleculares ípp< 492-493). Es pro- 
bable que los organismos que comparten morfologias muy similares 
o secuencias de DNA estén más estrechamente emparemados que 
los organismos con estmeturas muy diferentes y secuencias genéti- 
cas. Pero la homologia (simíliLud debida al ancestro común) debe 
clasi fícarse a partir de la analogia (similimd debida a la evolución 
convergente). 
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/av v. En www.inedicapanaiiiericaiid.coiTi/cainpbelI encontrará ejercídos interactivos, animaciones, 
vídeos y preguntas de autoevaluadón. 


Ctíncep lo 


La sistemática filogenética conecta la clasificaciòn 
con la historia evolutiva 

Nomenclatura binomial (p, 495), F! sistema de Linneo otorga a 
los organismos un nombre de dòs panes; un género más un epíteto 
específico. 

Clasüicación jerái quica (pp, 493-496), Linneo introdujo un sis- 
tema para agrupar especies en categorias cada vez más amplias. 

!> Vincula ción entre clasiOcarión y filogenia (pp. 496-497), Los 

sistemáticos representan las relaciones evolutivas como árboles filo- 
genéticos, que pueden basarse cn diversos tipos de evidencia. 



Coaeepio 


La sistemática filogenética describe Ia consímccién 
cie árboles Etlogené ticos h asa d os en características 
compartidas 

CLidística (pp, 497-498), Un ciado es una agmpación monofiléti- 
ca de especies que íncluye una especie ancestral y todos sus des- 
eendientes. En d análisis dadístico,, los ciados se defirien por sus 
novedades evolutivas, o caracteres derivados compartidos. Éstos se 
IdenUfican par medio de la comparación de especies dei grupo in- 
terno con una especie de un grupo externo que no tiene el carácter 
derivado compartido. 

Árboles filogen éticos y dataciõn (pp, 498-499). En los filogra- 
mas v la longitud de una rama reQeja cl número de câmbios evoluti- 
vos en ese linaje. Los árboles ultra métricos ubican los pumos de 
ramificación evolutiva en d contexto deí ti empo geológico. 

Máxima paisinionia y máxima pmhabidad (pp, 499-501), 

Entre las hipótcsís filogenéticas, el árbol más parsimonioso es el 
que requiere menos câmbios evolutivos, y d mas probable es d que 
sc basa cn el patrón de câmbios más probable. 

► Árboles Blogenéticos como hi potes is (pp. 501-504). Las mejo- 
res hi pó te sis filogenéticas son las que concuerdan con la mayoría 
de la informacióm morfológica, molecular y fósil. 


Concepio 


Gran parte de ia historia evolutiva de un organismo 
está documentada en su genoma 


Diiplicaciou de genes y famílias gémeas (pp, 504-505). Los genes 
oitólogos, que se encuemran en una única copia en d genoma, pue- 
den divergir solo después de la espedadón. Los genes parálogos sur- 
gen a través de la duplícacion dentro de un genoma y pueden divergir 
dentro de un dado; a menu do agrega n funciones nuevas. 

Evolución dcl genoma (p, 505), Con frecuentia, los genes ortólo- 
gos son compartidos por especies relacionadas de forma distante 
La variación relativamente pequena en d número total de genes en 
los organismos de complejidad variable indica que los genes de Los 
organismos campi ej os son muy versátil es y que cada gen puede 
realizar muchas funciones. 


Còncepto 


Los relojes moleculares contribttyeu a trazar 
el üempo evolutivo 

► Relojes moleculares (pp. 505-506). Las secuendas de bases de 
algums regiones dei DNA cambian a una velocidad suficientemente 
consistente como para permitir la datación de episodios en la evo- 
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lución pasada. Estos relojes moleculares pueden ser resultado de la 
fijación de mutaciones neutrales, pero incluso cuando l,a sdección 
desempena un papel, mochos genes tienden a cambiar dc una ma- 
nera tan uniforme como d ritmo de un mecanismo de relojería a lo 
largo de extensos períodos dc t tempo. Los investigadores han medi- 
do algunos relojes moleculares y han mostrado que son nota b le- 
niente constantes. Sin embargo, oiros genes, cambian de forma 
me nos p redeci ble . 

El árbol universal dc la vida (pp. 506-507). El árbol de la vida 
tiene tres grandes dados (domínios); Bactéria, Archaea y Eukarya. 



Auloevaluación 

L Si los seres humanos y los pandas pertenecen a la misma clase, en- 
tonces tambien deben pertenecer al mismo: 

a. Ordem d. género. 

b. Filo. e, especie. 

C- Família. 

2. Tres especies vivas X, Y y Z comparten un ancestro eomun T, al 
igual que las especies extintas U y V Un grupo de especies T t X, Y y 
Z constítuyen: 

a, Un taxón válido. 

b, Un ciado mono filé tico. 

c, Un agrupamiento m ono filé li co, 

d, Un agrupamiento poli fílêlico, 

e, Un grupo interno para comparar con la especie U como grupo 
externo. 

3. En una comparación de aves con mamíferos, tener cuatro apêndi- 
ces es; 

a. Un carácter primitivo compartido, 

b. Un carácter derivado compartido, 

c. Un carácter útil para distinguir a las aves de los mamíferos. 

d. Un ejemplo de analogia más que de homologia, 

e. Un carácter útil para clasifícar especies de aves. 

4. ,’Cómo se aplicaria el principio de parsimómia a la construcdón de 
un árbol filogenétíco? 

a. Eligiendo un árbol que suponga que todos los câmbios evoluti- 
vos son igualmente probables. 

b. Eligiendo el árbol en el cual Los puntos de ramificación se basan 
en tan los caracteres derivados como se a posible. 

c. Basando los árboles filógenéticos solo en el registro fósil. puesto 
que éste proporciona la explícación más simple para la evolu- 
ción 

d. Eligiendo el árbol que represente Los menores câmbios evoluti- 
vos, bien en Las seeueneias de DNA o en la moríologia. 

e. Eligiendo el árbol con el menor número de puntos de ramificación. 

5. iCuál seria la mejor íueme de información para determinar las rela- 
ciones filogenéticas de los llnajes de los protistas que divergieron 
hace ciemos dc millones de anos? 

a. Fósil es dei eón Prole roaoteo. 

b. Caracteres morfológicos que son compartidos y derivados, 

c. Seeueneias de aminoâcidos de sus diversas moléculas de clorofi- 
la. 










d Secuencias de mtDNA 
e, Secuencias gênicas de rRNA 

6. Si fuera a utilizar anáhsis dadfsticos para constituir un ãrbol lilogém- 
co de gatos, ^cuál de los si gui entes seria el mejot grupo externo? 

a. León d. Gue pardo 

b. Gato doméstico e. Tigre 

c. Lobo 

7. tCuál de los datos siguientes seria más útil para construir árboles 
filogené ticos para diversas especies de peces? 

a. Varias características análogas compartidas por todos los peces. 
b> Una única característica homologa compartida por iodos los pe- 
ces. 

c. El grado total de similitud morfológica entre diversas especies 
de peces. 

d. Varias características que se piensa que evolucionaron despuês 
de que diferentes peces divergieron entre si. 

e. Una única característica que es diferente en todos los peces. 

8. l-as longitudes relativas de las ramas de los anfibios y los ratones en 
el filograma de la figura 25-12 indica que 

a. Los anfibios evolucionaron antes que tos ratones. 

b. Los ratones evolucionaron antes que los anfibios, 

c. Los genes de anfibios y ratones sólo tienen homoplasias coinci- 
dentes 

d F.3 gen homólogo evoluciono con mayov rapidez en los anfibios, 
e. El gen homólogo evoluciono con mayor rapidez en los ratones. 

9. Seleccione el par de genes ortólogos de la siguiente lista: 

a. Hemoglobina o: humana y genes de hemoglobina, ct dei chim- 
pancê, 

b. Dos alei os dei gen de la hemoglobina Cí humana, 

c. Gen de insulina de ratón y gen de tipo de apareamiento de la le- 
vadura ♦ 

d. Dos genes de receptores olfativos de rata. 

e. Las copias múltiples de genes de rRNA en un genoma cucarion- 
te, 

10. La recieme estimadón de que d HIV-1 M se transmitió por pn me- 
ra vez de los chimpancês a los seres humanos en la década de 
L930 se basa en: 

a. La prime ra evidencia clínica dei SIDA registrada en los registros 
locales de uria villa en África. 


b. Un reloj molecular que utilízó câmbios en las secuencias de un 
gen de H1V extraído como muestra de pacientes durante los últi- 
mos 40 anos para proyectar bacia atrás hasta un origen csLimado. 

c. Una comparación de genes homólogos en el H1V encontrado en 
los chimpancês y en los seres humanos. 

d. Una explicaçion parsimoniosa de la relactõn evolutiva entre ias di- 
versas cepas de \irus encontradas en los seres humanos hasta el dia 
de hoy. 

e. El descubrim tento de HTV en una muestra de sangre de la déca- 
da de 1930. 

Véu use los respuesicis e n el Apcnâice A. 

biterrelación evolutiva 

Darwin sugiriô ohsèrvar a los parientes de especies cerca nas para saber 
cómo püdieron haber sido sus ancestros. ^Por que esta sugerencia anti- 
cipó el uso de grupos externos en los anáUsis dadísticos? 


Problemas científicos 

Àlgunos câmbios en los nudeótidos causan susütuciones de aminoãci- 
dos en las proteínas codificadas (câmbios no sinónimos), y atros no 
(câmbios sinónimos). En una comparación de genes de roedores y de 
seres humanos, se descubrió que los roedores acumulan câmbios sinó- 
nimos 2 veces más rápido que los seres humanos, y sustitudones no 
sinónimas l ,3 veces más rápido. iQné factores pueden explicar esta 
diferencia? ^De quê ma n era esta información complica el uso de relojes 
moleculares para datar bs sucesos evolutivos? 


Ciência, tecnologia -y sociedad 


La capacidad par-a comparar los genomas ha abierto nuevas avenidas 
en la investigación médica, Debido a que los seres humanos y los rato- 
nes com par te n tantos genes ortólogos es posible deducir la fundón de 
los genes en los seres humanos a! “inaetivar los genes ortólogos co- 
rrespondiemes en los ratones. quê aplícadones médicas puede con- 
ducir esta investigación? ^Cuáks pueden ser las con secuencias de estos 
descubrtmientos para la sociedad? 
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UNA ENTREVISTA CON 

Linda Graham 

La profesora Linda Graham viaja por el tiem- 
po. Aí examinar los fósiles de las plantas más 
primitivas y sus parientes vivos más cercanos a 
través dei microscoplo, la doctora Graham se 
remonta a quinientos mil fones de anos atras 
para investigar un avance primordial en ia his- 
toria de la vida: el origen de las plantas terres- 
tres a partir de su ancestro, e! alga acuática. 
Esas plantas primitivas f ueron las primeras 
criaturas microscópicas sobre la tierra. Además 
de su investigacion acerca dei origen y la 
diveréiffearión temprana de las plantas terres- 
tres, Graham y sus alumnos estudían la forma 
en que las plantas, en especial ios musgos, aún 
tienen un impacto enorme sobre la biosfera 
actual. La doctora Graham, que es profesora 
de estúdios botânicos y ambienta les en la 
Untversidad de Wisconsín-Madison, también 
está muy dotada para Ha ensehanza y en fa 
entrevista que sigue explica los motivos por los 
que el estúdio de la diversidad biológica es 
una parte Importante de vuestra educadón, 

,-Cuâl es el ancestro de las 
plantas terrestres? 

Las plantas se originarem a partii de un 
grupo particular de algas verdes conocidas 
como las carofíceas, May evidencias muy fuer- 
tes a favor de que estos ancestros ya habían 
ad qu i ri d o ci e rt o grad o de co m p lej idad y que 
eran capaces de ramificarse. También tenían 
cie rias com p lej idades reproductivas que proba - 
ble mente también fueron here dadas por las 
plantas terrestres más primitivas. 

,;Hace cuánto tiempo que se 
origina ron las plantas terrestres 
a partir de Ias algas? 

El origen de las plantas terrestres aún es, en 
cierta medida, controvérsia! en cuanio al tiem- 
po. La comunidad paleo botânica cree que exis- 
ti: n plantas sobre la superfície terrestre desde 
hace cerca de 475 mi l lo n es de anos, Esta con- 
clusiõn se basa en evidencias de esporas fósíks 
y oiros tipos de matéria fosilizada de las plan- 


tas, Sin embargo, aigunos de mis colegas han 
hallado esporas fósiles que cneen que se origi- 
naron de las plantas terrestres que vi vier on 
hace 500 millones de anos, a mediados dei 
período Cámbríco. Predigo que en el futuro 
exten de remos el origen de las plantas terrestres 
liada atrás hasta al menos la mitad dei período 
Cámbnco. y quízás aún más. 

iQué plantas vivas piensa que 
son más similares a las plantas 
terrestres más primitivas? 

La evidencia molecular indica que las brió- 
fitas -hepáticas, amocerotes y musgos- son las 
ramas mâs antiguas dei reino vegetal. Sin 
embargo, todavia nadie había encontrado íósi- 
ies completos de plantas similares a las briófi- 
tas que fu eran más amigues que los fósiles de 
tas plantas vasculares primitivas -plantas con 
venas que transportán agua y nutrientes- las cua- 
fes, según la información molecular, diyergie- 
ron después de las briófitas. Esc simplemente 
no tenía sentido La explicadón convencional 
de la ausência dc fósiles de briófitas primitivas 
era que simplemente no se conservaban bien, 
Sin embargo, yo sabia que 3 as briófitas produ- 
cían esporas y sospechaba que también produ- 
cfan oiros matenales resistemes. For tanto, 
queríamos evaluar la idea de que las briófitas 
tienen maieriales que podrian fosilízarse, 

iCómo lo hicieron? 

Utilizamos dos técnicas para intentar imitar 
los efectos de la degradaciõn que ocumrían 
cuando una planta muere, cae en el agua y se 
degrada pardal mente por acción microbiana. 
Primevo, tratamos al material de bríõfita viva 
con una técnica muy potente conocida como 
acetólisis que combina el calor intenso con áci- 
dos fuertés. Esta es la misma técnica que los 
paleobotãnicos utilizan para extraer esporas de 
las rocas Formulamos la hipótesls de que cual- 
quier materia l vegetal que sobrevivi era a un tra- 
tam iento tan potente era fosilizable y deberia 
aparecer en un registro fósil. Aigunos de nues- 
tros colegas argumenta ron que, en realidad. 
podríamos estar generando material es resisten- 
tes mediante ese tratamiento tan extremo. Así 
que agregamos técnicas rotativas a nuestro 


repertorío. Dejarfaraos nuçstro material de brió- 
fita viva en suei o húmedo durante meses, y 
luego recuperaríamos el material y veriamos quê 
había quedado. De forma sorprendenie, los mis- 
mos tipos de matenales de briófita resistente 
que soportaron la acetólisis también sob re vivi e- 
ron al proceso más suave de descomposición. Y 
de forma sorpnendente, los pequenos elementos 
que sobre vi vieron a la descomposición y a la 
acetólisis tenían el aspecto de cierios fósiles frag- 
mentados de origen ancestral que la gente sinv 
p] emente no reconocía como matéria vegetal. 

VV aigunos de estos fragmentos 
fósiles son más antiguos que las 
plantas vasculares? 

51. Esos restos fósiles fragmentados que se 
componen de esporas, estrueturas similares a 
tubos, y trozos de lâminas celulares eran 
rnucho más antiguos que los fósiles de plantas 
vasculares. Por ello, pensamos que nuestro tra- 
bajo ayuda a cimentar la idea de que, efecLiva- 
meme había plantas similares a las briófitas 
ames dei origen de las plantas vasculares, 
como indican los datos moleculares. 

£.De que forma la diseminaciôn 
de estas plantas terrestres 
primitivas cambio Ia biosfera? 

Primero, ayuda ron a producir sue los primi- 
tivos. Incluso Ias plantas más primitivas tenían 
aigunos maieriales orgânicos que no eran fácil- 
mente degradados por los microorganismos, 
por Io que estos matenales constiiuyeron una 
capa orgânica en el suei o. Segundo, por medio 
de esta eonversiòn foLosintética de dióxido de 
carbono a matenales orgânicos resistentes, las 
plantas primitivas comenzaron a reducir las 
camidades de C0 2 en la atmosfera. Así, 
comenzó una tendência que culminú en el 
menor nivel histórico de CO, como resultado 
de las plantas lenosas primitivas de los pânta- 
nos de carbón durante el período Carbonífero. 
Además, al producir ácidos orgânicos, las plan- 
ta® primitivas, proba ble mente, liberar on fosfato 
a partir dei suelo, y el agotamiento dei fosfato 
habría estimulado el crecimiento de microorga- 
nismos fotosim éticos en los ecosjs temas mari- 
nos y de agua dulce. Finalmente, las plantas 
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terrestres primitivas establerieron ecosistemas 
terrestres que, con d tienipo, tuvieron suficien- 
te productividad orgânica para sustentar a los 
animal es terrestres primi gênios a través de las 
cadenas alimentícias. 

Aclemás de su interés en el origen 
de las plantas terrestres también 
esludia la ecologia de las turberas. 
iQué son las turberas y por qué 
son tan importantes? 

Las turberas son pantanos en los que la 
planta dominante es d Sphagntim o ' musgo de 
pan t a n o” . Este e s un m usgo pa rí teu I a nu eme 
impoítànte porque es un ingeniero ecológico. 

El 5phagnum cie las turberas absorbe camidades 
mas ivas de CO, de la ai mós fera y lo aí m acena 
en materiaies orgânicos que no son descotn- 
puestõs con fadlidád por los microorganismos, 
dc forma similar a las briófitas primitivas de 
las que habláblamos antes. Las turberas son 
muy numerosas en el hemisfério norte, 
mucho más de lo que la geme sabe debido a 
que los lodazales se encuentran en regi on es d d 
norte que no estàii densamente pobladas. 

Áreas muy extensas de Norteamêrica, Europa, 
y Asia están cubiertas por vastas llanuras de 
turba que almaoenan una enorme cantidad de 
carbono. Al ayudar a regular el CO, atmosféri- 
co, que es un gas de ínvemadero, las turberas 
funcionan como un termostato global El 
musgo ayuda a estabilizar el clima. Si la tempe- 
ratura se eleva un poco. se facilitará el creci- 
miento dei musgo, que obtendrá más CO. de 
la atmósfera y ayudar á a enfriar el planeta. Si 
hace mucho frio, d musgo no crecerá tanto y 
habra una liberación dè C0 2 a causa de la 
degradarión microbiana que ayudará a calentar 
el ambiente. As\ que deberiamos estar agrade- 
cidos a las vastas tierras de turba que llevan a 
cabo esta fundóp de termostato en nuestro 
planeta 


cómo esuimos tratando a este 
importante eçosistenfa de las 
turberas? 

Los ecologistas que estudian las turberas 
están preocupados por la alterarión de ias tur- 
beras debido a la mine ria o para usos agrícolas, 
como la pioduedón de arándano. Ai reducir d 
área de las turberas, que desempena un papel 
importante en la regulación dei clima, podria- 
mos estar acelerando el talentamiento global. 

^DocLora Graham, cómo se inicio 
en la ciência, y cómo adquiríó 
este interés en las plantas? 

Tuve profe sores niaravillosos en la ensenan- 
za primaria y secundaria; ellos estimularem mi 
interés en la ciência, En particular, tuve una 
profesora de química que era un modelo mara- 
villoso a imitar. Era inteligente y estaba segura 
de sf misma, y durante sus dases comencé a 
pensar en ser científica también. Siempre me 
senri atraída por los microscopios y Fui capaz 
de ver las maravillas de las intrincadas estruc- 
turas. Las plantas tlenen una organización 
interna muy interesante y sus parientes, las 
algas, también son muy hermosas bajo un 
microscopio. Asf que mi imerês especifico en 
las plantas provino, principalmente, de mi fas- 
dnación con la estruciura microscópica. 

cómo se centro esa íascínación 
en'el origen de las plantas 
terrestres? 

Êse fue uri acontecimiemo fundamental que 
ocurrió mi entras estudiaba un exainen final de 
botânica en la Universidad de Washington en 
St. Lotus. Uno de los temas dei examen era los 
ciclos de vida de las plantas, que tienen una 
altetnarión de generaçiones multicelulares 
haploides y diploid.es. El enigma de cómo se 
origmõ este complejo ciclo de vida estimulo mi 


curiosidad acerca de la eVoluciÔn de las plantas 
a partir de sus ancestras, las algas. 

iPor qué piensa que es importante 
para los estudiantes dei primer 
ano de biologia conocer de la 
diversidad de la vida, incluídas 
las plantas, aún si piensan 
especializarse en biologia 
molecular o celular o planean ir 
a la faculta d de Medicina? 

Una razón pov la que incluímos Ia diversidad 
biológica en nuestro plan de estúdios en la 
Universidad de Wisconstn es que reconocemos 
que éste puede ser el ünico momento en la edu- 
cación dc los estudiantes de biologia en el que 
estarán en contacto con !a diversidad de los 
organismos. Y reconocemos que la diversidad 
biológica es importante para el público general, 
debido a su impacto en la salud humana. A 
medida que los estudiantes conocen a los proca- 
riontes, los protistas, las plantas, tos hongos y los 
animales, entre ellos. los invertebrados, comlen- 
zan a ver la forma en que estos diversos organis- 
mos desempenan papeies esenciates en los 
ecosistemas. Y en última instancia, nuestra pro- 
pia salud depende de la salud de los ecosistemas 
que sustentan a los seres humanos con bienes 
preciosos como el agua 1 ímpia y el aire puro. 

^En qué oiro punlo importante 
hace hincapié en sus cursos de 
primer ano? 

Creo que uno de los aspectos más importam 
Lés de la biologia es la conexlón que viene lugar 
entre los d iferentes enfoques jerárquicos, Por 
ejemplo, com prender los procesos moleculares y 
las estro auras nos d ice mucho acerca de los pro- 
cesos a nivel det organismo y también a nível 
ecológico. Creo que lo que puedo aportarle a los 
biólogos principiam es es el interés por el pensa- 
míento Integrador y el pensamiemo a través de 
los niveles jerárquicos. Por esto, en mis dases 
intento indicar que el conocimiento biológico no 
está compartimentado, sino que cada tema está 
estrechamente conectado con otras áreas de 
investigación biológica También alterno a los 
estudiantes de primer ano a pensar en grandes 
temas y hacerse grandes preguntas; incluso aun- 
que estas grandes preguntas no puedan respon- 
de rse mediante la aplicación de un solo 
experimento o un único conjunto de observado - 
nes. Existe n muchas preguntas en mi área de 
investiga ción personaL desde el origen de las 
plantas hasta el origen de la rida, que parecen no 
tener respuesta porque sucedi eron hace tanto 
tiempo que no podemos realizar observadones 
directas. Pero incentivaria a los estudíantes a con- 
fiar en que pod remos dar respuesta a estas pre- 
guntas mediante la deduccLón y el pensamiento 
integrador. Pensar en grande y no prestar dema- 
siada atención a los detalles de un sistema en 
particular serã útil para entender toda la biologia, 
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Á Fig, 26-1. Una coneeptiòn artística de Ia Tierra hace 3 000 
miliones de anos. 
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Panorama general 


Vida cambiante en una Tierra 
cambiante 

L a vida es un iodo que se exiiende desde los organismos 
más primitivos basta la gran variedad de espécies que exis- 
ten hoy en dia. En esta unidad revisaremos la diversídad 
de la vida y trazaremos la evoluciôrt de esta diversídad. 

Uno de los lemas de este libro es la inteiacción entre los 
organismos y sus ambientes (véase cap. 1). A lo largo cie esta 
unidad veremos ejemplos de ta conexión entre ia historia bio- 
lógica y la historia geológica. Los aconteci m tentos geológicos 
que alteran los ambientes cambtan et curso de ía evoluciôn bio- 
lógica. Por ejemplo, cuando un gran lago desetende y forma 
vários lagos pequenos, algunas poblaciones de organismos de 
los lagos quedan aisladas y pueden evolucionar y dar origen a 
espedes diferentes (véase cap. 24). De maneta inversa, los seres 


vivos cambian el planeta que habitam Por ejemplo, ta evoluciôn 
de los organismos fotosin té ticos que iiberaron oxigeno al aire 
tu vo un impacto espectacular en la atmosfera de la Tierra (los 
prime ros de estos organismos fueron procariontes similares a 
los de las densas alfombrillás que se asemejan a una fila de pie- 
dras colocadas para cruzar un arroyo como se muestra en la 
figura 26 - 1 , Otro ejemplo dei modo en que la vida cambia la 
Tierra tu vo lugar cuando las plantas se desplhzaron a tierra 
firme, como explico la doctora Linda Graham en la entrevista 
en las páginas 510-511. Mucho despuês, la aparición dei Homn 
sap iem cambio la tierra, el agua y el aire en una escala y ajjtna 
velócidad sin precedentes para una única especie. Las historias 
de la Tierra y la vida son inseparables. t 

En los capítulos de esta unidad Lambi èn se subrayan coyufv 
turas clave en la evoluciôn que han marcado la historia de la 
diversídad biológica. La historia geológica y la historia biológica 
han sido episódicas, marcadas por lo que, en esencia, fueron 
revoluciones que originaron nuevas formas de vida. 

El estúdio histórico de cualquier tipo es una disciplina ine- 
xacta que depende de ta preservación, la conííabilidad y la inter- 
pretadón de los registros dei pasado, El registro fósil de la vida 
pasada es. por lo general, cada vez menos completo, a medida 
que retrocedemos en el tienipo. Sin embargo, cada organismo 
vivo actual mente lleva trazas en sus moléculas, metabolismo y 
anatomia. Como vimos en la unidad cuatro, estas trazas son pis- 
tas hacia el pasado que optimizan et registro fósil. A uri asi ; los 
episodios evolutivos de mayor amigúedad general mente son 
los menos claros, 

Comenzaremos este capítulo abordando el origen de la vida. 
Este análisls es el más especulativo de toda la unidad, ya que no 
existe evidencia fósil de que ese episodio decisivo haya existido. 
Luego dirigiremos la atención hacia el registro fósil y la conexión 
entre los sucesos biológicos y Ia historia física de ia Tierra, Luego. 
prese nta remos un panorama general de los principaies hítos de 
los 3 800 miliones de anos de la historia, de la vida en la Tierra. 
Por último, consideraremos la maneta en que los biólogos ahora 
comprenden el árbol de la vida, un preludio a la inspección de la 
diversídad biológica que se presema en los capítulos 27-34. 
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Conceplo 


Las condiciones primitivas en la 
Tierra posibilitaron el origen 
de la vida 

t. 

Existèn cada vez más evidencias cientificas de que los pro- 
cesos químicos y fisicos*en la Tierra primitiva, ayudados por la 
emergente fuerza de la selección, produjeron células seno i lias 
a través de una seeuencia de cuatro etapas principales: I) la 
sintesis abiólica (no viva) de pequenas moléculas orgânicas, 
como los aminoáddos y los nudeóüdos; 2) la unión de estas 
pequenas moléculas (monómeros) en polímeros, incluídas las 
proteínas y los ácidos nucleicos; .3) la envoltura de estas molé- 
culas para dar “protobionies", gotas con membranas que Lení- 
an una química interna diferente de Ia de sus alrededores y 43 
el origen de moléculas amorreplicantes, que, en última instan- 
cia, posibilitaron la herencia. Esta situación hipotética pkntea 
muchas dudas, pero conduce a predicciones que pueden 
corroborarse en el laboratorio. En esta sección examinaremos 
algo de la evidencia en el caso de cada una de estas cuai.ro eta- 
pas. 

Sintesis de compuestos orgânicos en la 
Tierra primitiva 

La Tierra y oiros planeias dei sistema solar se forma ron ha ce 
cerca de 4 600 millones de anos, condensãndose a partir de una 
vasta nube de polvo y rocas que rodea ron al joven Sol. Es impro- 
bable que la \dda se pucliera haber originado o sobrevivido en la 
Tierra durante los printeros ciemos de millones de anos debido a 
que el planeta aün se hallaba suje to al bombardeo de enormes 
trozos de roca y hielo que quedaron de la formación dei sistema 
solar. Las colistones generaban suficiente calor para vaporizar 
toda el agua disponible y evitar que se formaran los mares, una 
fase que, probable mente, finalizo hace casi 3 900 millones de 
anos. Las rocas más antiguas de la superfície de la Tierra que se 
conocen. ubicadas en un sítio 11 amado Issua, en Groenlândia, tie- 
nen 3 800 millones de anos de antigüedad. Áunque la informa- 
ciõn química de estas rocas sugíere que la vida puede haber 
existido en aquel entonces, esta evidencia está abierta a diferen- 
tes interp relaciones* y todavia nadie ha encontrado fósiles tan 
antiguos. 

Guando disminuyó el bombardeo de la Tierra primitiva, las 
condiciones en el planeta eran muy diferentes de las de hoy en día. 
La p rí mera atmosfera, probable mente era densa en vapor de agua, 
junto con diversos componentes liberados por erupciones vol cá- 
rneas, incluidos el nitrógeno y sus óxidos, dióxido de carbono, 
metano, amoníaco, hidrógeno y sulfuro de hiárógeno. A medida 
que la tierra se enfriõ, el vapor de agua se condenso en oceanos y 
gran parte dei hidrógeno se escapó rápidamente al espado. 

En la década de 1920, el químico ruso AL O pariu y el cien- 
tifico britânico J. B. S. Haldane postularon de forma índepen- 
diente que la atmosfera primigenia de la Tierra era un medio 
re dueto r (cede electronesl en el coai, los compuestos orgânicos 
se podrían haberse formado a partir de moléculas simples. La 
energia para esta síntese orgânica pudo provenir de la luz y la 
intensa radiacíón UV. Haldane sugiriò que los oceanos p ri mi gê- 
nios eran una solucíón de moléculas orgânicas, un “caldo primi- 
tivo" 5 dei cual surgió la vida. En 1953, Stanley Miller y Harold 
Urey, de la Universidad de Chicago, probaron la hipótesis 


Oparim Haldane mediante la creacíõn de condiciones de labora- 
torio compa rabies a las que los científicos de aquei entonces pen- 
saban que existí an en la Tierra primitiva. 5u aparato produjo una 
variedad de aminoáddos que exisien en los organismos de hoy 
en día, junto con otros compuestos orgânicos (fíg. 26-2; véase 
Lambi én lig- 4-2). i)esde entonces, muchos laboiatortos han 
repetido el experimento usando diferentes 'recetas" atmosféricas. 
Tatnbién se produjeron compuestos orgânicos en algunos de 
estos modelos modificados. 

Sin embargo, está poco claro si la atmosfera de la Tierra joven 
contenta suficiente metano y amoníaco como para ser reduc- 


Figura 26*2 

^Se pueden formar moléculas 
orgânicas en una atmosfera reduetora? 


EXPERIMENTO 


Miller y Urey montaron un sistema cerrado en 

su laboratorio simulando las condiciones que se pensaba habian 
existido en la Tierra primitiva, Un recipiente de agua caliente simu- 
ló el mar primitivo. La "atmosfera" fuertemente reduetora en e! 
sistema se componía de H 2 , metano (CHJ, amoníaco (MH 5 ) y vapoi 
de agua. Las chispas se descargaron en la atmosfera sintética imi- 
tando a los rayos. Un condensador enfrió la atmosfera, e hízo caer 
agua de lluvia y cualquier otro compuesto disuelto en el mar de 
miniatura. 


Êlectrodo 


Condensador 





Agua 

fría 


\ 


Agua enfriada 
que contiene 
moléculas 
orgânicas 


Muestra para 
análisis químicos 


A medida que el material circulaba a través dei 
aparato, Miller y Urey recolectaron muestras periodicamente para 
ser anaiizadas. Identificaron una variedad de moléculas orgânicas, 
entre ellas, aminoáados, como la alanina y el ácido glutámico, que 
son comunes en las proteínas de los organismos, También halfaron 
muchos otros aminoáddos e hidrocarburos oleosos complejos. 


CONCLUSIÓN 


origen de ia 
reduetora. 


Las moléculas orgânicas, un prinrier paso en el 
, pueden formarse en una atmósfera fuertemente 
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tora. La acumulaciõn de evidencias sugiere que la atmosfera 
primitiva estaba compuesm, sobre todo, de nitrógeno y dióxi- 
do de carbono y que no era ni reductora ni oxi dante (capta 
electrones). Los experimentos cie! tipo dei de Miíler-Urey 
usando estas atmosferas no produjeron moléculas orgânicas. 
Sin embargo, es probable que pequenos “bolsillos* de la 
atmosfera prümigenia -quizás cerca de aberturas volcánicas- 
fueran reductores. 

En lugar de formarse en la a t mós fera', los primeros com- 
puesios orgânicos en la Tierra pudteron haberse sintetizado 
cerca de volcanes sumergidos en fumarolas dei fondo dei mau 
puntos débiles en la corteza terrestre, donde el agua ealiente y 
los minera les emanan bacia el oceano (fíg. 26-3). Estas régio- 
nes también són ricas en azufre inorgânico y compuestos de 
hierro, que son importantes para la síntesis de ATP por los 
o rga n i s m os mo demos P 


Fuentes extratei~restres de compuestos orgânicos 

Algunos de los compuestos orgânicos a partir de 3 os cuales 
surgi ó la vida en la Tierra pueden haber prevenido dei espado. 
Entre los meteoritos que caen en la Tierra están las condritas 
carbonáeeas, rocas con una masa constituída por un 1-2% de 
compuestos de carbono, Los Fragmentos de una condrita car- 
bonãcea de 4 500 millones de anos de antigüedad encontrada 
en 1969 en el sur de Austraiia contenían más de 80 aminoáci- 



A Fíg. 26-3. iUna ventana a la vida primitiva? Un instrumento 
montado en un brazo robótica dei submarino de investigación AMn 
toma muestras de agua alrededor de una fu marola hidrotérmica en el 
Mar de Cortês, Más de 1 ,5 km debajo de la superfície, la fumarola libe- 
ra sulfuro de hidrógeno y sulfuro de híerro, que reaccionan y producen 
pirita y gas hidrógeno. Los procariontes que viven cerca de la fumarola 
utilizar» el hidrógeno como fuente de energia. Estos, ambientes se 
encuentran entre los mas extremos en los que existe vida actualmente, 
y algunos investigadores están a favor de la hipótesis de que la vida 
pudo haber comenzado en regíones similares de la Tierra primitiva. 


dos f algunos en grandes cam idades. Sorprend ente mente, las 
proporciones de estos amínoácidos son similares a las produzi- 
das en el experimento de MiUer-Urey. Los amínoácidos de la 
condrka no pueden ser contaminantes de Ia Tierra porque se 
componen de una rnezda igual de isó meros L y D (véase cap. 
4); los organismos utilizan só lo los isó meros L, con algunas 
raras excepciones. Los armnoãcidòs qué llegaron a la Tierra pri 
min Va a bordo de las condritas pudieron haberse agregado 
“caldo primitivo”, pero los cálculos reci entes sugieren que esta 
contribuciõn, probablememe, lue pequena. 


Büsquedn de claves acerca tlef oiigett ile ta vida afuera 
de ia Tierra 

La posibilidad de que la vida no es té' restringida a la Tierra 
se está volviendo más accesible al análisii éientíflco. Marte es 
un buen lugar para evaluar hipótesis acerca de la química en la 
Tierra antes de que la vida existkra (química prebíótiea). 
Acmalmeme, Ia superfície de Marte es un desierto aparente- 
mente sin vida, pero hay cada vez más evidencias de que hace 
míles,de millones de anos fue relativamente cálido por un breve 
período de tiempo, con agua en estado líquido y una atmosfe- 
ra rica en dióxido de carbono. Durante ese período, una quí- 
mica prebíótiea similar a la de Ia Tierra primitiva puede haber 
tenido lugar en Marte. ^Evoluciono allí la vida y luego desapa- 
reci o? o -la química prebíótiea termino a causa de las tempera- 
turas en disminución y la atmosfera cada vez más enraredda 
antes de que pudiera desarrollarse cualquier forma de vida? Los 
robots exploradores están recolectando datos que pueden con- 
testar a estas preguntas en la próxima década. 

Las medíciones de la sonda espacial Galileo indican que hay 
agua liquida debajo de la superfície cubiena de híelo de 
Europa, una de las lunas de Júpiter, lo que aumenta la posiba- 
lidad de que el oceano oculto de Europa pueda tener vida pro- 
cariome. Fue va de nuestro sistema solar se han bailado más de 
cien planetas girando alrededor de otras estrellas. Todos estos 
planeias son, al menos tan grandes como Júpiter, pero los 
observatórios espaciales planeados para las siguientes, décadas 
podrían tener telescópios más sensibles y ser capaces de detec- 
tar planetas más pequenos y lunas de planetas más grandes. Si 
cualquiera de ellos tiene una serial espectroscõpica fuerte de 
oxigeno libre en su atmosfera, podría ser evidencia de la pre- 
sencia de organismos fotosintéticos produetores de oxigeno, 
Sin embargo, en este momento, está poco claro que pro pieda- 
des atmosféricas podrían indicar la presencia de otras formas 
de vida. 

Síntesis abiótica de polímeros 

Por supuesto, las células vivas son más que una colección de 
aininoácidos. Cada célula tiene un vasto surtido de macromo- 
léculás, inclui das las proteínas y los ácidos nudeicos que son 
esenciales para la autorréplicación, y es difícil imaginar que 
pueda haber vida en un medio que no contenga m ac rom olé cu- 
ias similares. Los investigadores han producido polímeros de 
aminoácidos introduciendo soluciones de amínoácidos eú* 
arena ealiente, arei lia □ roca. Los polímeros se formaron espon- 
Láneamente, sin la ayuda de enzimas o ribosomas, Pero. a dife- 
rencia de las proteínas, estos polímeros son una mezcla 
compleja de aminoácidos conectados y con enlaces cruzados, y 
cada polímero es diferente. Sin embargo, estas macro moléculas 
pueden haber actuado como catalizadores débiles para una 
variedad dc reaedones en la Tierra primígenia. ' { 
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(a) Reproducción simple. Este liposoma 
está "dando a luz" a liposomas más 
pequenos (MO). 



Glucosa-fosfat:: 


Fosforilas.fi 
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Mal tosa 

(b) Metabolismo simple. Si las enzimas -en este 
caso, fosforilasa y amilasa- se incfuyen en la 
soiución a partir de la cual las gotas se 
autoensamblan, algunos liposomas pueden 
llevar a cabo reacriònes metabólicas simples 
y exportar los productos. 


través cie ia superfície. Estos liposomas 
pueden descargar el voltaje de un modo 
similar al de una célula nerviosa; esta exci- 
tabilidad es característica de toda la vida 
(que no es lo mismo que decir C[tte los 
liposomas están vivos, sino solo que pre- 
sentan algunas de ias propiedades de la 
vida). Si gotas similares formadas* en 
estanques de la Tierra primigenia incorpo- 
raron de forma aleatória polímeros de 
ami no ácidos conectados dentro de sus 
membranas, y si algunos de esos políme- 
ros hideron a las membranas permeables 
a cie nas moléculas orgânicas, enionces 
esas gotas pudieron haber incorporado 
moléculas orgânicas dei ambiente dc mane* 
ra se lectiva. 

El “mundo dei RN A" y los 
comienzos de la seleeción 
natural 


a Fig. 26-4* Versiones de protobiontes obtenidas en el laboratorio. 


Protobiontes 

La vida se define, en parte* por dos propiedades: la replica- 
ción exacta y el metabolismo. Ninguna de estas propiedades 
puede existir sin la otra. Las moléculas cie DNA portan infor- 
maciòn genética, incluídas las instrueciones necesarías para 
replicarse a sí mísmas de forma precisa. Pero la replicación de 
DNA requiere una maquinaria enzimàtica elaborada* junto con 
un copioso suministro de monómeros de nudeòtidos que 
deben ser proporcionados por el metabolismo de la célula 
(véase cap. 16), Aunque los experimentos dei tipo de Miller- 
Urey han producido algunas de las bases nit roge nadas dei DNA 
y RN A* no produjeron nada parecido a los nudeòtidos, Por 
tanto, los monómeros de los ácidos nucleicos, probabl emente 
no eran parte dei caldo orgânico primordial. Las moléculas 
autor replicantes y una fu eme de monómeros similar al meta- 
bolismo deben haber aparecido juntas. =Cómo sucedió eso? 

Las condiciones necesarías pueden haber sido conseguidas 
Dor los protobiontes, agregados de moléculas prodiícidos de 
forma abiótica rodeados por una membrana o una estructura 
similar a ésta. Los protobiontes exhiben algunas cte las pro pie- 
dades asociadas con la \ida, incluída la reproducción simple y 
el metabolismo, al igual que el mantenímiento de un ambiente 
químico interno diferente dei de sus alrededores. 

Algunos experimentos de laboratorio revelaron que los pro- 
tobiontes podrían haberse formado espontaneamente a partir 
de compuestos orgânicos producidos de forma abiótica. Por 
ejemplo. las pequenas gotas rodeadas por membrana llamadas 
liposomas pueden fonnarse cuando se agregan lípidos u otras 
moléculas orgânicas al agua (fig* 26-4). Las moléculas hidró- 
lobas en la mezcla se organizar en una bicapa en la superfície 
de la gota* de forma similar a la de la bicapa lipídica de una 
membrana plasmática, Debido a que la bicapa dei liposoma 
es selecti va mente permeable, los liposomas se hinchan o se 
reducen osmóticamente cuando están en soluciones de dife- 
rentes concemraciones de soluto. Algunos liposomas almace- 
nan energia en forma de potencial de membrana, un voltaje a 


El primer material genético probabl e- 
mente fue el RNA* no el DNA* Thomas 
Cec h t de la Universidad de Colorado* y 
Sydney Altman, de la Universidad de Yale* encontraron que et 
RN A. que desemperra un papel central en la síntesistie proteí- 
nas, también puede llevar a cabo un número ilirhiiado de fun- 
ciones catalíticas similares a las de las enzimas. Ce ch llamó 
ribozirpas a estos RNA catalizadores. Algunas ribozimas pue- 
den elaborar copias complementarias de tramos cortos de RNA, 
siempre que sean suplidos con monómeros de nudeòtidos 
(fig. 26 - 5 ). Otros pueden eliminar segmentos de si mismos 
(autoprocesamiento de in trones; véase capítulo 1 7), o bien pciuar 


\ 



4 Fig. 26-5* Una ribozima capaz de replicar RNA* Esta molécula de 
RNA puede sintetizar una copia complementaria de otro segmento de 
RNA (un molde) que contenga más de 14 nudeòtidos, 
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sobre moléculas diferentes, como el RNA de transferencia, 
escindiendo pedazos de estas moléculas y convirtién dolos en 
completameme funcionales. Las reacciones cataltzadas por ribo- 
zimas son relativamente lentas, pero las proteínas, normalmen- 
te asociadas con las ribozimas, pueden incrementar la 
velocidad de reaccíón más de mil veces. 

Se ha observado que la selecciôn natural actúa a nível mole- 
cular en poblac tones de RN A en el labora to rio, A diferencia dei 
DNA bicatenario, que toma la forma de una hélice uniforme, 
las moléculas de RNA monocatenarias asumen una variedad de 
formas iridimensionaks específicas determinadas por sus secuen- 
cias nudeotídicas, La molécula asi formada liene tanto un 
genotípo (su secuenda nudeotídica) como un fenotipo (su 
confomración, que interactüa con las moléculas circundantes 
de forma especifica). En un determinado ambiente, las molécu- 
las de RNA con cie nas secueneias de base son más estables y se 
replican con mayor rapidez y con menos errores que otras 
secueneias. A partir de una diversidad de moléculas de RNA 
que deben competir por los monómeros para replicarse, preva- 
lecerá la secuenda mejor adaptada a ia temperatura, a la con- 
centración salina y a otros rasgos de la solución circundante, y 
que ténga mayor aciividad autocataliríca. Debido a los errores 
de copia, sus desce ndientes no serán una especie dc un único 
RNA, sino que será una familia de secueneias cercana mente 
emparem adas. La selecciôn proyecta mutaciones en la secuen- 
cia origina! y, ocasional mente, se produce un error de copia en 
una molécula /]ue se pliega para dar una forma que es incluso 
más estable o más prodíve a la autorreplicaciõn que la secuen- 
da ancestral. En la Tierra primitiva pueden haberse producido 
succsos de selecciôn similares. Asf, la biologia molecular de hoy 
eu día puede haber ido precedida de un 1 mundo de RNA , en 
el cual, pequenas moléculas de RNA, portadoras de informa- 
ciõn genética, fueron capaces de replicarse y .almaeenar infor- 
mactón sobre los protobiontes que las portaban, 

El físico Freeman Dyson, de la Universidad de Frinceton. ha 
sugerido que las pri meras moléculas de DNA pueden haber 
sido secueneias cortas similares a los vinis y que estas secueneias 
fueron asi sn d as en su replicaciõn por polímeros de aminoãcidos 
aleatórios que poseian capacidades catalíticas rudinientanas. 
Quizás, esta replicaciõn temprana se produjo dentro de los pro- 
tobiomes que habían acumulado grandes cantidades de monó- 
iueros orgânicos. Si aígunas de estas moléculas de RNA también 
podiam unir aminoácídos específicos de las bases a lo largo de 
algunas partes de sus longitudes, esta unión podría haber man- 
tentdo algunos aminoãcidos lo suficientemente juntos como 
para conectarse y formar péptidos (de hecho, ésta es la función 
dc! rRNA en los ríbosomas modernos, los siüos celulares de la 
síntesís de proteínas.) Algunos de estos péptidos pudieron fun- 
cionar como enzimas, ayudando a que se repliquen las molé- 
culas de RNA, otros pudieron haberse Incrustado en la 
membrana protobiome, permitiéndole utilizar moléculas inor- 
gânicas de alta energia, como el sulfuro de hidrógeno, para lle- 
var a cabo reacciones orgânicas, incluída la produccíõn de 
monómeros de RNA. 

Un protobiome con RNA catalítico amorreplicame diferiría 
de sus muchos verinos que no trans portaban RNA o que trans- 
portaban RNA sin estas capacidades. Si ese protobiome pudo 
crecer, dividirse y transmitir sus moléculas de RNA a sus hijos, 
los hijos tendrían algunas de las propiedades de su progenitor. 
Aunque el prime ro de estos protobiontes solo debe haber trans- 
portado cantidades limitadas de míormación genética que codi- 
ficaba unas pecas propiedades, poseía capacidad de herenda y 
podría haber sido efectivo por medio de la selecciôn natural. El 


más eficaz de estos protobiontes se habría incrementado en 
número porque eran capaces de explotar efectívamente sus 
recursos y transmitir sus capacidades a las gene raciones poste- 
riores, La apariciôn de esos protobiontes puede parecer impro- 
bable, pero recuerde que pudo haber billones de protobiontes 
en las masas cie agua en la Tierra primitiva. Incluso., los que 
poseian una capacidad limitada para la herenda habrían tenido 
una enorme ventaja sobre el resto. 

Una vez que las secueneias de RNA que portaban í n forma - 
ciõn genética apare cieron en los protobiontes', fueron posibles 
muchos câmbios ulteriores. Por ejemplo, el RNA podría haber 
proporcionado el molde sobre el cual se ensamblaron los núcleo- 
tidos de DNA. El DNA bicatenario es un depósito de míormación 
genética mucho mas estable que el más frágil RNA monocate- 
narío, y pudo replicarse con mayor precislón. La replicaciõn 
exacta se transformo en una necesidad a medida que los geno- 
mas se hacían más grandes a través de la duplicariòn genica y 
otros procesos, y a medida que más propiedades de los proto- 
biontes se codificaban en información genética, Después de la 
apariciôn dei DNA, quizás las moléculas dei RNA coménzaron 
a incorporar sus papeies modernos como intermediários en la 
traducción de programas genéticos, y el mundo dei RNA' dio 
paso a! “mundo dei DNA". El escenario estaba listo para una 
explosión de las formas de vida dirigida por la selecciôn natu- 
ral que ha continuado hasta la actualidad. 


Evaiuaciõn de conceptos 


1. ^Qué hipótesis probaron Miller y Urey en su 

experimento? q 

2. ^Por qué es probable que la apariciôn dc protobiontes 
rodeados por membranas haya sido un paso clave en el 
origen de la vida? 

3. ^Qué es un ribozíma? 

Vêanse Ins resjmestos en el Apêndice Á, 


Concepto 


El registro fósil es una crónica 
de la vida sobre la Tierra 

Las preguntas sobre las pri meras etapas dei origen de Ia vida 
en la Tierra quizás nunca se contesten Lotalmente, debido a que, 
por lo que se sabe, uo existe ningün registro de estos aconteci - 
mientos. Sin embargo, muchos acontecimientos posteriores están 
bien documentados en el registro fósil El estúdio cuidadoso de 
fósiles abre una ventaria a la vida de tos organismos que existi e- 
ron hace mucho tiempo y proporciona información acerca de la 
evoludón de la rida durante miles de millones de anos. 

Cómo se datan Ias rocas y los fósiles 

Recuerde (capiLulo 25) que la mayoría de los fósiles se 
encuentran en las rocas sedimentarias. Al quedar atra pados en 
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sedimentos, los organismos muêrtos quedan congelados en el 
tiempo como fõsiles, Por tanto, los lósiles de cada estralo de 
roca sedimentaria son una muesLra loca] de los organismos que 
existieron cuando se deposito el sedimento que tormó el estra- 
-to, Debido a que los sedimentos màs jôvenes esián superpues- 
tos^ sobre los más viejos* este libro de páginas sedimentarias 
indica las edades relativas de los fõsiles (fíg. 25-31, 

El estrato en una zona, a menudo puede correlacionarse con 
estratos de otra zona por la presencia de fõsiles similares, cono- 
cidos como fósiles guia o fõsiles característicos, Los mejores 
fõsiles guia para correlacionar los estratos que estãn separados 
son las conchas de los organismos mar mos que estaban amplia - 
mente exiendidos (fig. 26-6), Los fõsiles guia revelan que es 
probable que en cualquier ubicación particular haya intervalos 
en la secueticia. Ese sitio puede haber estado por encima dei 
uivei dei mar durante clertos períodos, y por tanto, no se pro- 
dujo sedimentaciõn: o algunas de las capas sedimentarias que 
se depositaron cuando el sitio estaba sumergido pudo haber 
sido borrado por ta erosión. 

Las secuencias relativas de lósiles en los estratos rocosos nos 
mdican el orden en el que se colocaron los lósiles. pero no nos 
indican sus edades. Examinar las posiciones relativas de los 
fósiles en los estratos es como quitar las capas de papel de una 
casa anügua empapelada, por la que pasaron mudios ocupan- 
tes. üsted puede determinar la secuència en la que se aplicaron 
las capas, pero no el ano en que se agregô cada una. 

Los geólogos han desarro liado vários métodos para obtener 
fechas absolutas para los fõsiles (dataeión “absoluta” no signi- 
fica sin errores, sino sólo que la edad está dada en anos en vez 
de en términos relativos como antes o después). Una de las téc- 
nicas más comunes es la dataeión radiométríca, que se basa 
en ta vida media de los isótopos radioactivos. Cada isótopo 
radioactivo tiene una tasa de decaimiento fija. La vida media 
(o periodo de semidesintegración) de un isótopo, el núme- 
ro de anos requerido para que la muesira original se desinte- 
gre a! 50%, no se ve afectada por la temperatura, Ia presiõn, ni 
otras variables ambientales (fig* 26-7), 

Los fõsiles conúcnen isótopos de elementos que se acumu- 
larem en los organismos cuando estaban vivos. Por ejemplo, el 
carbono en un organismo vivo incluye el isõLOpo de carbono 
más común, el carbono 12, como asf un isótopo radioactivo, el 
carbono 14, Cuando el organismo rnuere deja de acumular car- 
bono y el carbono 14 contenido en el momento de la muerte 
comienza a desintegrarse lentamente y se convierte en atro ele- 
mento, el nitrógeno 14, Por consiguiente, a! medir la propor- 
dón de carbono 14 frente al carbono total o a nitrógeno 14 en 
un fósil se puede determinar la edad dei fósil. Con una vida 
media de 5 730 anos, el carbono 14 es útil para datar lósiles de 
hasta 75 000 anos de antigüedad. Los fõsiles aun más amiguos 
todavia contienen demasiado poco carbono 14 para ser detec- 
tado por las técnicas actuales (tras de 13 vidas media, 74 490 
anos, un fósil contiene sólo 1/2 M o un 0,012% dei carbono 14 
que estaba presente cuando el fósil se formó). Los isótopos 
radioactivos con una vida media más larga se utilizan para datar 
fósiles más anliguos. 

Con frecuencia, los paleontólogos pueden determinar la 
edad de los fõsiles atra pados entre dos capas de rocas volcani- 
cas, al medir la camidad dei isotopo radioactivo potasio 40 en 
esas capas. El potasio 40 se desintegra formando un gas quimi- 
camente no reactivü, el argón 40, que queda atrapado en la roca. 
Cuando la roca se caüenta durante una erupción volcámca, los 
restos dei argón se barren, pero el potasio queda. Esto pone el 
rei o) en cero para la desintegración dei potasio 40. La rei a dón 


▲ Fig. 26-6. Fósiles guia. Los animales con concha llamados tira- 
quiópodos fueron extremada mente abundantes en los mares antiguos. 
Sus fósiles son indicadores útiles de las edades relativas de los estratos 
de roca en diferentes ubicadones. 



A Fig. 26-7. Datadón radiométríca, Un isótopo radioactivo 
"padre" se desintegra dando un isótopo "hijo rr a una velocidad 
constante. La tasa de desintegración se expresa mediante la vida 
media, el tiempo necesario para que decaiga ei 50% dei isótopo 
padre (en este diagrama, cada división de la cara dei reloj represen- 
ta una vida media). Cada tipo de isótopo radioactivo tiene una vida 
media característica, Por ejemplo, el carbono 14 decae de forma rela- 
tivamente rápida y tiene una vida media de 5 730 anos; el uranio- 
238 decae de forma lenta y tiene una vida media de 4 500 millones 
de anos. 


actual de potasio 40 a argón 40 en una capa de roca voleánica 
da una esLimación dei momento de formaeiòn de la capa Por 
tanto, si se encuemran fósiles en una capa sedimentaria entre 
dos capas volcánieas que tienen entre 530 y 520 millones de 
anos de antigüedad, podemos deducir que los fósiles provienen 
de organismos que vivieron hace 525 millones cie anos. 

El magnetismo de rocas también puede proporcionar infor- 
mación para Ia dataeión. Durante la formación de roca volcáni- 



CAPÍTULO 26 


El árbol de la vida; Una imroducción a la diversidad biológica 517 








ca o sedimentaria, las partículas de hierro en la roca se alinean 
con respecto aJ campo magnético de la Tierra. Criando la roca 
se endurece, su orientación se congela en el tiempo. Al medir 
el magnetismo de las rocas con un dispositivo Hamado magne- 
tóraetro, los^geólogos han determinado que los polos norte y 
sur de la Tierra se han invertido repetidamente en el pasado. 
Debido a que esta inversion magnética afecta a todo el plane- 
ta, dejaron su registro en las rocas de todo el mundo. Por tanto, 
los patrones de inversion magnética en una iibicadón pueden 
hacerse coincidir con patrones correspon d lentes en cualquier 
otro lugar, con el objeto de datar las rocas cuando no hay otros 
métodos disponibles, 

EI registro geológico 

Los geólogos han estableddo un registro geológico de la 
historia de la Tierra, que se divide en tres eones (cuadro 26 - 
1). Los p ri meros dos eones -e! Àrqueozoico y el Proterozoico- 
duraron aproximadamente 4 mil rnillones de anos, Con fre- 
cuencia, a estos dos eones se les denomina eolectivameme 
como el Precámbrico, LI eón Fanerozoico, aproximadamente los 
últimos quinientos rnillones de anos, abarca la mayor parte dei 
liempo que existi ò la vida eucarionte en la Tierra, y, a su vez, 
está dividido en tres eras; el Paleozoico, el Mesozoico y el 
Cenozoico. Cada era representa una época diferente en la his- 
toria y en la vida de la Tierra. Por ej emolo, a la era Mesozoica, 
a veces, se la denomina era de los rep- 
tiles 1 debido a la abundancia de íósües 
de rep tiles, incluídos los de los dino- 
saurios. Los limites entre ias eras se 
correspon den con épocas de ext inde- 
nes ma si vas claramente visibles en el 
registro fõsii, cuando muchas formas de 
vida desaparecíeron y Fueron reempla- 
zadas por formas que evolucionaron a 
partir de los super vi viemes. 

Las exiindones menores lambién mar- 
can los limites de muchos de los perío- 
dos en los que se dividió cada era, Los 
períodos estãn aún más divididos en 
intervalos denominados épocas. En el 
cuadro 26-1 se enumeran las épocas de 
la era actual, et Cenozoico. 

Extinciones masivas 

Una especie puede extingúirse por 
muchas razones. Su habitat puede haber 
sido destruído, o su ambiente piido haber 
ido cambiando cn una dirección deslavo- 
rabie para las especies. Si la temperatu- 
ra de los oceanos desciende incluso solo 
algunos grádos, perecerão muchas espe- 
cies que hasta ese momento estaban hien 
adaptadas, Aun si los factores físicos dei 
ambiente permaneceu estables, los facto- 
res biológicos pueden cambiar; el ambien- 
te en el que una especie vive incluye los 
otros organismos que viven en é!, y es 
probable que el cambio evolutivo en una 
especie impacte en atras. 

El registro fõsii relata la crónica de 
numerosas ocasiones en las que los câm- 


bios ambiemal.es global es fueron tan rápidos y peijudiciales que 
una mayoria de espécies se extinguieron (frg. 26-8). Esas extin- 
ciones masivas se conocen, principalmente, por la desapariciõn 
de ani males con partes duras que vivieron en mares poco pro- 
fundos, los organismos para los cuales el registro fósil es más 
completo. Dos extinciones masivas —la dei Térmico y el 
Cretádco- han recibido ta mayor atención. La extinción dei 
Térmico, que de tine el limite entre las eras Paleozoica y 
Mesozoica, acabo con el 96% de las especies de animalesphari- 
nos. La vida terrestre también se vio afectada. Por ejemplo, 8 de 
los 27 ordenes de insectos fueron eliminados. Esta extinción 
masiva tu vo lugar en menos de 5 rnillones de anos, posiblemen- 
te, mucho menos, un instante en el contexto dei liempo geológi- 
co. La extinción masiva dei Cretádco haee 65 rnillones de anos, 

■ i 1 

que marca el limite entre Ias eras Mesozoica y Cenozoica, conde- 
no a más de la mitad de todas las especies ma noas y exterminó 
muchas famílias de plantas y ani males terrestres, tncluyendo la 
mayoria de los dinosaurios. 

La extinción masiva dei Térmico tu vo lugar en un morhento 
cie enormes erupciones volcánicas en lo que hoy es Sibéria, io 
que constituyó e! episodio más extremo de vulcanismo duran- 
te los últimos quinientos rnillones de anos. Adernas de arrojar 
lava y cenizas a la atmosfera, las erupciones pueden haber pro- 
ducido suficiente dióxido de carbono para calema r todo el pia- 
n e ta , Las re d uc ida s di ferenci as cie t e m pe rat u ra en tre e l E c u acl or 
y los polos habrian disminuido la mezeta de agua dei oceano. 
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á Fig, 26-8. Diversidad de la vida y períodos de extinción masiva. El registro fósil de los orga- 
nismos terrestres y marinos revela un incremento general en la diversidad de los organismos a lo 
largo dei tiempo (línea roja y eje vertical derecho). Las extinciones masivas, representadas por picos 
en la tasa de extinción (línea azul y eje vertical izquierdo) interrumpen la acumuladón de la diversi- 
dad. La tasa de extinción es el porcentaje estimado de famílias taxonómicas existentes que desapa- 
recieron en cada período de tiempo geológico. 
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Cuadro 26-1 El registro geológico 
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que a su vez habria reducido la cantidad de oxigeno disponible 
para los organismos marinos, Un déficit de oxigeno en los oce- 
anos pudo haber desempenado un papel importante en la 
extinción dei Pérmico. 

Una clave para una posible causa de la extinción masiva dei 
Cretádco es una ima capa de arei 11a enriquecida de iridio que 
‘separa los sedimentos de las eras Mesozoica yYIenozoica. El iri- 
dio es un elemento muy raro en la Ti erra, pero común en 
muchos de los meteoritos y oiros objetos extraterrestres que, 
ocasionalmente* eaen a la Tierra. Walier y Luis Álvarez y sus 
colegas de la Universidad de Califórnia propusieron que esta 
arei lia es lluvia radioactiva de una enorme nube de restos que 
se esparrió en la atmosfera cuando un asteroide o un cometa 
grande colislonó con la Tierra. Esta nube pudo haber bloquea- 
do la luz solar y perturbado el clima global durante vários 
meses. 

I Donde colísionó el asteroide o cometa? Los investigadores 
se han centrado en el cráter Chicxulub, una cicatriz de 63 
millones de anos de antigüedad que está debajo de los sedi- 
mentos situados cerca de la costa de Yucatãn en México ífig- 
26-9), Al tener ISO km de diâmetro, el cráter tiene el taraano 
justo para haber sido producido por un objeto con un diâme- 
tro de 10 km. 

La evaluaeiõn crítica de diversas hipõtesis para esta y otras 
extinciones en masa continúa. En el momento de la extinción 
masiva dei Cretáceo hubo un pico de incremento en la activi- 
dad volcánica en lo que hoy es la Índia. ^Eue desencadenado 
este pico por el impacto de Chicxulub? Algunos científicos 
piantearon ia hipótesis de que el vulcanismo en Sibéria, que 
coineidió con la extinción masiva dei Pérmico, también tu vo un 
desencadenante extraterrestre. Evidencias recientes sugieren 
que pudo haber un enorme impacto de meteorito cerca de la 


costa de Austral ia en aquel momento. Sin embargo, esta inter- 
pretaeión es controvertida, en parte debido a que no se ha 
detectado una capa rica en iridio en las rocas permianas. De 
forma alternativa, un asteroide que no dío en el bknco por muy 
poco, o el golpe oblicuo de un asteroide o de otro cuerpo 
pudieron haber bastado para acelerar la actividad volcánica, 
Aún queda mucho por aprender sobre las causas de las 
extinciones masivas, pero está claro que proporei onan oportu- 
nidades sin parangón para que la vida genere radiado nes 
ada p tati vas en nichos ecológicos recien temente desalojados/ 
En el resto de este capitulo consideraremos algunos de los 
prindpales sucesos de la historia de la vida. La figura 26-10 
utiliza una analogia de un reloj para colocar estos sucesos en 
el contexto dei tiempo geológico, Este relqj reaparecerá en 
diversos p untos en el capítulo como un recordatorío rápido 
dei momento en que tuvieron lugar los acomecimiemos que se 
están abordando. 


Evaluáción de conceptos 


1. Sus medie lones indican que un cráneo Ebsilizado que 
desenterro tiene una proporei ón de carbono 14/carbono 
12 de cerca de [ /, H con respecto a los cráneos de ammales 
actuales. ?Cuál es la edad aproximada dei cráneo fosiliza- 
do? 

2. Basándose en el cuadro 26-1 , ^durante cuánto tiempo los 
procariontes habitarpn la Tierra antes de que 
evolticionaran ios eucariontes? 

Vcímsé las respuesi&s en d Apêndice .4, 



A Frg. 26-9, Trauma para la Tierra y la vida en el Cretácko, El cráter de impacto Chicxulub de 65 millones de anos de antigüedad se ubica en 
el Mar Caribe cerca de la Península de Yucatân en México. La forma de herradura de! cráter y el patrón de restos en las rocas sedimentarias indican 
que un asteroide o cometa impacto con un ângulo bajo desde el sudoeste. Esta jnterpretación artística representa el impacto y sus efectos in media- 
tos: una nube de vapor caíiente y restos que pudieron haber aniquilado la mayor parte de las píantas y ani males de Norteamérica en cuestión de 
horas. 
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(a) Lynn MarguSis (arriba, derecha) de la Universidad de Massachussets, 
y Kenneth Nealson, de la Universidad det Sur de Califórnia, se 
muestran recogiendo "alfombras" bactéria nas en una laguna de 
Baja Califórnia. Estas "alfombras" son produddas porcoionías de 
bactérias que viven en ambientes iohóspitos para la mayor parte de 
los dem ás seres vivos. Una secdón transversal de una alfombra 
(recuadro) muestra capas de sedimento que se adhieren a la bactéria 
pegajosa a medida que la bactéria mrgra hacia arriba. 


4 Fíg. 26-10. Analogia dei reioj para algunos aconteci mie otos 
clave en la historia de la Tierra. El reioj avanza desde el origen de la 
Tíerra desde hace 4 600 millones de anos hasta el presente. 


Concepto 


A medida que los procariontes 
evolucionarem, explotaron 
y modificaron la Tierra primitiva 

Los fósiles más antiguos conocidos, 
que datan de hace 3 500 millones de 
anos, son fósiies de estromatolitos, 
que son estmcturas similares a rocas 
compuesias por muchas capas de bac- 
térias y sedimentos (fig. 26-11). Los 
estromatolitos de la actualidad se 
. encuentran en algunas bahías cálidas 
■ salobres y poco profundas. Si exisüan 
comunidades bacterianas tan comple- 
jas hace 3 500 millones de anos, es 
una hipótesis razonable que la vida se originara mucho ames, quizás 
tanto como 3 900 millones de anos antes, cuando la Tierra comen- 
zó a enfriarse a una temperatura en la que el agua líquida pudiera 
existir. Está claro que la vida procaiionte ya estaba florec lendo cuan- 
do la Tierra aun era relaLivamente jovem Dos ramas evolutivas prin- 




(b) Algunas alfombras bacterianas forman estructuras similares a 
rocas llamadas estromatolitos, como éstos de la Bahia Tiburón, en 
Austral ia Occidental, los estromatolitos de la Bahia Tiburon 
comenzaron a formarse hace 3 000 millones de anos. El recuadro 
muestra una sección a través de un estromatolito fosilizado que 
tiene cerca de 3 500 millones de anos de antlgüedad. 

A Fig. 26-11. Alfombras bacterianas y estromatolitos. 
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cipales, Bactéria y Arehaca, divergieron bastante temprano en la his- 
toria procarionte. Muchas espedes de estos linajes cominúan pros- 
perando en una gran variedad de ambientes a ct uai es. 

Los primeros procariontes 

Los primeros protobiontes que mvieron capacidades tanto de 
auiorreplicaeion como metabólicas debieron utilizar, para su cre- 
cimiento y repl í cacto n. moléculas que ya es taba n presentes en el 
caldo primordial. Sin embargo, incluso los primeros protobion 
tes eh caces tuvieron que elaborar a! menos algunas de las molé- 
culas que requerian, Con el tiempo, estos protobiontes íueron 
sustituidos por organismos que pòdían producir todos los com- 
puestos que necesitaban a partir de moléculas de su ambiente. 
Estos protobiontes se diversífiearon en una rica variedad de autó- 
trofos, algunos de los cuales podían utilizar la energia de la luz. 
La diverslíicación de los autótrofos fomento el surgimiento de los 
heterotrolos, que pudieron vivir de los produetos que los auto- 
trofos excretaban o de los mismos autótrofos. 

Los autót rolos v los heterotrolos íueron bs primeros procarion- 
tes }■ íueron los únicos habitantes de Ia Tierra desde hace al menos 
3 500 millones de anos hasta cerca de 2 000 míUones de anos atras. 
Como veremos, estos organismos transformaron la biosfera de mies- 
tro planeta. 

Sistemas de transporte de electrones 

Hl mecanismo de quimiosmosis de la stmesis de AIR en la cual 
un grupo complejo de proteínas unidas a la membrana cede elec- 
trones a aceptores reducíbles con la generación de ATP a partir dei 
ÁDP (véase cap. 9), es común a los Lres domínios de la vida: 
Bactéria, Archaea y Eukarya. Existen evidencias de que este meca- 
nismo en realidad se origino en organismos que vivieron antes dei 
último ancestro común de toda la vida de la actualidad. Hl más pri- 
mitivo de estos sistemas de transporte de electrones evoluciono 
antes de que hubiera oxigeno libre en el ambiente y antes de la 
apârición de la fotosíntesis; los organismos que lo utilizaron nece- 
si tarou un suministro abundante de com puestos ricos en energia, 
corno el hidrõgeno molecular, el metano y el sulfuro de hídróge- 
no. Un gran desafio al que se enfreman los denLíficos que estudian 
el origen de la vã da es determinar los pasos por los cuales se origi- 
no este mecanismo y como pudieron haber existido versiones pri- 
mitivas importantes de este en la aparición de las pri meras células, 

En el capitulo 27 exploraremos con detalle a los distintos 
procariontes desde el punto de vista metabólico, que ulilizan 
diferentes tipos de transporte de electrones. Por ahora, el punto 
importante es que hace más de 3 000 millones de anos ya habfa 
evolucionado una conside rabie diversidad metabólica entre los 
procariontes que vivlan en diversos ambientes. La mayor parte de 
la evoluciõn posterior ha sido más estructural que metabólica. 

La fotosíntesis y la revohición dei oxigeno 

La fotosíntesis probablememe 
evoluciono muy al comienzo de la 
historia procarionte, pero en versio- 
nes metabólicas que no esdndían el 
agua y liberaban oxigeno. En el capi- 
tulo 27 veremos ejemplos de esta 
fotosíntesis sin oxigeno entre proca- 
riontes vivos, Los únicos procarion- 
tes i ot os int éticos que generan 0 2 
son las cianobac terias. 


La mayor parte dei O z atmosférico es de origen biológico, 
procedente dei paso de la fotosíntesis que escinde el agua. 
Guando esta fotosíntesis con liberado n de oxigeno evolucio- 
nõ por primera vez, el 0 2 libre que produjo, probablememe 
se disolvíó en eí agua circundante hasta que los mares y lagos 
se saturaron con Q 2 , Después el 0 2 adicional reaceionó con el 
hierro disuelto y se precipito como óxido de hierro. Estos 
sedimentos marinos fueron la fuenie de las formaciones de hie- 
rro en bandas, capas rojas de roca que contienen óxido de 
hierro, que cotisti.tuyen una valiosa fuente dei mineral de hie- 
rro en la actualidad (fig, 26-12). Una vez que todo el hierro 
disuelto lue precipitado, el 0 2 adicional finalmente comenzó 
a “íugarse de los mares y lagos para acumularse en la atmos- 
fera. Este cambio dejò su marca en la oxidación de rocas 
terrestres ricas en hierro, un p roces o que comenzó hace cerca 
de 2 700 millones de anos. Esta cronologia implica que las 
cianobac te rias pudieron haberse originado hace 3 500 millo- 
nes de anos, cuando comenzaron a formarse las alfombras 
microbianas que dejaron estromatohtos fosílizados. 

La ca nu da d de 0 2 atmosférico se incremento de forma gra- 
dual desde hace 2 700 a 2 200 millones de anos, pero luego se 
desencadenó con relativa rapidez hasta más dei 10% de su 
nível actuah Esta Uevolución de oxigeno" tuvo un impacto 
enorme sobre !a vida. En su forma molecular libre e ionizada, 
y en compuestos como el per óxido de hidrógeno, el oxigeiio 
ataca los enlaces químicos y puede inhibir las enzimas y daúar 
a las células. Su crecietite concemración atmosférica proba- 
b leniente condeno a inuchos grupos procariontes. Algunas 
espedes sobre vivieron en habitais que permanecieron anaeró- 
bicos, donde sus desce ndiemes viveu aún como anaeróbios 
obli gados (véase cap. 27). Entre otros supervi vi entes, evolu- 
ciono una diversidad de adaptaciones a la atmosfera cam- 
biante, incluída la respiración celular, que utiliza el oxigeno 
en el proceso de captar la energia al mace nada en moléculas 
orgânicas, 

El aumento gradual temprano en los niveles de 0 2 atmos- 
férico se asado con la fotosíntesis produdda por una dano- 
bactéria antigua. Pero, 2 qué fue lo que causo el acelerado 

aumento de O, unos ciemos de millones de anos más tarde? 

_ 

Una hipóiesis es que síguió a la evoluciõn de las células euca- 



4 Fig. 2G-12. Formaciones de hierro en bandas: evidencia de 
fotosíntesis oxigénita. Estas bandas de óxido de hierro de Jasper 
Knob en Michígan tienen, aproximadamente, 2 000 millones de anos 
de antigüedad. 
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nomes que comenían cloroplastos, como se comentará en la 
siguiente secei ón. 


Evaluadòrt de conceptos 


1 . Qué sugieren los estromatolitos íosilizados acerca de la 
evoludón de los procariontes? 

2. La primèra aparición dei oxigeno libre en Ia atmosfera 
debio desencadenar una oleada masiva de exiinciones 
entre los procariontes de aquel tieinpo. i?or qué? 

Vêanse los respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


Las células eucariontes se 
originarem a partir de la simbiosis 
y dei intercâmbio genético entre 
los procariontes. 

Las células euca nomes difieren en muchos aspectos dc las 
. Aulas generalmente más pequenas de las bactérias y Ias arque- 
as i véase cap> 6). Incluso el eucarionte unicelular más pequeno 
cs mucho más complejo en estruetura que cualquier procarion- 
:c. Una de las preguntas más fundamentales en biologia es cómo 
evolucionaron estas células eucariontes compiejas a partir de 
células procariontes mucho más simples. 

f 

Los primeros eucariontes 

Los fósiles más antiguos que 
todos los investigadores consideran 
que son eucariontes tienen alrede- 
dor de 2 100 millones de anos. 
Otros fósiles, u organismos, con 
forma de sacaeorchos que se aseme- 
jaban a las algas unicelulares sim- 
ples, son lige ram ente más antiguos 
(2 200 millones de anos), pero su 
natural eza eucarionte es menos 
cierta. Sin embargo, algunos investigadores postulan un origen 
eucarionte mucho más antiguo basãndose en trazas de moléculas 
similares al colesterol que se encuemran en rocas que datan de 
hace 2 700 millones de anos. Esas moléculas sólo son producidas 
por células eucariontes que pueden respirar aeróbicamente. Si se 
confirmam estos hallazgos podrían significar que los eucariontes 
evolucionaron cuando la revoludón dei oxigeno comenzaba a 
transformar de manera espectacular el ambiente de la flerta, 

El origen endosimbiótico de ias mitocondrias 
y los plãstidos 

Los procariontes carecen de rnuchas estrueturas internas, 
como la envoltura nuclear, el retículo endoplasmãtico y el apa- 


rato de Golgi, que son características de las células eucarion- 
tes. Los procariontes tambíén carecen de ci toes que 1 et o, por lo 
que son, generalmente, incapaces de cambiar la forma de sus 
células. Por el contrario, las células eucariontes tienen un ci to- 
esqueleto y pueden cambiar de forma, lo que les permite rode- 
ar y enguilir a otras células. Incluso los primeros eucariontes 
pueden haber sido predadores de otras células. Un dtoesque- 
leto tambíén permite a una célula eucarionte cambiar sus estrue- 
turas internas de una. parte de la célula a otra, y facilita el 
movimiento regular de cromosomas en la mitosis y en la meio- 
sis (véanse caps, 12 y 13) La mitosis hizo posible reproducir 
los grandes gen ornas de los eucariontes, y los mecanismos 
estrechameme relacionados de la meiosís se convírtieron en 
una parte esencial de la recombínaciõn sexual de los genes en 
los eucariontes. 

^Cómo evoluciono la organizaciõn más compleja de ta célu- 
la eucarionte a partir de condiciones procariontes más sim- 
ples? Un proceso denominado endosimbiosis, probablemente 
condujo al origen de las mitocondrias y plãstidos (el término 
general para los cloroplastos y los orgãnulos relacionados, 
tanto fotosintéticos como no fotosintétícos). La teoria de !a 
endosimbiosis plantea que las mitocondrias y los plãstidos 
fueron en un principio procariontes pequenos que vivtan deh- 
tro de células más grandes. El término endosimbionte se refiere 
a una célula que vive dentro de otra célula, que se denomina 
célula haésped. Los ancestros propuestos para las mitocondrias 
son procariontes heterótrofos aeróbteos que se volvieron endo- 
simbiontes; los ancestros propuestos para los plãstidos son 
procariontes fotosintéticos que se convírtieron en endosím- 
biontes. 

Los ancestros procariontes de las mitocondrias y los plãsti- 
dos, probablemente entra ron en la célula huésped como presa 
no digerida o como parasites internos. Este mecanismo sugie- 
re una evoludón previa de un sistema de endomembranas y 
un dtoesqueleto que hizo posible que las células más grandes 
engulleran a los procariontes más pequenos y los empaque ta - 
ran dentro de vesículas, Sea cual fuera el comienzo de las rela- 
ciones, no es difícil imaginar que la simbiosis llegõ a ser 
mutua mente beneficiosa. Un huésped heterótrofo podría utili- 
zar nutrientes liberados de los endosimbiontes fotosintéticos. 
Y en un mundo que se volvia cada vez más aeróbico, una célu- 
la que, a su vez, era anaerobíca se hubiera beneficiado de los 
endosimbiontes aerõbicos que sacaban partido dei oxigeno. En 
el proceso de vol verse más interdepend tentes, el huésped y los 
endosimbiontes se hubieran convertido en un solo organismo 
de partes insepa rabies. Todos los eucariontes, heterótrofos o 
autõtvofos, tienen mitocondrias o remanentes genéticos de 
estos orgãnulos. Sin embargo, no todos los eucariontes tienen 
plãstidos. Por tanto, la hipótesis de endosimbiosis en serie 
(una secuencia de aconteci miemos endosimbi óticos) supone 
que las mitocondrias evolucionaron antes que los plãstidos 
(fig. 26-13). 

La evidencia que sustenta el origen endosimbionte de los 
plãstidos y las mitocondrias es abrumadora. Las membranas 
internas de ambos orgãnulos tieneu enzimas y sistemas de 
transporte que son homólogos de los que se encuemran en las 
membranas pl asmáticas de procariontes vivos. Las mitocon- 
drias y plãstidos se replican mediante un proceso de divisiõn 
que recuerda la fisión binaria en algunos procariontes. Cada 
orgãnulo contiene una sola molécula de D NA circular que, 
como los cromosomas de las bactérias, no se asocia con his- 
tonas u otras proteínas. Estos orgãnulos con tienen los RN A de 
transferencia, los ribosomas. y otras moléculas necesarias para 
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A Pig. 26-13. lln modelo dei origen de los eucariontes a través 
de endosimbiosis en serie. 


transcribir y traducír sus DNA en proteínas. En términos de 
tarnano, la secuencia nucleotídiea y la sensibilidad a ciertos 
antibióticos, los nbosomas de la mitocondria y los plâstidos 
son mas similares a los ribosomas procaríontes que a los ribo- 
somas cítoplásmicDS de las células eucariontes. 

'Qué linajes procarionies dieron origen a la mitocondria y 
a los plâstidos? Para contestar esta pregunta, los sistemáticos 
se centra ron en la secuencia de nucleõtidos dei RN A en una 
de las subunidades ribosómicas. El gen para este RNA de la 
subunidad pequena dei ribosoma (SSU-rRNA dei inglês, 
smali-sitfrumt rifeosomaí RNA) está presente en todos los orga- 
nismos, lo que hace que sea una buena elección para estudiar 
las ramas más profundas dei arbol de Ia vida (véase cap, 25), 
Las comparacíones dei SSU-rRNA de la mitocondria, los piás- 
tidos y diversos procaríontes vivos indican que un grupo de 
bactérias, llamadas proteobacterias alfa, son los pariemes 
vivos más cercanos de las mitocondrias, y que las cianobacte- 
rtas son los pariemes más cercanos de los plâstidos, 

Con el lí empo, algunos de los genes originalmente presen- 
tes en las mitocondrias y los plâstidos se trasfirieron al 
núcleo, un proceso que pudo lograrse por medio de elemen- 
tos transponibles (véase cap. 18). Como consecuencia, algu- 
nas proteínas mitocondria! es y de plâstidos estãn codificadas 
por el propto DNA de los orgánulos, mi entras que otras están 
codificadas por genes en el núcleo. Otras proteínas son com- 
bin&ciones de poHpéptidos codificados por genes en ambas 
ubreaeiones; un ejemplo es la ATP sintasa mitocondria]. el com- 
plejo proteico que genera ATP durante la respiración celular 
(véase cap. 9). La transferencia de genes al núcleo avanió mas 
en algunos eucariontes que en otros. Las mitocondrias dei 
protista de agua clulce Red íwj monas americana ti ene 97 genes, 
incluídos vários genes que en otros eucariontes se han trans- 
ferido al núcleo; las mitocondrias de los vertebrados tienen 
sói o 34 genes. Es justo decir que las células eucariontes ahora 
con tienen sólo un genoma, en su mayor parte nuclear, pero 
complementado por el DNA que ha permanecido en las mito- 
condrias y los plâstidos. 

Las células eucariontes como quimeras 
genéticas 

En la mitologia giiega, la quimera era un monstruo que era 
parte cabra, parte leon y parte .serpiente. La célula eucarionte es 
una quimera de panes de procarionte; su mitocondria deriva de 
un tipo de bactéria, sus plâstidos de otra y su genoma nuclear 
de partes de los genomas de esos cndosimbiont.es y de al menos 
una otra Célula, la célula que albergo a los endosimbiontes. Las 
mitocondrias y los plâstidos proporc lona ron claves de sus orige- 
nes porque aün Lransportan pequenas moléculas dc DNA que 
tienen genes ortólogos para los genes procaríontes (fig. 25-17). 
Lis claves de otros aspectos dei origen de las células eucariontes 
son mucho rnãs numerosas y confusas. Por ejemplo, algunos 
investigadores han propuesto que el núcleo evoluciono de 
otros endosimbiontes que pertenecían al domínio Archaea. En el 
núcleo eucarionte se han encontrado genes con pariemes cerca- 
nos tanto en las bactérias como en las arqueas, pero el cuadro es 
nebuloso debido a que núcleos diferentes tienen distintas com- 
bin aciones de estos genes. 

El genoma de las células eucariontes puedc ser el produc- 
to de la hibridación genética, en la cual tuvieron lugar trans- 
ferencias horizon tales de genes entre muchos linajes de 
Archaea y bactérias diferentes. Cari Woese, de la Universídad 
de Illinois, sugirió que la mayoría de estas transferencias ocu- 
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rrieron al princípio de la evolución de la vida, peio hay evi- 
dencias nuevas que indican que las transferencias horízonta- 
les de genes sucedi eron de forma repelida hasta el presente. 
Ford Dooliitle, de la Universidad Dálhousie, utilizo estas evi- 
dencias de transferencias repetidas para sugerir una variante 
de la hibridacion genética: la hipótesis "uno es lo que come", 
que afimra que los eucaríontes eu evolución cortsurnieron 
varias bac lerias y archaea y ocasionahnente incorpora roo al 
núcleo aigunos de los genes de los procariontes que engulle- 
ron. 

El orígen de otras estructuras eucaríontes es un tema activo 
de ta tnvÊStigadón. Et aparato de Golgi y el retículo endoplas- 
mático pudieron haberse originado a partir de plegamiemos 
de la membrana plasmática. En las bactérias se encontra ron 
proteínas que pareceu ser homólogas a Ias proteínas ciioes- 
queléücas acüna y lubulina, en donde están implicadas en el 
desprendimiento por estranguladõn” de células bacte nanas 
durante la división celular. Investi gaciones posteriores sobre 
estas proteínas bacterianas y sus actividades proporciona ron 
ínformación acerca dei orígen dei citoesqueleto eucarionte. 
Aigunos investigadores han especulado que los flagelos y los 
cílios eucariontes evolucionaron a partir de bactérias sim- 
biontes, una idea sustentada por la observación de que algu- 
nas bactérias entrar on en relación simbiótica con otros 
protozoários en una época más reciente (fig, 26-14). Sin 
embargo, el aparato microtubular 9 + 2 de los flagelos y cilios 
eucariontes (véase cap, 6) no se ha encontrado en ningún pro- 
earionte. 

Una orquesta puede interpretar muchas más com posicio- 
nes musical es que un violinista solo. En pocas palabras, ía 
compkjidad credente hace posibles mãs váriaciones. El orh 
gen de las células eucariontes catalizó la evolución de una 
diversidad estructural mucho tu ay o r que la que fue posible 
para las células procariontes más sendllas. Esto se sumó a ía 
primem gran radiación adaptativa, la diversificación metabó- 
lica de los procariontes. Una lercera ola de diversificación 



A Fig. 26-14. Una simbiosis compleja. El notable protista Mixotricha 
paradoxa, que vive en el intestino de tas térmitas, tiene tres tipos de 
bactérias adheridas a su superfície que le proporcionan movilidad 
(MEB). Un cuarto tipo de bactéria vive dentro de Mixotricha y diglere 
fragmentos de madera ingeridos por la térmita. 


siguíó al origen de cuerpos mui ti celulares en vários linajes 
eucariontes. 


Evaluacioii dc conccplos 


..... 

L cQué evidencia sustenta la hipótesis de que las mitocon- 
drias precedi eron a los plãstidos en la evolución, de las 
células eucariontes? 

2. ;For quê una célula eucarionte se parece a una quimera? 

Vêansc Ííis respuestas en el Apêndice A, 


Concepto 


La multicdularidad evoluciono 
varias veces en los eucariontes 

Después de que aparecieian los pri meros eucariontes, evolu- 
ciono una gran gama de formas unicelulares, que dio origen a la 
diversidad de eucariontes unicelulares que continua floreciendo 
hoy en dia. Pero también evolucionaron formas mui t icei ul are s. 
Sus descendientes induyen una vanedad de algas,, plantas, hon- 
gos y animal es. 

Los primeros eucariontes multiceluiares 

Los relojes moleculares indi- 
can que el ancestro común de los 
eucariontes multiceluiares existió 
hace 1 500 míllones de anos. Sin 
embargo, los fósiles de los eucarion- 
tes multiceluiares mãs antíguos 
que se conocen son de algas rela- 
ti vam eme pequenas que vi vi eron 
hace cerca de 1 200 míllones de 
anos. Los organismos mãs gran- 
des no aparecen en e! registro fósil hasta vários míllones de 
anos después, en el Proterozoico tardio, Recientemente, los 
paleontólogos chinos descri bi eron un sitio particularmente rico 
que con tiene fósiles de 570 míllones de anos de aniigüedad de 
tma diversidad de algas y ani mates, incluídas estructuras alta- 
mente conservadas que es probable que seati embriones ani- 
males (fig. 26-15), 

;Por qué los eucariontes multiceluiares estuvíeron relativa- 
mente limitados en cuanto a tamano, diversidad y distribu- 
ción basta el Proterozoico tardio? La evidencia geológica 
indica que se produjo una edad de hielo muy severa hace 
750-570 míllones de anos. Durante ese período, los glaciares 
cubrieron las masas terrestres desde un polo hasta el otro y los 
mares estaban cubiertos de hielo. De acuerdo con la hipóte- 
sis de lã “Tierra bola de nieve”, ía mayor parte de Ia tierra 
se vio confinada a áreas cercanas a fuma rolas det fondo mari- 
no y manam iales termales o a las escasas regi on es det océano 
donde se hahía derretido suficiente hielo para que la íuz solar 
penetrara en las aguas superficiales. El registro fósil de esta 
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(a) Estádio de ' 150 um ' (b) Estádio 1 200 um ' 

dos células posterior 


á Fig. 26-15. Fósiles de embnones animales dei Proterozoko 
(MEB), 


importante diversificacíón de eucariomes multicelu lares 
corresponde al momento en que la Ti erra (bola de nieve) se 
derriüó. 

La eonexión colonial 

Los primeros organismos muLticelulares eran colonias, 
colecciones de células que se replican de forma autónoma 
(fig. 26 - 16 ), Algunas células de las colonias se especial iza- 
ron en diversas funciones, La primera de esas especializacio- 
nes ya habia aparecido en el mundo procarionte* Por 
ejemplo, cienas células de la eianobacteria filamentosa Nastoc 
se diferencian formando células fij adoras de nitrógeno liama- 
das heterodstos, que pierden su capacidad de r.epltcarse. Las 
células indiferenciadas son foLosiméücas y capaces de repli- 
car se, con el resultado de que los filamentos crecen mas y, por 
último, se rompeu en filamentos más pequenos. Nostoc ti ene 
más de 7 000 genes, el doble que sus panenies más cercanos 
que son unicelulares, como Synechocystis, y muchos de los 
genes adidonales estãn implicados en Ia regulación de las 
vias de desarrollo que pueden conducir a la diferenciadón 
celular, 

En los eucariomes, la evolución de colonias y ia especial i- 
zacíón celular fue mucho máslejos. Un eucarionte mu ki celu- 
lar, por ejemplo, un animal, por lo general se desarroila a 
partir de una única célula, el óvulo fecundado o cigoto , en el 
caso de la reproducdón sexual (fig. 1 3-5). La división celular 
y la diferenciadón celular ayudan a transformar la célula 
individual en un organismo multiceliilar con muchos tipos de 
células especializadas. La creciente especializadõn celular 
hizo posible que los organismos mui ti celular es distribuyan 
algunas funciones vi tales, como obtener nutrientes y perdbir 
el ambiente, entre grupos de células específicos, Esta división 
de funciones con el tiempo produjo a la evolución de tejidos, 
órganos y sistemas de órganos en muchos eucariomes, 

Al igual que la evolución de los eucariomes unicelulares 
incremento la coraplejidad esiructural de las células, la evo- 
lución de los eucariomes mui Li celulares se abrió paso a través 
de oiro umbral en la organización estructural y proporciono 
las bases de nuevas oleadas de diversiíicación. La multicelu- 
laridad evoluciono varias veces entre los primeros eucarion- 
tes. para originar vários linajes de algas, aí igual que las 
plantas, los hongos y los animal es, 
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A Fig. 26-16. Un eucarionte colonial. Pediâstrum es un eucarionte 
fotosintêtico que forma colonias planas (microscopia óptica). 


Animales 



La “explosión cámbrica” 

La mayoria de ios principales 
filos de los ani males apare cieron 
subitamente en el registro fósll 
que se deposito durante tos pri- 
meros 20 millones de anos dei 
período Cámbrico, un fenómeno 
conocido como la “explosión 
cámbrícaT Los fósiles de dos filos 
ani mal es -Cnidaria (anémonas 
de mar y sus par Lentes) y Po ri fera 
(esponjas)- son algo más antiguos, ya que datan dei Proterozoico 
tardio {fig. 26-17). Sin embargo, los relojes moleculares sugie- 
ren que muchos filos animal es se originaron y comenzaron a 
divergir mucho antes, entre 1 000 millones y 700 millones de 
anos antes, En la frase memo rabie dei paleontólogo de la 
üniversidad de Cambrídge Simon Conway Morris “la ex pios ión 
càmbrica tu vo una mecha muy larga" 5 . Al comienzo dei 
Cámbrico, por razones que aún no se com prende n, estos filos 
que ya eran divergentes se expandi eron en diversidad de forma 
relativamente súbita y símukáneamente. La explosióri en ia 
diversidad íncluyó muchos ani males grandes con partes duras 
y exoesqueletos que se fosilizaron con facilidàd. E vai u a remos 
las posibles explicaciones de esta diversiíicación en eí capítulo 
32. 


La coloniza ción de la Tierra por Ias plantas, 
los hongos y los animales 

La colomzación de la Tierra fue uno de los hitos cruciales 
en la historia de la vida. Existen evidencias fósiles de que las 
eianobacterias y otros procariontes fotosintéticos revistieron 
las superfícies terrestres hú medas hace mucho más de mil 
millones de anos. Sin embargo, la vida microscópica en forma 
de plantas, hongos y animales no colonizo la Tierra hasta hace 
500 millones de anos, durante el inicio de la era Paleozoica, Es La 
iniciativa evolutiva gradual fuera de los ambientes acuáticos 
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podos (en particular, los insectos y las aranas) y los vertebrados 
(prindpalmente, los anfíbios, los reptil es, incluyendo las aves y 
los mamíferos), Los vertebrados terrestres se denomínan tetrá- 
podos, como referencia a los aiatro miembros que les distingue 
de los vertebrados acuãticos, Los tetrãpodos incluyen a los 
seres humanos, pero somos unos recíért 1 legados a la escena: el 
linaje humano divergió a partir de otros homínidos (símios) en 
los últimos 6 a 7 millones de anos. Si cambiáramos la escala dei 
reloj de ia historia de forma que represemase el lapso de una 
hora, los seres humanos habrian aparecido hace apenas un 
segundo. 

Deriva continental 


542 


Eón 

Proterozoico 

tardio 


A Fig. 26-17. La radiaeión cámbrica de fos animales. Las barras de 
este diagrama muestran ta primera aparidón de vários filós animales en 
el registro fósil. Sin embargo, la evidencia molecular sugiere que estos 
filós pueden haberse originado mucho antes. 


ancest rales se asociõ con adaptaciones que ayudaron a prevenir 
la deshidratación y que hicieron posible la reproducciõn sobre 
la Tierra, Por ejempto, las plantas, 
que evoludonaron a partir de las 
algas verdes, tienen un revestimien- 
to de cera a pmeba de agua en sus 
bojas, que disminuye la perdida de 
agua al aire. 

Las plantas colonizarem la Tierra 
en compania de los hongos. Incluso, 
hoy en dia, las raíces de la mayoria 
de las plantas se asocian con los 
hongos que ayudaron a la absorción 
de agua y mine rales dei sue lo (cap. 

31). Estos hongos de tas raíces, a su 
vez, obtienen sus nutrientes orgâni- 
cos de las plantas. Esta asociadõn 
simbiótica de plantas y hongos es 
evidente en algumas de tas raíces fosi- 
lizadas más antíguas, e indica que 
esta relación data de la época en la 
que ia vida comenzaba a propagarse 
por la tierra. 

Aunque muchos grupos animales 
están representados en ambientes 
terrestres, los animales terrestres más 
diversos y difundidos son los artró- 


Mientras finalizamos este panorama general de la evoiudón 
de la vida en la Tierra, observe que la evoiudón tiene una 
dimensión en d espado y también en el tíempo. De hecho r la 
biogeografía fue la ciência que prime ro aporto a Darwín y 
Wallace las pistas que conducían a una visión evolutiva de la 
vida. A una escala global la deriva continental es el principal 
facior geográfico que se correlaciona con la distribucíón espa- 
cial de la vida. Este término alude al hecho de que los conti- 
nentes de la Tierra no están fijos; se despi azan a través de la 
superfície de nuestro planeta, sobre grandes placas de corteza 
que flotan sobre un manto eaÜente subyacente, En muchos 
casos, estas placas se sepavan de otras placas o se empujan con- 
tra otras, en los lugares en los que se encuentran (fig. 26-18). 
Por ejemplo, Norteamérica y Europa están separándose a una 
velocidad de, aproximadamente, 2 cm por ano, y la temida falia 
de San Andrés en Califórnia es parte de un borde en el que dos 
placas se deslizam hacía adelante. Los movimientos de placa 
reacomodan la geografia, pero sus efectos acumulativos son 
funestos. Muchos procesos geológicos importantes, entre ellos, 
la formación de montarias e islas, se producen en los limites de 
placas o en puntos débiles entre el l as (fig. 26-19), 

Dos capítulos en la saga continuada de la deriva continen- 
tal, tuvieron influencias especiaimente fuertes sobre la vida. 
Hace cerca de 250 millones de anos, hacia el final de la era 



à Fig. 26-1 s. Las prrndpales placas tectónicas de Sa corteza de la Tierra. Las placas tectonb 
cas cambra n constantemente; por ejemplo, se está formando un nuevo limite de placas (no se mues- 
tra aqui) entre el Este de África y ei resto dei continente. Los puntos rojos indican zonas de sucesos 
teetónieos violentos; muchas de estas son zonas de subducdón (fig, 26-19). 
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Vokanes e 



a Fíg 26-19 Acontecimientos en los limites de las placas teo 
tónicas. En algunos limites de placas, como las dorsales submarinas 
(indicadas por pares de flechas opuestas en la figura 26-18), las pla- 
cas te ctó nicas se separan y roca fundida emana por la hendidura. La 
roca se solidifica y agrega corteza de forma simétrica a ambas placas, 
lo que ocasiona que el suelo marino se extlenda. En las zonas de sub- 
duccíón, donde las placas se mueven la una bacia la otra, la placa más 
densa se hunde debajo de ta menos densa y forma una trínchera, La 
iiberación súbita de la tensión acumulada en las zonas de subducción 
ocasiona terremotos. Cuando los continentes transportados por dife- 
rentes placas colisionan, el material dei suelo oceânico y continental 
se a pi la y forma cadenas monta hosas. 



La Indía colisionó con 
Eurasia hace só lo 10 
millones de anos y se 
formaron los Himalayas, 
las más altas y jóvenes de 
las principales cadenas 
montanosas de la Tierra, 
Los continentes continua n 
a la deriva. 

Al final de la era 
Mezosoíca Laurasia y 
Gondwana se separaron 
en los continentes 
actuales. 
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A mediados dei 
Mezosoico, Pangea se 
separó en masas 
terrestres dei norte 
(Laurasia) y dei sur 
(Gondwana). 


■ti 

Paleozoica, los movimientos de placas jun taro n iodas las masas 
terrestres previamente separadas para formar un supercomi- 
nente que se ha denominado Pangea, lo que significa “toda la 
ti erra"' (fiy. 26 - 20 ). Los fondos de los oceanos se hicieron más 
profundos, lo que hizo disminuir el nivel dei mar y se drenaron 
los mares costeros poco profundos. En aquel entonces, al igual 
que ahora, muchas especies marinas habitaban las aguas poco 
profundas, y la formadón de Pangea destruyó una consl de rabie 
parte de ese habitat. El interior dei vasto continente era frio y 
seco, probabl emente, un clima incluso más riguroso que el de 
Asia Central de la actualidad. La lo rmación de Pangea tu vo un 
tremendo impacto ambiental que reformó la diversidad bioló- 
gica, al ocasionar extinciones y proporcionar oportunidades 
nuevas para grupos taxonómicos que sobrevivieron a la cri sis. 

El segundo capítulo en la historia de la deriva continental se 
escribió hace 180 millones de anos. durante la era Mesozoica. A 
medida que los continentes derivaron, alejándose los unos de los 
oiros, cada uno se convirtió en un escenario evolutivo separado, 
con linajes de plantas y animales que divergieron de los de otros 
continentes. 

Este pairón de fusiones y separacíones continentales propor- 
ciona la solución de muchos acertijos biogeográficos. Por ejem- 
pio, los paleontólogos descubneron fõsiles de las mismas 
especies de reptiles de agua dulce dei Pérmico en Ghana (África 
Occidental) y Brasil. Estas dos partes dei mundo ahora separadas 
por 3000 km de oceano, estuvierori juntas durante las eras 
Paleozoica tardia y Mesozoica temprana La deriva continental 
también explica la distribución actual de los organismos, como el 
motivo por el cual la fauna y la flora australiana contrasian tanto 
con las dei resto dei mundo. Los mamíferos marsupiales desem- 
penaron papeies ecológicos en Australia análogos a los que 
desempenaron los emerios (mamíferos placentarios) en otros 
continentes (fig, 25-3), Los marsupiales, probabl emente, evolu- 
cíonaron primero en lo que hoy es Norteamériea y llegaron a 
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Al final dei Paleozoico, 
todas las masas terrestres 
se unleron formando el 
supercontinente 
Pangea. 


â Fig. 26-20. La historia de la deriva continental durante el 
Fanerozoico. 


Australia a través de Sudamérica y la Antártida mientras Los con- 
tinentes aün estaban unidos. La posterior ruptura de los conti- 
nentes dei sur puso a Australia a flete como una gran arca de 
marsupiales. En Australia, los marsupiales se diversificaram y los 
pocos euterios primitivos que vivieron allí se extinguieron; en 
otros continentes, la mayor parte de los marsupiales se extin- 
guieron y los euterios se diversificaram 


Evahmción de conceplos 


1. iCómo difiere la división de funciones en un organismo 
unicelular y en oiro multicelular? 

2. iDe quê forma la “explosión cámbrica" es ima buena 
descripción de la primeva parte dei registro fósil de la 
historia animal? iQxiè es lo que se quiere decir con la 
metáfora de una “mecha larga” para la explosión dei 
Càtnbiíco? 

Vétfnse Iíís respaestíis en el Apêndice À. 


528 


UNtDAD CINCO 


La historia evolutiva de la diversidad biológica 


Concepto 


La nueva información ha producido 
. una revisión de nuestra comprensión 
dei árbol de la vida 

Como comentamos en ei capítulo 25, la sistemática es un 
enfoque analítico para reconstruir las relaciones evolutivas de 
.as diversas formas de vida. En décadas reciemes, la informa- 
eiõn molecular ha proporcionado nuevas formas de compren- 
s:ón de las ramas más profundas dei árbol de la vida y las 
mvestigadones en curso incemivan a los biólogos a revisar 
coiitinuamente las divisiones más finas de estas ramas. 


Sistemas taxonómicos prévios 

Muchos de nosotros crecimos con la idea de que existían 
dos reinos principales -vegetal y el animal- porque vemos un 
âmbito terrestre macroscópico y raramente perdbimos los 
organismos que no encajan netamente en una dicotomia ani- 
mal-vegetal. El esquema de dos reinos lambí én tu vo una larga 
tradición en la taxonomía informal; Linneo dividió todas las 
formas de vida conoddas entre los reinos vegetal y animal 

Incluso con el descubrimiemo dei diverso mundo mi cra- 
niano, el sistema de dos reinos persístió. Los taxono mistas 
situarem a las bactérias en el reino vegetal y justificaron esto 
por las paredes celulares rígidas de las bactérias. También se 
considero como ve ge tales a los organismos eucariontes uni- 
celulares con doroplastos, Los hongos también se dasifican 
como vegeial.es, parcialmente, debido a que los hongos, ai 
igual que ía mayoría de las plantas, son incapaces de mover- 
se, aunque no son fotosintélicos y tienen poco en común con 
ias plantas desde el punto de vista estrúctural. En este siste- 
ma de dos reinos a los organismos unicelulares que se mue- 
ven e ingieren alimentos -protozoários— se les denomino 
animal es. Los microorganismos como Euglena , que se mue- 
ven y son íotosintéticos, fueron reclamados tanto por los 
botânicos como por los zoólogos y aparecian en ambos rei- 
nos. 

Los esquemas taxonómicos con mãs de dos reinos no Fue- 
ron populares para la mayoría de los biólogos hasta 1969, 
cuando Robert HL Whiuaker de la Universidad de Cornell 
argumento efecuvamenie a favor de un sistema compuesto de 
cinco reinos: Monera, Protista, Plantae, Fungi y Animalia 
(fig. 26 - 21 ). El sistema de Whitaker reconoció dos tipos fun- 
damemahnente diferentes de células, las procariontes y las 
eucariontes, y coloco a los procariontes separados de todos 
los eucariontes al colocarias en su propio reino: Monera. 

Whitaker distínguió tres reinos de eucariontes multicelu- 
lares -Plantae, Fungi y Animalia- en parte, según el critério 
de nutriciõn, Los plantas son autótrofos, eiaboran su alimen- 
to por medio de la foLosintesis. Los hongos y los animai es son 
heterótroFos. La mayor parte de los hongos son desço mpone- 
dores que invaden su fuente de alimento, secretan enzimas 
digestivas y absorben las pequenas moléculas orgânicas pro- 
ducidas por digestiõn, La mayoría de los anima les ingieren 
alimentos y los dígieren dentro de una cavidad especializada 
de! cuerpo. El reino Protista no se definia tan cl ara mente en 
el sistema de cinco reinos de Whitaker. Protista se componía 
de todos los eucariontes que no coínddían con las definicio- 





Plantae 


Fungi 


Animalia 





A Fig. 26-21. Sistema de cinco reinos de Whittaker. 


nes de plantas, hongos o ani males. La mayoría de los protis- 
tas son unicelulares, pero los limites de Protista se expandie- 
ron para incluir algunos organismos mult icei ul ares, como las 
algas matinas, debido a su parentesco con cie nos protistas 
unicelulares. Con estos refinamientos, el sistema de cinco rei- 
nos prevaleeió en la biologia durante más de 20 anos. 

Reconstrucciõn dei árbol de la vida: 
un trabajo en curso 

Los sistemas taxonómicos son construea ones humanas, 
intentos de ordenar la diversidad de la vida en un esquema 
útil, que refleje tas relaciones filogenéticas. Durante las tres 
últimas décadas, los sistemáticos aplicaron los análisis cladís- 
ticos a la taxonomía, incluída la construcción de cladogramas 
basados en información molecular, En el capítulo 25 vimos 
que esta información condujo a los biólogos a adoptar un sis- 
tema de tres dominios. Los domínios Bactéria, Archaea y 
Eukarya son, esencialmente, super reinos, un nivel taxonómico 
superior al niv r el de reino. Las bactérias difíeren de las arqueas 
en muchas características estructurales, bioquímicas y fisioló- 
gicas clave, que se destaca rãn en el capítulo 27. Estas diferen- 
cias justífiean situar a las bactérias y las arqueas en domínios 
separados. Nõtese que el sistema de tres dominios deja obso- 
leto al reino Monera, debido a que lendría miembros en dos 
dominios diferentes. De hecho, muchos microbiólogos ahora 
dividen cada uno de los dos dominios procari óticos en múl ti- 
ples reinos basados en análisis ti logené ticos de información 
molecular (fig. 26 - 22 ). 
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Los sistemáticos que están dasí ficando la filogenía de los 
diversos eucariontes, amiguamente agrupados en el reino 
Pro Lista, están enfrentándose a otro reto importante para el 
sistema de cinco reinos. Los biólogos que esiudian estos 
organismos ahora dividen a la. mayor parte de ellos en cinco 
o más reinos con una designactón recieme, que tiene un 
ancestro común cerca de U base de la rama eucarionte dei 
ãrbol. Aün continua el debate acerca de si algunos protístas 


unicelulares deberian trasladarse a Plantae, Fungi o Ani- 
mal ia, 

Se requiere mucha más mvesügaeión antes de que poda- 
mos l legar a un consenso sobre cómo se relacioitan los tres 
domínios y cuántos reinos debe incluir cada domínio. A 
medida que exploramos comunidades microbianas recien te- 
mente descubiertas, como las que viven en las profundidades 
de la Tierra, y a medida que aprendemos cómo cultivar a otros 



Domínio Archaea 




Dominío Eukaryaí 


Ancestro universal 

A Fíg. 26-22. Una visión actua! de la diversídad biológica, Este árbol resume la diversificadón de la vida a lo largo dei tiempo evolutivo. 
Representa un trabajo en curso, y hay un animado debate acerca de algunas de las relaciones que se muestran aqui. Estudiará los organismos en éste 
árbol en los capítulos enumerados en la parte superior de bs ramas. 
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organismos en ésas comunidades, sin lugar a dudas descubri- 
remos grupos nuevos que conducirán a una remodelación 
íaxonÔmica ulterior. A medida que usted estudia la diversidad 
de la vida en los capítulos 27-34, manténga en mente que los 
.irboles Filogené ticos y los agrupamientos taxonomicos son 
hipótesis que mejor organizan la informacíón disponible. El 
continuo escrutínio de las hipótesis comprobables es lo que 
valida la biologia evolutiva como una ciência natural. 


Evaluación de concepios 


1. ^Qué reinos en el sistema de cinco reinos de Whiítaker 
incluyen tos organismos que ahora se encuentran en el 
domínio Eukarya? 

2. Basándose en la figura 26-22, explique por que al reino 
M onera ya no se le considera un taxón válido. 

V canse Ííi5 resfntesias €*/! el Apêndice A. 
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RESUMEN DliCONCEPT 1 , CLAVE 



para la vida, pero lambién eslabledó una selección de cie nas adap’ 
taciones corno la respiración celular utilizando oxigeno. 


Conccpto 


Las condiciones primitivas en la Tierra posibilitaron 
el origen de ta vida 

Síntesis de compuestos orgânicos en la Tierra primitiva 
(pp. 513, 514). La Tierra se formó hace 4 600 millones cie anos. 
Los experimentos de labora lori o que simulaban una atmosfera 
reductora produjeron moléculas orgânicas a partir de precursores 
inorgânicos. Se han encontrado aminoácidos en meteoritos. 

► Síntesis abíótica dc polímeros (pp, 514, 515). Los aminoácidos 
se polimerizan cuandc se mezclan con arena caüente, arcilla o roca, 

Protobiontes (p. 515), Los compuéstos orgânicos pueden combmarse 
espontáneamente en el laboratono formando protobiontes, gotítas uni- 
das por lípidos que tlenen algunas de las propiedades de las células, 

EI “mundo dei RN A” y los comienzos dc la selección natural 
(pp. 515, 516), F.í prime r material genético pudieron ser prezas 
cortas de RN A que sin Heron como molde para aÜnear ammoácidos 
en la sínLesis de polipépüdos y para alinear nudeótidos en una 
forma primitiva de autorreplieaaón, Los primeros protobiontes con 
RN A catalítico autorreplicante pudieron ser más efectivos para utili- 
zar recursos y podrían haberse incrementado en número mediante 
la selección natural. 


Conccpto 


EI registro fósil es ima crónica de Ia vida sobre la 
Tierra 

Cómo sc data n las rocas y los fósiles (p, 516-518). Tos estratos 
sedimenta rios revelan las edades relativas de los fósiles. Las e d ades 
absolutas de Los fósiles pueden determinarse mediante datación 
radiométrica y otros métodos. 

E i registro geológico (p. 518). La historia de la Tierra se divide en 
eónes geológicos, eras y penedos, tnuchos de los cuales marcan câm- 
bios importantes en la composiciòn de las espedes fósiles. 

► Extinciones masivas (pp. 518-520), La historia evolutiva ha esta- 
do marcada por varias extinciones masivas seguidas de grandes epi- 
sódios de díspersión adapta lí va. Estas extinciones pueden haberse 
ocasionado por actividad volcánica o impactos de meteoritos o 
cometas. 


Çonceptp 


A medida que los procariontes evohicionaron, 
explotaron y modificaron Ia Tierra primitiva 

► Los primeros procariontes (p. 522). Los procariontes fueron tos 
únicos habitantes de la Tierra desde hace 3 500 millones de anos 
hasta hace 2 000 millones dc anos, 

► Sistemas de transporte de dectrones (p. 522). La primem cadena 
de transporte de electrones puede haber salvado al ATP acoplando la 
oxidacion de ácidos orgânicos al transporte de EL íuera de la célula. 

ri 

La lo to síntesis y |i revolución dd oxigeno (pp, 322. 523). Los 
tipos primitivos de fotosíntesis no produefan oxigeno. La fotosíme- 
sis oxi gêmea probable mente evoluciono hace atrededor de 3 500 
millones de anos en las cianobacterias. La acumuladón de oxigeno 
en la atmósfera hace 2 7ÜQ millones de anos represem 6 un desafio 


Conccpto 


Las células eucariontes se origiuaron a partir 
de Ia simbiosis y dcl intercâmbio genético 
entre los procariontes 

Los p ri meros eucariontes (p, 523). Los fósiles mãs amigues de 
las células eucariontes datan de hace 2 100 millones de anos, 

> El origen endostmbiõtico de ías mítocondrias y los piãslidos 
(pp. 523-524). Los eucariontes pueden haber evolucionado como 
predadores de otras células. Es probable que las mitocondrias y los 
plástidos evolucionaran a partir de procariontes que fueron ingeri- 
dos y vivieron de manera simbiótica dentro de células más grandes. 

Las células eucariontes como quimeras genéticas (pp, 524- 
525). Otras endesimbiosis y transferencias horizontal es de genes 
pueden haber contribuída a la aparición de las complejas estruetu- 
ras de las células eucariontes. 


Conccpto 


La mtiliicetularidad evoluciono varias vcces en los 
eucariontes 

Los primeros eucariontes mult ic elulares (pp, 525, 526). Los 

fósiles más antíguos de los eucariontes mu hi celulares datan de hace 
1 200 millones de anos t pero los relojes moleculares fechan al 
ancestro corrtün de los eucariontes mu 1 1 ice lu lares hace 1 500 millo- 
nes de anos. 

La conexión colonial (p. 526). Los primeros organismos nruhice- 
I u lares fueron colonias que contenían células especializadas, 

La “explosién cá mb rica” (p. 526), Los fósiles más antíguos de la 
mayor parte de los íilos ani males datan dei período Cãmbrico, pero 
la evidencia molecular demuestra que muchos de estos filós se ori- 
ginaron mucho antes, entre 1 000 millones y 700 millones de anos 
antes. 

La colonización de la Tierra por las plantas, los bengos y los 
anitnales (pp, 526, 527), Las plantas, los hongos y los ani males 
colonizaron la tierra hace aproximadamente, 500 millones de anos. 
Las relaciones simbióticas entre las raives de las plantas y los hon- 
gos son comunes hoy en dia y datan de esa época. 

Deriva continental (pp. 527, 528), AI reacomodar las masas 
terrestres, la deriva continental afectó de manera significativa a la 
evolución. La Fómiadón y ruptura posterior dei superconiínente 
Pangea explica muchos rompecabezas biogeográficos. 


Conccpto 


La rnieva información ha producido una revisión de 
nuestra comprensión dei árbol de Ia vida 

► Sistemas laxonómicos prévios {p. 529). Los primeros sistemas 
de clasificadõn tuvieron dos reinos: vegetal y animal Un sistema 
propuesto más tarde fue ei de los cinco reinos: M onera. Protista, 
Plantae. Fungi y Animalia, 

> Reconstrucrion dcl árbol de la vida: un trabajo en curso 
(pp. 529-531), Un sistema de tres domínios (Bactéria, Archaea y 
Eukarya) sustituyõ al sistema de cinco reinos. Cada domínio ha 
sido dividido en muchos reinos por los taxonomistas. 
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■ vALUAClüN DE CONOaMlENTOS 


Autoevahiación 

L Una visicn actuá! dei origen de la vida propone que, en lugar de 
forrnarse en la atmosfera, los primeros compuestos orgânicos sobre 
la Tierra pueden haberse formado: 

a. En tierra firme, 

b. Cerca de fuma rotas dei fondo marino 
c A partir de vírus 

d. En el norte de África. 

e. Cu ando bloques que se desprendieron de la luna bombardearon 
La Tierra, 

2. .Quites de los sígaientes pasos no fueron logrados por los científi- 
cos que estudiaban el origen de la vida? 

a La síntesis de pequenos polímeros por medio de ribosomas. 
b, La síntesis abiõtica de polipéptidos. 

c La fonnaaõn de agregados moleculares con membranas selecti- 
vamente permeables. 

d. La formación de protobiontes que utilízan DNA para dirigir la 
polimerizadón de aminoáridos. 

e, La síntesis a bi ótica de moléculas orgânicas* 

3. Las poblâciones de protobiontes pudieron comenzar a sufrir câm- 
bios evolutivos mediante ta selección natural sói o cuando; 

a. Fueron capaces de catalizar reacciones químicas, 

b, Se desarrollaron algunos tipos de mecanismos Hereditários, 
e. Fueron capaces de crecer y dividirse en dos. 

d. Evoluciono la fotosíntesis. 

e. Apareció por prtmera vez el DNA 

4 . ^Qué afirmadón no sustenta la hipótesis de que el RN A funciono 
como el primer material genético de los primeros protobiontes? 

a. Las secuencias de RN A cortas pueden agregar canridades limita- 
das de bases complementarias en presencia de monõmeros de 
nucleótidos. 

b. Se ha demostrado la actívidad catalítica en el RNA de células 
recientes, 

c. Van aciones en Ias secuencias de bases producen moléculas con 
estabilidades variables en diferentes ambientes, 

d. Las células actuales se sintetizan utilizando un molde de RNA. 

e. En las células actuales el RNA proporciona et molde sobre el cual 
sc ensamblan los nucleótidos de DNA. 

5. Cuando se formó una cierta roca, contenta 12 mg de potasio 40, 
La roca a hora contiene 3 mg de potasio 40. La vida media dei 
potasio 40 es de 1 300 millones de anos. ^Qué antigüedad [iene 
la roca? 

a. 400 millones de anos. d. 2 600 millones de anos, 

b. 300 millones de anos. e. 5 200 millones de arios, 

c. 1 300 millones de anos, 

6. Los esiromalolitos fosilizados: 

a. Datan de hace 2 700 millones de anos. 

b. Se formaron alrededov de fumarotas det fondo marino. 

c. Se asemejan a comunidades bacterí anas que se encuentran 

ac t uai mente en algunas bahías salobres cálidas y poco profundas. 

d. Propordonan evidencias de que las plantas llegaron a la tierra en 
eompanía de los hqhgos Kace alrededor de 300 millones de anos. 

e. Contlenen los primeros fósiles de eucarionLes indiscutibles y 
datan de hace 2 1 00 millones de anos. 

7. La revolución dei oxigeno cambio el ambiente de Ia Tierra de forma 
espectacular, ^Cual de las si gu lentes adaptadones aprovechó la pre- 
sencia de oxigeno libre en los oceanos y la atmosfera? 


a. evoludón de cloroplastos después de que los primeros pro- 
listas engulleran ias danobacterias fotosintéticas. 

b. La presencia de algunos grupos de animales en los habitat anae- 
rôbicos. 

c. La evoludón de pigmentos fotosinté ticos que protegieron las 
pn meras algas de los efectos corrosivos dei oxigeno, 

d. La evoluaón de la respiradón celular, que utilizo el oxigeno para 
ayudar a obtener energia a partir de las moléculas combustibles, 

e. La evoludón de colonias de eucariontes mukicelulares a partir 
de comunidades simbióticas de procariontes. 

8. [ Cuáles de las siguientes secuencias. de sucesos en la historia bio- 
lógica de la Tierra es la más probable? 

a. El metabolismo antes de la mítosis. 

b. Una atmosfera oxidante antes de una atmosfera reduetora, 

c. Los eucariontes ames de los procariontes. 

d. Los genes de DNA antes que los genes de RNA. 

e. Los animales antes que las algas, 

9. Los animales y las plantas de la índia muestran grandes diferencias 
con las especies dei cercano Sudeste asiático. ^Por qué? 

a Las especies se separa ron por evoludón convergente, 
b. Los climas de Ias dos regiones son compietamente diferentes, 
c La Índia esta en proceso de separaciõn dei resto de Asia. 

d. La vida en la índia fue barrida por erupdones volcánicas antiguas, 
e La índia fue un continente separado hasta hace relativamente 
poco tienipo. 

10. lEn quê grupos de organismos se centra principal mente el debate 
ac tual sobre el número y los limites de los reinos de la vida? 

a. Plantas y animales. 

b. Flamas y hongos. 

c. Procariontes y eucariontes unicelulares, 

d. Hongos y animales. 

e. Anfíbios y rep tiles. 


Intenelación evolutiva 

Deseriba el equipo eslruaural, metabólico y genético mínimo que se 
necesiia para que. un protobionté sea considerado una verdade ra célula. 


Problemas científicos 

Si se descubriera vida en algtiti oiro sitio en el sistema solar, una pregunta 
obvia seria si la vida terrestre y la extratenestre tuvieron orí genes inde- 
pendientes. Si pudieran estudiarse tos atributos físicos y químicos de 
estas formas de vida nueva, ^qué tipos de evidencia podrían sustentar un 
origen común? ^qué preguntas científicas podrían plantearse por la evi- 
dencia de un origen común? iy de origenes múkiples? 


Ciência, tecnologia y sociedad 

Los expertos esLimaron que las actividades humanas ocasionar Ia 
extinción de ciemos de especies cada ano. Por el contrario, se piensa 
que la tasa de extinción natural es de sói o unas pocas especies por 
ario. M leniras continuemos con la akeración dei ambiente global, es pe- 
ei almen te, con la destrucciòn de las selvas iropicales y la akeración dei 
clima de la Tierra, la resultante cia de extínciones probablememe riva- 
lizará con la dei final dei período Cretádeo Considerando quela vida 
sobrevivió a numerosas extindoneè masivas, ^deberiamos estar preocu- 
pados por Ia presencia de una extinción masiva? ^En qué difiere ésia 
de las extinciones previas? ^Cuáles serían las consecuencias para Ia 
supervã vencia de las especies, entre ellas, la nuestra? 
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A Fig. 27-1* Colonias de procariontes termófilos ("amantes deJ 
caíor") de color naranja y amarillo en eí agua caliente de un géiser 
de Nevada* 


Conceplos clave 


27-1 Las adaptaciones estmctu rales, funrionales y 

genéticas contribuyen al êxito de los procariontes 

27-2 Los procariontes adquirieron múltiples 

adaptaciones nutricionales y metabólicas durante 
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Panorama general 


jEstán (casi) en todas partes! 

T 3 mayoría de los procariontes son microscópicos, pero 
I compensan su escaso ta ma no con su enorme concentra- 
^ * ciou. Su masa biológica colectiva (biorna) es, por lo 
menos, diez veces mayor que la de todos los eucariontes. La can- 
tidad de procariontes en un puftado de tierra fértil es mayor que 
el número de personas que han vivido cn la tierra. =Qué permi- 
tiõ durante la evoluciõn que estos organismos diminutos domí- 
naran la biosfera? Una razón que asegurõ su êxito es la riqueza 
de adaptaciones que permite n que vários procariontes habiten en 
ambientes diferentes. Los procariontes prospera n en casi todas 
parles, inclusa en sítios demasiado ácidos, sal a dos, frios o calien- 
tes para la mayoría de los demás organismos (fig. 27-1). Se han 
descubierto hasta en rocas a 3 kilometros por debajo de la super- 
fície terrestre. Guando reconstmyeron la historia evolutiva aso- 
ciada con los diversos estilos de vida de los procariontes, los 
biólogos descubrieron que estos organismos tíenen una diversí- 
dad genética sorprendente. Por ejemplo, Ia comparaciõn dei 
RN A ribosõmico revela que dos cepas de la especie de bactéria 


Escherichia cotl presentan más diferencias genéticas que un ser 
humano y un ornitorrinco. 

Corno se comento en el capítulo 26, los procariontes se clasifi- 
can en dos domínios, Bactéria y Archaea, que difíeren en muchas 
características estructurales, fisiológicas y bioquímicas. En este 
capítulo se describirán las adaptaciones notables de los procarion- 
tes y algunos de los sen idos ecológicos esenciales que realizan, 
como, por ejemplo, el reciclado de productos químicos. Además 
estud taremos la porciõn minoritária de especies procariontes que 
producen enfermedades graves en los seres humanos. Por último, 
se establecerá la forma en que los seres humanos dependen de los 
procariontes benignos para su supervivencia y los usos que la bio- 
tecnologia comíenza a desarrollar para aprovechar los poderes 
metabólicos de estos organismos ommipresentes. \ 


Concepto 


Las adaptaciones estructurales, 
funcionales y genéticas contribuyen 
al êxito de los procariontes 

La mayoria de los procariontes son unicelulares, aunque algunas 
especies se agrupan de forma transitória o permanente para formar 
colonias. Las células procariontes típicas tienen un diâmetro que 
oscila entre 1 y 5 Um, mucho menor que los 10 a 100 pm de 
muchas células eucariontes (una excepción importante es el proca- 
nonte gigante Thiormrgarita namiinensís, que mide alrededor de 
750 pm de diâmetro, y puede observarse en forma macroscópica). 
Las células procariontes tienen diversas formas y Ias tres más fre- 
cuentes son esferas (cocos), bastones (bacilos) y hélices (fig. 27-2). 

Estructuras de la superfície celular 

Una de las características más importantes de casi todas las 
células procariontes es su pare d celular, que manttene la forma 
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1 um 2 pm 5 um 


(a) Esféricos (cocos) (b) Bastones (c) Hélices 

(bacilos) 

a Fig. 27-2. Formas más frecuentes de los procariontes. (a) Los 

cocos son procariontes esféricos que viven aislados, en pares (diploco- 
:os), en cadenas de muchas células (estreptococos, ilustrados en esta 
f aura) y en agrupadones semejantes a radmos de uvas (estafilococos). 

(b) Los bacilos son procariontes en forma de bastones que suelen ser 
solitários, aunque, en algunos casos, se organizan en cadenas (estrep- 
lobadlos), (c) Los procariontes helicoidales abarcan los espirilos, que 
oueden tener desde la forma de una coma hasta formar espirales lar- 
gas, y las espÈroquetas {mostrada en [a figura), que tienen forma de 

sacacorchos" (MEB cobreada), 

de la célula, proporciona protección física y evita el estallido en 
nu ambiente hipotómco (véase cap, 7). En un ambiente hipertó- 
nico, la mayoria de los procariontes plerden agua y se encogen, 
lo que los despega de su pared celular (plasmólisis), de la mísma 


manera que se observa en otras células con pared celular. 
Coando la perdida de agua es grave inbibe su reproducciõn, lo 
que explica el fundamento dei empleo de la sal para conservar 
algunos alimentos, como, por ejempb, la carne de cerdo y de 
pescado. 

Las paredes celulares de los procariontes tienen composidones 
moleculares y estructuras diferentes de las de los eucariontes. 
Como se comento en el capítulo 5 t las paredes celulares de los 
eucariontes suelen estar cotnpuestas de celulosa o quitina. En cam- 
bio, la mayor parte de las paredes celulares de las bactérias contie- 
nen peptidoglueano, una red de polímeros de azúcar modificados 
unidos con polipéptídos cortos a través de enlaces cruzados. Esta 
envoltura molecular encierra a toda la bactéria y permite la adhe- 
slón de otras moléculas que se extienden desde su superfície Las 
paredes celulares de las arqueas contienen una variedad de polisa- 
cãridos y proteínas pero careceu de peptidoglucanos. 

Por medio de una técnica denominada rinción de Grani, desa- 
rroltada por el médico danes Hans Christían Gram en el siglo xix, 
los científicos pueden clasificar muchas espeeies bacterianas en 
dos grupos, en función de las diferencias en la composiciõn de sus 
paredes celulares. Las bactérias gram positivas tienen paredes más 
sendllas con una cantidad relativamente grande de peptidogluca- 
no (fig. 27-3a)* Las bactérias gramnegativas tienen menos canti- 
dad de peptidoglucano y poseen estructuras más complejas, con 
una membrana externa que contiene lipopollsacáridos ■ hid ratos 
de carbono unidos a lípidos) (tfíg. 27-3b). 

La tincióo de Gram es una herramíenia de identificaciõn muy 
útil en medicina. Entre las bactérias patógenas o productoras de 
enfermedades, tas espeeies gramnegativas suelen ser más peli- 
grosas que las grampositivas. A menudo, los lipopollsacáridos de 
las paredes de tas bactérias gramnegativas son tóxicos y la mem- 
brana externa ayuda a proteger a estas bactérias de las defensas 
dei huésped. Adernas, las bactérias gramnegativas suelen ser más 
resisteiues a los antibióticos que las grampositivas porque la 
membrana externa ímpide la entrada de estos fármacos, 

La eficacia de ciertos antibióticos, como por ejemplo la peni- 
cilina, se debe a su capacidad de inhibir las uniones cruzadas de 
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(a) Grampositivas. las bactérias grampositivas tienen una pared 
celular con una gran cantidad de peptidoglucano que capta el 
colorante violeta en el citoplasma. Et lavado con alcohol no elimina 
el colorante violeta, que en mascara el colorante rojo agregado. 


(b) Gramnegativas, Las bactérias gramnegativas tienen menos 

cantidad de peptidoglucanos, y se encuentran en una capa entre la 
membrana plasmática y una membrana externa. El colorante violeta 
se elimina con facílidad dei citoplasma y la célula adquiere color 
rosa o rojo. 


a Fig. 27-3, Tindón de Gram. Las bactérias se tineron con un colorante violeta y yodo, se lavaron con alcohol y luego se tifieron con un coloran- 
te rojo. La estruetura de la pared celular determina la respuesta a la tindón (MO). 
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* Fí: 27-4, Cápsula, La cápsula de polisacáridos que rodea a esta 

bactéria Streptococcus permite que et procarionte patógeno se adhiera 
a las células que cubren et tracto respiratório humano; en esta imagen, 
una célula de la amígdala (MET coloreada). 



A Fig. 27-5, Fimbrias, Estos numerosos apêndices permiten que algu- 
nos procariontes se adhieran a las superfícies o a otros procariontes 
(MET cobreada). 


► Fig. 27-6. Flagelo de los procariontes. 

El motor dei flagelo de los procariontes es el 
aparato basal, compuesto de un sistema de 
anilbs incluídos en la pared celular y la mem- 
brana plasmática (MET). Las bombas activa- 
das por ATP transportan los protones fuera 
de la célula y la difusión de regreso de los 
protones hacia el interior de la célula da ener- 
gía a! aparato basal, que hace girar un gan- 
cho curvado. El gancho está unido a un 
filamento compuesto de cadenas de flageli- 
na, una proteína globular (este diagrama 
muestra las estructuras flagelares característi- 
cas de las bactérias g ram negativas). 



Filamento 


Pared celular 


Gancho 


Aparato basal 


Membrana 

plasmática 


los peplidoglücanos, lo que evita la fomiación de una pared celu- 
lar funcional, en particular, en las bactérias gram positivas. Este 
tipo de fãrmacos destruye tnuchas espedes de bactérias patóge- 
nas sin afee ta r a las células humanas porque estas últimas no 
pose e n pe pt id ogl ucanos . 

La pared celular de muchos procariontes está cubierta por una 
capsula, que es una capa adhesiva de polisacáridos o proteínas 
{fig., 27-4). La cápsula permite que los procariontes se adhieran 
a su sustrato o a otros indivíduos de una coíonia. Las cápsulas 
también pueden protegera los procariontes patógenos dei ataque 
dei sistema inmunitario dei huésped. 

Algunos procariontes se adhieren a su sustrato o a otros pro- 
cariontes a través de apêndices piliformes denominados fímbrias 
y pílí (singular, pi/us). Las fímbrias suelen ser más numerosas y 
cortas que los pili (fig. 27-5). Neissetia gonorrhoèüe, la bactéria 
que produce la gonorrea, utiliza fímbrias para adherirse a las 
membranas mucosas dei huésped Hay pili especializados, deno- 


minados pili sexuales, que conectan a los procariontes durante la 
conjugación, proceso por el cual una célula transfiere DNA a otra 
(véase fig. 18-17). 

Movilidad 

Casi la mitad de los procariontes son capaces de realizar movi- 
nuentos direccionales. Algunas espedes pueden moverse a velo- 
cidades superiores a los 50 pm/seg (hasta 50 veces su longítud 
corporal por segundo). 

Entre las diversas estructuras que permiten que los proca- 
riontes se muevan, las más comunes son los flagelos, que pueden 
estar distribuídos por toda la superfície de la célula o concentra- 
dos en uno o ambos extremos. Los flagelos de los procariontes 
difieren tanto en su estruetura como en su mecanismo de pro- 
pulsión de los flagelos de los eucariontes (fig. 27-6). Los flage- 
los de los procariontes tienen una décima parte de la anchura de 
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- flagelos dc los eucariontes y no están cubiertds por una exten- 
iiàn de 3a membrana plasma tica (véanse figs. 6-24 y 6-25 para 
re\isar el tema de los flagelos de los eucariontes). 

Ln im ambiente relatívamente uniforme, los procariontes flage- 
los se pueden mover de forma bastante aleatória. Sin embargo, 

- un ambiente heterogéneo, muchos procariomes exhiben laxia, 
aue es el movímtento de acercamienio a un estímulo o de aleja- 
miento dei mismo (dei griego iuxis, organizar). Por ejemplo, los 
procariontes que desarrollan quimiotaxia responden a sus t ancias 

arnicas con la modificación de su patrón de movimiento. Estos 
rganismos se mueven hada nutrientes u oxigeno (quimiotaxia 
• csitiva) o se alejan de una susta nc ia tóxica (quimiotaxia negativa). 
2003, los científicos de la Pnnceton Universíty y dei Instituí 

- -ne de Paris demostraron que las células solitárias de E. cofi desa- 
Tollaban quimiotaxia posiLiva bacia oiros míerabros de su especie, 

. que pe imitia Ia formación de colonias. 



al Procarionte aerobio (b) Procarionte que realiza 

fotos intesis 

* Fig. 27-7. Membranas especializadas de los procariontes. (a) 

- nvaginaciones de la membrana pfasmática, que pueden conside- 
re precursoras de las crestas mitocondnafes, partícipan en la respira- 
"on celular en algunos procariontes aerobios (MET), (b) Los 
procariontes que realizan fotos íntesís y se denominan cianobactenas 
■ enen membranas tilacoideas bastante similares a las de los doroplas- 
tos (MET), 



A Fig. 27-3. Cromosoma de un procarionte. Los lazos delgados y 
enredados que rodean a esta célula rota de E. cofi forman parte de un 
solo círculo de DNA (MET coloreada). 


Organización interna y genómica 

Las células de los procariontes son más sencülas que las de los 
eucariontes, tanto su estructura interna como en la organización 
de su genoma. Las células procariontes carecen de la comparti- 
mentalizadõn compteja, que se observa en las células e uca rio n- 
tes (fig, 6-6). Sin embargo, algunas células procariontes tienen 
membranas especializadas que realizan funciones metabólicas 
{fig. 27-7) Estas membranas suekti consistir en i n vagi n aciones 
de la membrana p! asm ática, 

El genoma de un procarionte Liene una estructura muy dife- 
rente dei genoma de un eucarionte y en promediü, solo posee 
alrededor de una milésima parte de su DNA. En la mayoria de los 
procariontes, casi todo ei genoma está incluído en un anil Io de 
DNA que ti ene una cantídad relativamente escasa de proteínas 
aso ciadas. Este anil lo de material genético se suele denominar 
cromosoma procarionte (fig. 27-8) A diferencia de los cromo- 
somas eucariontes, que se encuentrati dentro dei núcleo, el cro- 
mosoma procarionte se localiza en una región dei nucleoide, 
que es una parte dei citoplasma de color más claro que el resto 
en las micro foto grafias electrónicas. 

Además de su único cromosoma, una célula procarionte típica 
también puede poseer anillos de DNA mucho más pequenos, 
denominados plàsmidos, la mayoria formados solo por unos 
pocos genes. Los genes dei plásmido propordonan resistência con- 
tra los antibióticos, dirigen el metabolismo de nutrientes no habi- 
males o desarrollan otras funciones “evenluales” de este tipo, En la 
mayoria de los ambientes, la célula procarionte puede sobrevivir 
sin sus plãsmidos porque todas sus funciones esendaies están 
codificadas por el cromosoma. Pero en circunstancias espedales, 
com o, por ejemplo. cuando se emplean antibióticos para tratar 
una infeedón, Ia presencia de un plásmido puede aumentar de 
manera significativa la posibilidad de supeni vencia dei procarion- 
te. Los plásmidos se replican en forma independiente dei cromo- 
soma principal y muchos de ellos pueden transferi rse con facilidad 
de un procarionte a oiro cuando se conjugan (fig. 18-18). 

Como se explico en los capítulos 16 y 17, ía replicacion dei 
DNA, la Lranscripdón y la traducción revelan similitudes funda- 
me males entre los procariontes y los eucariontes, aunque hay 
algunas diferencias, Por ejemplo, los ribosomas de los proca- 
riontes son un poco más pequenos que los de los eucariontes y 
dífieren en su contenido de proteínas y RN A. Estas diferencias 
son bastante importantes como para que algunos antibióticos, 
como la eriiromicina y la Letraciclina, se unan a los ribosomas y 
bloqueen la síntesis de proteínas en los procariontes, pero no en 
los eucariontes. Como consecuencia, estos antibióticos pueden 
ser úiiles para destruir a tas bactérias sin danar al ser humano, 

Reproducción y adapiación 

Los procariontes logra ron su êxito en parte gracias a su capa- 
ddad de reproducirse con rapidez en ambientes favorables. La 
di vistón por fisión binaria (fig. 12-11) consiste en la òbtención 
de 2 células a partir de una sola célula procarionte que luego sc 
transforman en 4, 8, 16 células y asi sucesivamente. Si bien la. 
mayoria de los procariontes se pueden dividir cada 1 a 3 horas, 
en condiciones óptimas, algunas espccies producen una nucva 
generación en solo 20 minutos. Si la reproducción continua de 
forma constante a esta velocidad, jun solo procarionte podria ori- 
ginar una colonia que supere toda la población de la Tierra en 
solo ires dias! En realidad, la reproducción procarionte está limi- 
tada porque en un momento las células agotan su reserva de 
nutrientes, se ímpxícan a sí rnismas con los desechos metabóli- 
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A f lg. 27-9. Endospora, Badifus anthrads, la bactéria que produce la 
enfermedad mortal dei carbunto, produce endosporas (MET). La cubierta 
gruesa que protege la endospora ayuda a que sobreviva en el suelo 
durante vários anos. 


cos o otros organismos las consumen. Los procari ornes también 
se enfrentan a la competência de otros microorganismos, muchos 
de los cuales producen sustancias químicas antibióticas que 
retrasan Ia reproducción de aquéllos. 

La capacidad de algunos procariontes de tolerar condiciones 
ínhós pitas también contribuye a su êxito. Por ejemplo, algunas 
bactérias pueden formar células resistentes denominadas endos- 
poras cuando falta un nutriente esencial en el ambiente (fig. 27- 
9). La célula original produce una copia de su cromosoma y Io 
rodea con una pared gruesa, formando la endospora. El agua se eli- 
mina de la endospora y el metabolismo se detiene en su interior. 
Luego, el resto de ia célula original se desintegra y queda la endos- 
pora. La mayor parte de las endosporas son tan resistentes que 
pueden sobrevivir en agua hirviendo, Para destrui rios, los micro- 
biólogos deben calentar su instrumental con vapor a 121 °C y pre- 
sión elevada. En ambientes menos hostiles, las endosporas pueden 
permanecer en estado de latencia pero ser viables durante siglos, 
siendo capaces de volver a bidratarse y reiniciar el metabolismo 
cuando reciban una serial que indique un ambiente más benigno. 

Los procariontes pueden adaptarse con rapidez a câmbios en 
el ambiente por medio de acontecimíentos evolutivos que fun- 
cionan por selección natural. Debido a la reproducción rápida de 
los procariontes, las mutadones que confíeren más adaptabilida- 
des pueden vo 1 verse más comunes en una población. Por esta 
razón, los procariontes son organismos modelo importantes 
para los científicos que estudian la evoludón en el laborato- 
rio Por ejemplo, en la Michigan State University, Richard 
Lenski y su equipo han mantentdo colonias de E coíi durante 
más de 20 000 generadones desde 1 98 B, Los investigadores cange - 
lan muestras de las colonias con una frecuencia específica y luego 
las descongelan para comparar sus características con las de las 
gene raciones posteriores, Estas compa raciones han revelado que las 
colonias ac males pueden crecer a una velocidad un 60% superior 
que las colonias de 1988 en las mismas condiciones ambien tales. 
El equipo de Lenski explora los câmbios genéticos subyacemes a 
la adaptadón evolutiva de las colonias a sus ambientes. En 2003, 
estos autores publicaron que dos colonias mostraron câmbios 
paralelos en la expresión de 59 genes en comparacion con Ias ori- 
ginales, La reproducción rápida de E. coli permitiõ a los científi- 
cos documentar este ejemplo de evoludón adapta tiva. 


La transferencia horizontal de genes (véase cap, 25) también 
facilita la evoludón rápida en los procariontes. Por ejemplo, ta 
conjugación puede permitir el intercâmbio de plãsmidos con unos 
pocos genes o, incluso, de grandes grupos de genes. Una vez que 
los genes transferidos se incorporan al genoma dei procarionte, se 
exponen a ta selección natural durante los ciclos posteriores de 
lisión binaria. La transferencia horizontal de genes es una íuerza 
importante para la evoludón de ias bactérias patógenas a largo 
ptazo y este tema se comentará más adelante en este capitulo. 


Evaluación de conceptos 


1. Identifique y estique por lo menos dos ejeraplos de 
adaptaciones que permiten que los procariontes 
sobrevivan en ambientes demasiado ínhóspilos para 
otros organismos. 

2. Diferencie las organizadones celular y genomica de los 
procariontes y los eucariontes. 

3. Explique cómo Ia reproducción rápida permite que los 
procariontes se adapten a ambientes variábles. 

Vêiinse ias respuestas en cl Apêndice A. 


Concepto 


Los procariontes adquirieron 
múltiples adaptaciones nutricionaíes 
y metabólicas durante la evolución 

Todos los organismos pueden elasificarse en función de su 
nutrición: la lorma en que obtienen energia y carbono para cons- 
truir las moléculas orgânicas que forman las células. La diversi- 
dad nutricional es mayor entre los procariontes que entre los 
eucariontes: todos los tipos de nutrición descritos en los euca- 
nontes se observan en los procariontes, junto con algunos otros 
modelos exclusivos de los procariontes, 

Los organismos que obtienen energia de la luz se denominan 
joíôtrojos y los que la obtienen de sustancias químicas se deno- 
minan quimiótrofos. Los organismos que solo requieren el com- 
puesto inorgânico C0 2 como fuente de carbono se llaman 
autóirofos, mientras que los heterôtrqfos necesitan al menos un 
nutriente orgânico -como, por ejemplo, glucosa- para sintetizar 
otros compuestos orgânicos. La combinadón de estas posibilida- 
des de fuentes de energia y de carbono determina euatro mode- 
los prindpales de nutrición, que se describen a continuaciõn y se 
resumen en el cu adro 27 - 1 . 

i- Los foioautótrofos son organismos fotosint éticos que 
capturan la energia lumínica y la usan para conducir la 
slntesis de compuestos orgânicos a partir de CO r Las cia- 
nobacterias y muchos oiros grupos de procariontes son 
fotoautótrofos, al igual que las plantas y las algas. 

2. Los qrrimioautòtrofos también sói o requieren CO, como 
fuente de carbono. Sin embargo, en lugar de usar la luz 
como fuente de energia oxtdan sustancias inorgânicas 
como ácido sulíhídrico (H 2 5), amoníaco (NH 3 ) o iones 
ierrosos (Fe 2+ ). Este modelo de nutrición es exclusivo de 
algunos procariontes. 
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í ' ■ 27- Principales modelos nutricionales 


Cooperacíón metabólica 


Modelo 

nutricional 

Fuente de 
energia 

Fuente de 
carbono 

Tipos de organismos 

Autótrofo 




Fotoautótrofo 

Luz 

CO, 

Proeariontes que realizan fotosíntesis 
(por ejemplo, rianobacterias), plantas, 
algunos pratistas (algas) 

ricirnioautõtrofo 

Sustancias químicas 
inorgânicas 

CO, 

Algunos proeariontes (por ejempto, 
Suífo/oÍHís) 

Heterótrofo 

Foto heterótrofo 

Luz 

Compuestos 

orgânicos 

Algunos proeariontes (por ejemplo, 
Rftoílohacrei; Ctâoroflexm) 

ri uim io he terót ro fo 

Compuestos 

orgânicos 

Compuestos 

orgânicos 

Muchos proeariontes (por ejemplo, 
Clostridíum) y protistas, hongos, 
anima les, algunas plantas 


3. Los fotoheterótrofos usan luz como fuente de energia 
pero deben obtener el carbono eo forma orgânica. Vários 
proeariontes marinos emplean este modelo de nutridón. 

4. Los quimiohet.erótrofos deben consumir moléculas orgã- 

nicas para obtener energia y carbono, Este modelo nutri- 
cional se observa de forma amplia entre los proeariontes 
y ios protistas, los hongos 5 los animales e incluso m algu- 
nas plantas parasitarias. 


La cooperacíón entre los proeariontes les 
pemüte emplear recursos dei medio que no 
podrian utilizar como células individuales. 
En algunos casos, esta cooperacíón se desa- 
nolla entre células especializadas de una 
colonia. Por ejemplo, ia danobactería 
Anabaena tiene genes que codiEcan el desa- 
rrollo de la fotosíntesis y la fijaciòn de nltró- 
geno, pero una sola célula no puede llevar a 
cabo ambos procesos al mismo tiempo, La 
razón es que la fotosíntesis produce 0 2 , que 
inactiva a las enzimas comprometidas en ta 
fijaciòn de nitrógeno* En lugar de vi vir en 
forma aislada, Anabazna forma colonias fila- 
mentosas {fíg, 27-10), La mayoria de las 
células en un filamento solo desarrollan 
fotosíntesis, mienlras que unas pocas célu- 
las especializadas denominadas heíenxísíos 
solo desarrollan ia fijaciòn de nitrógeno. 
Los heterocistos estãn rodeados por una 
pared celular engrosada capaz de limitar la entrada dei 0 2 produci- 
do por las células vednas que realizan la fotosíntesis. Las conexiones 
intercelulares permiten que los heterocistos transponen el nitrógeno 
li fado a las células vednas a cambio de hid ratos de carbono. 

En algunas espedes de proeariontes se desarrolla una cooperacíón 
metabólica en colonias que cubren ias superficies y se denominan 
biopelícuías (fig. 27-11). Las células pertenedentes a una colonia 
secretan moléculas senaüzadoras que redutan a las células cercanas, 


Relaciones metabólicas con el oxigeno 

El metabolismo de los proeariontes tambíén es vanable en 
.. lactón con el oxigeno (véase cap. 9). Los aerobios obligados 
-san O , para la respiradón celular y no pueden crecer sin este 
. rnpuesto. Los anaeróbios facultativos utilizan 0 2 si está en el 
entorno, pero tambíén pueden crecer por fermentación en un 
ambiente sin este gas. Los anaeróbios obligados se intoxícan en 
presencia de 0 2 , Algunos anaeróbios obligados viven de forma 
exclusiva por fermentación; otros extraen energia química de la 
respiradón anaeróbica, en la que sustancias diferentes dei 0 2 , 
como, por ejemplo, iones nitrato (NO.-) o íones sulfato (50 
ueptan electrones en el extremo rin ferio r de las cadenas de 
transporte de electrones. 

Metabolismo dei nitrógeno 

El nitrógeno es esendal para la producción de aminoãcidos 
ácidos nucleicos en todos los organismos. Si bien ios e uca- 
nomes utilizan una cantidad limitada de compuestos nitroge- 
nados, los proeariontes pueden metabolizar el nitrógeno de 
diversas formas. Por ejemplo, ciertos proeariontes, como algu- 
res rianobacterias, convierten el nitrógeno atmosférico (N,) en 
ononiaco (NH 3 ), por medio de un proceso denominado fija- 
ción de nitrógeno, Luego las células pueden incorporar este 
nitrógeno "fijado” a los aminoãcidos y otras moléculas orgâni- 
cas, Fn reladón con su nutridón, las cianobac terias fij adoras de 
nitrógeno son los organismos más autosuí: cientes, ya que solo 
equieren luz, C0 2 , N ,, agua y algunos minera les para crecer, 
En el capítulo 34 se comentarãn los papeies esenciales que 
desemperian los proeariontes en los ciclos dei nitrógeno de los 
eco sistemas. 



k Fíg. 27-10. Cooperacíón metabólica en una colonia de procarion- 
tes. En la cianobacteria filamentosa Anabaena, las células denominadas 
heterocistos fijan nitrógeno, mientras que las otras células desarrollan la 
fotosíntesis (MO), Anabaena se encuentra en muchos lagos de agua dulce. 



4 Fíg. 27-11. Biopelícula* La masa amarílla en esta ímagen de MEB 
coloreada es una placa dental, una blopelícula que se forma en las 
superficies de los dientes 
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Io que determina el crecimiento de Ias colonias. Las células también 
producen proteínas que adhieren Lis células a los sustratos y entre si 
Los canales presentes en la biopelícula pemiiten que los nutrientes 
lleguen a las células en el interior y que se expulse n los desechos. 

Los procariontes pertenecíentes a distintas especies rambién 
cooperam Por ejemplo, las bactérias que consumen sulfato y las 
arqueas que consumen metano coe xis te n en agregados de forma 
esférica en el londo dei oceano. Las bactérias parecen usar los pro- 
ductos de desecho de las arqueas, como, por ejemplo, compuestos 
orgânicos e hidrógeno Por último, las bactérias producen çom- 
puestos que ayudan a las arqueas a consumir el metano. Esta rela- 
ciõn posee ümplicaciones gtobales: todos los anos estas arqueas 
consumen una camidad estimada de 300 mil millones de kilogra- 
mos de metano, que es un contrihuyente importante al efecto tnver- 
nadero (véase cap. 34). 



1 , Una bactéria solo requíere el áminoáçido metíonina 
como nutriente orgânico y vive en cuevas os curas. ^Qué 
forma de nutriciõn emplea? Explique su respuesta. 

2, jfCuáles son las fuentes de carbono y nit roge no que 
emplea la cíanobacteria Anabaenaí 

Vêanse las rcspuestas en el Apêndice A 


Concepto 


La sistemática molecular ayuda a 
establecer Ia filogenia procarionte 

Hasta fines dei siglo xx, los científicos especialistas en siste- 
mas basaban la taxonomía de los procariontes en critérios Feno- 
típicos, como la forma, la motilidad, el modelo nutricional y la 
respuesta a la tinción de Graim Estos critérios todavia son úti- 
les en ciertos contextos, como, por ejemplo, para la identifica- 
cíón rápida de bactérias patógenas en el hemocultivo de un 
paciente. Pero, en reiaciõn con la filogenia de los procariontes, 
la comparación de estas características no revela la evoluciõn 
claramente. No obstante, la aplicación de la sistemática mole- 
cular a la investigadón de la filogenia de los procariontes ha 
produeido resultados notables. 

Lecciones de sistemática molecular 

Como se comento en el capítulo 25, los microbiólogos 
comenzaron a comparar Ias secuencias de los genes proca- 
riontes en la década de 1970. Empleando el RN A ribosómíco 
de la subunidad pequena (SSU-rRNA) como un marcador de 
las relaciones evolutivas. Cari Woese y sus colaboradores lle- 
garon a la conclusión de que muchos procariontes dasifica- 
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A Fig. 27-12. Filogenia simplificada de los procariontes, Este árbol filogenétito basado en datos moleculares senala las relaciones entre los arm 
pos de procariontes comentados en este capítulo. 
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dos como bactérias estaban, en realidad, más relacionados 
:on los eúcáriontes y pertenecían a un domimo propio, 
Archaea. Desde en tone es, los microbiólogos han analizado 
cant idades crecientes de informadón genética, en algunos 
risos genomas completos, y llegaron a la conclusión de que 
Unos pocos grupos taxonó micos tradicional es, como, por 
. em pio, las danobacteriãs, eran en realidad monofilé ticos, 
Sin embargo, oiros grupos, como las bactérias gramnegativas, 
están distribuídos a través de vários linajes. En la figura 27~ 
12 se muestra 3a posible íílogenia de algunos de los princi- 
pales taxones de p roca ri ornes de acuerdo con la sistemática 
molecular. 

El análisis de la filogenia procarionte todavia está eri mar- 
cha, pero ya se han definido dos conceptos importantes. Uno 
mdica que la diversidad genética de los procariomes es inmen- 
Cuando los investigadores comenzaron a secuendar los 
genes de los procariontes, solo pudieron investigar las especies 
□ue podian cultivarse en el kboratorio: una pequena minoria 
ie todas las especies de procariontes. Los métodos desarrolla- 
ios por Norman Pace de la Universiiy of Colorado, durante la 
.Ceada de 1980, permitieron a los investigadores actuales 
obtener muestras directas de material genético dei ambiente. 
Cada ano, esta "búsqueda genética" agrega nuevas ramas 
mportantès al árbol de la vida (algunos investigadores sugi- 
neron que ciertas ramas representan reinos completa mente 
rmevos). Aunque solo se han caracterizado 4 500 especies de 
procariomes de forma completa, de acuerdo con algunas esti- 
. aciones, un punado de tierra podría contener 10 000 espe- 
cies de procariomes. Es en tendi ble porque la determinación 
riel conjunto completo de esta diversidad requerirá muchos 
anos de investigaciõn 

Otro concepto importante es el significado de Ta transferen- 
cia horizontal de genes en la evolueión de los procariontes. 
Durante ciemos de millones de anos, los procariontes adquirie- 
ron genes de especies poco relacionadas entre sí y siguen 
naciéndolo en la actualidad. Como consecuencia, hay porciones 
significativas de los genomas de muchos procariontes que, en 
realidad, son mosaicos de genes importados de otras especies. 

Se debe senalar que en ía figura 27-12 hay una deducción 
clave basada en la sistemática molecular; la divergência muy 
mprana de los procariontes en dos linajes principales, bacté- 
rias y arqueas. 

Bactéria 

El domínio Bactéria abarca a la gran mayoria de los proca- 
nontes que casi todas las personas conocen, desde las especies 
patógenas que producen angina estreptocôcica hasta las espe- 
cies benefidosas usadas para fabricar queso gruyer. En las bac- 
: eri as pueden hallarse todos los modelos de nutricíón y 
metabolismo e incluso un pequeno grupo taxonómico de bac- 
: rias podría contener especies que desarrollan distintos tnode- 
s nutricional es. En la figura 27 13 se descri ben con mayor 
detalle varias grupos importantes de bactérias, 

Archaea 

* 

El dominio Archaea (también llamadas arqueobacterias o 
arqueas) comparte ciertos rasgos con las bactérias y otras carac- 
teristicas con los eucariontes (cuadro 27-2}. Sin embargo, las 
arqueas también tienen cualidades únicas, como es lógico en un 
taxon que se desarrolíó de manera independieme durante tanto 
tiempo. 


Comparación de los fres 
domínios de Ia vida 


CARACTERÍSTICA 


DOMINIO 



Bactéria 

Archaea 

Eukarya 

Envoltüra nuclear 

Ausente 

Ausente 

Presente 

Orgán ulos recuhiertos 
por membrana 

Ausentes 

Ausentes 

Presentes 

Pepridoglucanos en 
la pared celular 

Presente 

Ausente 

Ausente 

Li pi d os de 
membrana 

Hidrocarburos Algunos 
no ramificados hidrocarburos 

ramificados 

1 Iidrocarburos 
no ramificados 

RN A polimerasa 

Una cl ase 

Varias clases 

Varias clases 

Aminoáddo iniciador 
de la stntesis de 
proteínas 

Formi í metio- 
nina 

Metionina 

Metionina 

Imrones (panes no 
codiít cantes de los 
genes) 

Raros 

Presentes en 
algunos genes 

Presentes 

Respuesta a los 
antibióticos 
esl repto mi d na 
y cloranfenicol 

Inhibe el 
crecimiento 

No inhibe el 
crecimiento 

No inhibe el 
crecimiento 

Hi st onas asoriadas 
con el DNA 

Ausentes 

Presentes 

Presentes 

Cromosoma circulai 

Presente 

Presente 

Ausente 

Caparidad de crecer 
a temperaturas 
>100°C 

No 

Algunas 

especies 

No 


Los primeros procariontes que se clasificaron en el dominio 
Archaea son especies que viven en ambientes tan extremos que 
pocos organismos diferentes a ellos podrían sobrevivir en él. 
Estos indivíduos se denomínan extremófílos, que significa 
“amantes” de Ias condiciones extremas (dei griego phííos, aman- 
te). Los extremófílos se subdividen en termófilos extremos, 
halófilos extremos y metanógenos. 

Los termófilos extremos (dei griego fJiermcs, cal í ente) pros- 
peran en médios muy cálidos (fig, 27-1). Por ejemplo, las 
arqueas dei género Suljolobus viven en mananüales volcánicos 
ricos en azufre a temperaturas de hasta 90 °C. Pyrohoíus fuma- 
rii, un termo filo extremo que vive alrededor de ventisqueros 
hidrotermales en las profundidades marinas de la Falia Dorsal 
dei Atlântico Medio, pueden sobrevivir a temperaturas tan ele- 
vadas como 113 °C. Otro termófilp extremo, Pyrococcus jurio- 
sus, se emplea en biotecnologia como fuente de DMA 
polimerasa para la técnica de reacción en cadena de la polime- 
rasa (PCR) (véase cap. 20). 

Los halófilos extremos (dei griego íiulo, sal) viven en 
ambientes muy salinos, como, por ejemplo, el Gran Lago 
Salado y el Mar Muerto, Algunas especies meramente soponan 
la salinidad, mi entras que otras requieren un ambiente con un 
contenido varias veces mayor de sal que el agua de mar. Las 
colonias de algunos halófilos extremos forman una espuma de 
color rojo purpúreo, que debe su color a la bacteriorrodopsina, 
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Io que determina e! credmiento de las colonias. Las células también 
producen proteínas que adhieren las células a los susLratosy entre sL 
Los canales presentes en ía biopelícula permiten que los nutrientes 
lleguen a las células en el interior y que se expulsen los desechos. 

Los procariontes pertenedentes a distintas especies también 
cooperam Por ejempb, las bactérias que consumen sulfeto y las 
arqueas que consumen metano coexisten en agregados de forma 
esférica en el fondo dei océario, Las bactérias parecen usar los pro- 
ductos de desecho de las arqueas, como, por ejemplo, compuestos 
orgânicos e hidrógeno. Por último, las bactérias producen com- 
puestos que ayudan a ías arqueas a consumir el metano, Esta rela- 
ción posee impltcaciones gleba les; todos los anos estas arqueas 
consumen una eantidad estimada de 300 mil millones de kilogra- 
mos de metano, que es un contribuyente importante al efecio inver- 
nadero (yéase cap 54), 


Evaltiación de concejHos 


1* Una bactéria solo requiere el aminoácido metionina 
como nutriente orgânico y vive en cuevas oscuras. ^Quê 
forma de nutrieión emplea? Explique su respuesta. 

2, ^Cuãles son las luentes de carbono y nitrõgerio que 
emplea la cianobac teria Âjiohaena? 

Vémse las respuestas en el Apêndice A. 



Concepto 


La sistemática molecular ayuda a 
establecer la ilogenia procarionte 


Hasta fines dei siglo xx, bs científicos especialistas en siste- 
mas basaban la taxonomia de los procanontes en critérios feno- 
típicos, como la forma, la motilidad, d modelo nutricional y la 
respuesta a la tinción de Gram. Estos critérios todavia son üti- 
les en ciertos contextos, como, por ejemplo, para la identifica- 
ción rápida de bactérias patógenas en el hemoeultivo de un 
paciente. Pero, en relación con la filogenia de los procanontes, 
la comparación de estas características no revela la evolución 
claramente, No obstante, la aplicación de la sistemática mole- 
cular a la investigación de ia filogenia de los procariontes ha 
pro elucido resultados notables. 


Lecciones de sistemática molecular 

Como se comento en el capítulo 25, ios microbiúlogos 
comenzaron a comparar las secuencias de los genes proca- 
riontes en la década de 1970. Empleando el RN A ribosómico 
de la subunidad pequena (SSU-rRNA) como un marcador de 
las relaciones evolutivas. Cari Woese y sus colaboradores lle- 
garon a la conclusión de que muchos procariontes clasifica- 
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A Fíg. 27-12. Filogenia simplificada de los procariontes, Este árbol filogenético basado en datos moleculares senala las relaciones entre los gru- 
pos de procariontes comentados en este capítulo. 
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dos como bactérias estaban, en realidad, más relacionados 
eon los eucariomes y pertenecían a un dominio propio, 
Archaea. Desde entonces, los microbiõlogos han analizado 
. antidades crecieiites de informadora genética, en algunos 
casos gen ornas completos, y iiegaron a la condusión de que 
anos pocos grupos taxonómicos tradicionales, como, por 
emplo, las cianobacterias, eran en realidad m ono fil éticos, 
Sin embargo, oiros grupos, como las bactérias gram negativas, 
están distribuídos a través de vários linajes. En la figura 27- 
1 2 se muesira ia posibie filogenia de algunos de los princi- 
pales taxones de procariomes de acue rd o con la sistemática 
molecular. 

F1 anãlisis de ia filogenia procarionte todavia está en mar- 
. a. pero ya se han definido dos conceptos importantes. Uno 
indica que la diversidad genética de los procariontes es inmen- 
v- Cuando los investigadores comenzaron a secuenciar los 
ienes de los procariontes, solo pudieron investigar las espedes 
que podían cultivarse en el laborai ono: una pequena minoria 
de todas ias especies de procariontes, Los métodos desarrolla- 
dos por Norman Pace de la Universíty of Colorado, durante la 
década de 1980, permitieron a los investigadores actuales 
obtener muestras directas de material genético dei ambiente. 
Cada ano, esta “búsqueda genética’ agrega nuevas ramas 
importantes al árbol de la vida (algunos investigadores sugi- 
neron que ciertas ramas representan reinos completamente 
nuevas). Aunque solo se han caracterizado 4 500 especies de 
procariontes de forma completa, de acuerdo con aigunas esti- 
maciones, un pufiado de ti erra podría contener 10 000 espe- 
res de procariomes, Es entendible porque la determinación 
dei conjunto completo de. esta diversidad requerirá rnuchos 
cios de investígación. 

Ono concepto importante es el significado de Ia transferen- 
: ia horizontal de genes en la evolucíón de los procariontes. 
Durante ciemos de millones de anos, tos procariontes adquirie- 
>n genes de especies poco relacionadas entre si y siguen 
haciéndolo en la actuálidad. Como consecuencia, hay porciones 
5 ignifi cativas de los genomas de rnuchos procariomes que, en 
realidad, son mosaicos de genes importados de otras especies. 

Se debe senalar que en la figura 27-12 hay una deducción 
clave basada en la sistemática molecular: la divergência muy 
■ e m p ra na d e lo s p roca ri o n t és en dos li n aj es pri n c ipal es , bac te - 
nas y arqueas. 

Bactéria 

El dominio Bactéria abarca a la gran mayoría de los proca- 
riontes que casi todas las personas conocen, desde las especies 
patõgenas que producen angina est repto cõci ca hasta las espe- 
des bene ficiosas usadas para fabricar queso gruyer, En las bac- 
térias pueden hallarse todos los modelos de nutrición y 
metabolismo e incluso un pequeno grupo taxonõmico de bac- 
térias podria contener especies que desarrolkn distintos mode- 
los nutricionales. En la figura 27-13 se describen con mayor 
detalle vários grupos importantes de bactérias. 

Archaea 

El dominio Archaea (también Uamadas arqueobacterias o 
arqueas) comparte ciertos rasgos con las bactérias y otras carac- 
terísticas con los eucariomes (cu adro 27-2). Sin embargo, tas 
arqueas también tienen cual idades únicas, como es lógico en un 
laxõn que se desariolló de maneia índependiente durante tanto 
tíempo. 


:: Mc : 2 / - 2 . Comparactón de los tres 

domínios de la vida 

CARACTERÍSTICA 


DOMINIO 



Bactéria 

Archaea 

Eukarya 

Envoliura nuclear 

Ausente 

Ausente 

Presente 

Orgánutos recu bie rtos 
por membrana 

Ausentes 

Ausentes 

Presentes 

Pepüdoglucanos en 
la pared celular 

Presente 

Ausente 

Ausente 

Lipidos de 

Hidrocarburos Algunos 

1 iidrocarburos 

membrana 

no ramificados hidrocarburos 

ramificados 

no ramificados 

RN A poli me rasa 

Una cl ase 

Varias clases 

Varias clases 

Amirtoâcido iniciador 
de la símesis de 
proteínas 

Fomnlmetio- 

nina 

Metionina 

Metionina 

Intrones (panes no 
codificam es de los 
genes) 

Raros 

Presentes en 
algunos genes 

Presentes 

Réspuesta a tos 

Inhibe el 

No inhibe el 

No inhibe el 

antibióticos 
estreptomicína 
y cloranfenícol 

crecimiento 

crecimiento 

crecimiento 

H isto nas asociadas 
con el DNA 

Ausentes 

Presentes 

Presentes 

Cromosoma circular 

Preseme 

Preseme 

Ausente 

Capaddad de crecer 
a temperaLuras 

> 100 °c 

No 

Aigunas 

especies 

No 


Los pri meros procariontes que se dasificaron en el dominio 
Archaea son especies que viven en ambientes tan extremos que 
pocos organismos diferentes a ellos podrían sobrevivir en éh 
Estos indivíduos se denominan extremófilos, que significa 
“amantes” de ias condiciones extremas (dei griego p/ii/as, aman- 
te). Los extremófilos se subdividen en termo filós extremos, 
halófilos extremos y metanógenos. 

Los termo filos extremos (dei griego tfiermos, caliente) pros- 
peran en médios muy cálidos (fig. 27-1). Por ejemplo, Ias 
arqueas dei género Suf/blobus viven en manam iales volcánicos 
ricos en azufre a temperaturas de hasta 90 °C. Pyrobolus fuma- 
ríí, un termófilo extremo que vive alrededor de vemisqueros 
hidrotennales en las profundidades marínas de la Falia Dorsal 
dei Atlântico Medio, pueden sobrevivir a temperaturas tan ele- 
vadas como 113 °C, Oiro termófilo extremo, Pyrococcus jurio- 
sus, se emplea en biotecnologia como fuente de DNA 
polúnerasa para la técnica de reacdón en cadena de la polime- 
rasa (PCR) (véase cap. 20). 

Los halófilos extremos (dei griego hulo, sal) viven en 
ambientes muy salinos, como, por ejemplo, el Gran Lago 
Salado y el Mar Muerto, Aigunas especies meramente soportan 
la salinidad, mientras que otras requieren un ambiente con un 
contenido varias veces mayor de sal que el agua de mar. Las 
colonias de algunos halófilos extremos forman una espuma de 
color rojo purpúreo, que debe su color a la bacteriorrodopsína. 
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de los grupos princioales de Bactéria 


' r r 


- - -* - 


Fsgura 27-13 






* ! c 


GRUPO/DESCRI PCIOIM 


EJEMPLO 


PROTEOBACTERIA 


Este ciado grande y diverso de bactérias gramnegativas abarca fotoautótrofos, quimioautóirofos y heteró- 
trofos. Algunas proteobacterias son anaeróbias y curas son aerobias. La sistemática molecular contemporâ- 
nea reconoee cinco subgrupos de proteobacierias. 


SUBGRUPO: PROTEOBACTERIA ALFA 


Muchas de las especies de este subgrupo se asocian con huéspedes eücariomes. Por ejemplo, hay especies 
de que vtven en nódulos dentro de las raices de leguminosas (.plantas de la família dei guisa me 

y d haba), donde las bactérias convíerten el N : , aLtnosféríco en compuestos que la planta buésped puede 
utilizar para sintetizar proteínas. Las especies dd género Ágrobacterium producen tumores en las plantas; 3a 
ingeníeria genética utiliza estas bactérias para transportar DNA extra no a los genomas de plantas cultiva- 
das (fig* 20-19). Como se explicó en el capítulo 26, los científicos detenninaron la bipótesis de que la mito-' 
condria evplucionó a partir de proteo bactérias alfa aerobias por endosímbiüsis. 



Rhizobium (flechas) dentro de 
una célula de la raiz de una 
leguminosa (MET). 


SUBGRUPO: PROTEOBACTERIA BETA 


liste subgrupo con gran dtversidad nutricional incluye Nitrosomonas, uti gênero de bactérias dei sue lo que 
desempena un papel importante en el reciclado de nitrógeno por medio de la oxidaeíõn dd arnonio (NH 4 4 ) 
y la producdón de nitrito (NO z ) como pro dueto de desecho. 



Nr. trosomonas (MET co I ore a da ) 


5UBGRUPO: PROTEOBACTERIA GAIVIIMA 


Los miembras de este grupo de organismos que realizan Fotosíntesis son bactérias dei azufre, como por 
ejemplo Chmmaíium, que obüenen energia mediante Ja oxidación de H 2 S produciendo azufre como dese- 
cho. Algunas proteobacierias gamma he te rót roías son patógenas; por ejemplo. Legionefía produce la enfer- 
medad dei legionário, SdmondLi es responsable de algunos casos de íntoxícación alí mentida y Vifrriü 
chóíerae causa cólera. Eseherichia eoli, un residente Frecuente dd intestino humano y de oiros mamíferos* no 
sude ser patógeno en condiciones normal es. 



Chromatium; los glóbulos 
pequenos son desechos de 
azufre (MO) 




SUBGRUPO: PROTEOBACTERIA DELTA 


Este subgrupo abarca a la míxobacteria secretora de limo, que Forma 
eolomas elaboradas Guando la lierra se seca o los alimentos escasean, 
las células se unen para Formar un cuerpo fruetífero que libera esporas 
resistentes. Las esporas se aetivan y desarrollan colônias nuevas en 
ambientes favotables. Bddlovibrio es una proteobactetia delta que ataca 


a ou as bactérias. EsLos microorganismos atacan a sus presas a una velo- 
cidad de hasta 100 pm/segundo (compa rabie a un ser humano que 
corre a 600 km/hora) y perioran la presa ratando a 100 revoluciones 
por segundo. 


C u e r pos formadores de es po ra s Bdeffo vibrio bacteriophorus que 

de Chondromyces çrocatus, una ataca a una bactéria más grande 
mixobactena (MEB) (MET coloreada) 


SUBGRUPO: PROTEOBACTERIA EPSILON 


La mayoria de las especies en este subgrupo son patógenas para los seres humanos u otros animates Las 
proteobacierias épsilon índuyen Campylobacter, que produce septicemia e tnílamacióti intestinal y 
Helicobacter pylori, que produce ulceras gástricas. 
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Helicobacter pyfori (MET coloreada) 













GRUPO/DESCRIPCIÓN 


EJEMPLO 


CLAMIDIAS 


”"os parásiíos solo pueden sob revi vir dentro de las células animal es y de pende n de sus huéspedes para 
>:ner recursos tan básicos como el ATP Las paredes gramnegativas de las cia mídias son inusuales por- 
-■■ie carecen de peptldoglucano „ Una especie, ChJamvrfta íracíiomaíis, es la causa más frecuente de ceguera 
mundo y también produce uretritis no gonocócica, la enfemiedad de transmiáión sexual más corriün 
■:r. los Estados Unidos. 


ESPIROQUETAS 


■ r.M. bactérias helicoidales heterótrofas se despkzan a través dei medio ambiente por medio de filamentos 
o temos rotatorios similares a flagelos. Muchas espí raquetas viven de forma libre, mientras que otras son 
-smsitos patògenos evidentes; Trèpmema ph/fidum produce sífilis y Bomiíia burg/dorfcri ocasiona la enfer- 

■ • dad de Lyme . 



í: 


Chfsmydia (f fechas) dentro de 
una célula animal (MET 
coloreada) 


zL 

LTi 

rN 



Leptospira , una es pi raqueta 
(MET coloreada) 


BACTÉRIAS GRAMPOSITIVAS 


- r bactérias grampositivas rivalizan con las proteobac terias en relación con su diversidad. Las especies de 
. ■ subgrupo, los actinomicetos (dei griego mvfces, hongo, con los cuales se confundieron estas bactérias en 
3 oportunidad), forman eolonias que contienen cadenas ramificadas de células. Hay dos especies de acti- 
nomicetos que producen tuberculosis y lepra. Sin embargo, la mayor parte de estos organismos viven libres 
iescomponen la matéria orgânica de la tierra; sus secredones son parcialmente responsables de! olor a 
-ira" dei sue lo fértil. Algunas compaQfas farmacêuticas cukivan especies habitantes dei suelo dei género 
. ••■-■ptomyces para producir antibióticos, como, por ejemplo, estreptomicina 

Además de las eolonias de actinormcetos, las bactérias grampositivas abarcan muchas especies sol liarias, 
•i o. por ejemplo, Baaííus antfiraas (fig. 27-9) que produce carbunco, y Closíridium bofuíinum que causa 
■■çíismo. Wrías especies de Stapíivíococcus y StrepLocõcats también son bactérias grampositivas. 
s micoplasmas son las únicas bactérias conocidas que carecen de paredes celulares. Además son las mãs 
pequenas de todas las células conocidas. con diâmetros tan diminutos como 0,1 pm, solo alrededor de 
. Tico veees más grandes que un ribosoma. Los micoplasmas tienen genomas muy pequenos; por ejemplo, 
■- plasma gemtalium cuenta solo con 517 genes. Muchas micoplasmas son bactérias que viven aisladas 
v tierra, pero otras son patógenas, como, por ejemplo, una espccie que produce un tipo de neumonía 
[os seres humanos. 



Streptomyces, fuente de muchos 
antibióticos (mic rosco pia 
electrónica de barrido coloreada) 



E 

=L 


Cientes de micoplasmas que 
cubren un fibroblasto humano 
(MEB coloreada) 


CIANOBACTERIAS 


' os totoautótrofos son los únicos procaríotues que reaitzan fotosíntesis para producir oxigeno en forma 
nmilar a las plantas (en reaíidad, es probable que los cloroplasios hayan evolucionado de una cianobacte- 
ria endosimbi ótica; véase capíLulo 26). Tanto las danobacterias solitárias como las que forman eolonias son 
mandantes en todos los ambientes con agua y representan una enorme cantidad de alimento para los eco- 
: r lemas de agua dulce y marinos. Algunas eolonias filamentosas tienen células especializadas en la íijación 
de nitrógeno, que es el proceso que convierte d N 2 atmosférico en compuestos que pueden ineorporarse 
en las proteínas y en otras moléculas orgânicas (véase Fig. 27-10). 



Dos especies de Osciífdtoria, 
una cianobacteria filamentosa 
(MO) 


1 


o 

m 
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las aberturas hidrotercnales de la cosia de Islandia descubrieron 
células de arquea que solo medían 0,4 jam de diâmetro unidas 
a un crenarchaeota mucho más grande. EI gemina de la arquea 
diminuta es uno de los más pequenos que se conocen y conde- 
ne solo alrededor de 500 000 pares de bases. El análisis dei 
genoma indica que este procariome pertenece a un cuarto ciado 
de arqueas que ahora se denomina Nanoarchaeota (dei griego 
nanos, enano). Durante el primer ano desde ía creadón de este 
dado se aislaron otras tres secuendas de DNA de espedes de 
Nanoarchaeota: una de aguas tetina les de Yellüwstone, una de 
aguas termal es de Sibéria y una de un abertura hidrate rmal eu 
el Pacífico. Puesto que la busque d a continua parece probabie 
que el árbol que se ilustra eti 1a figura 27-12 se modiíique 
durante los próximos anos. 


Á Fíg. 27-14, Halófilos extremos. Las coloridas arqueas ' amantes 
de la sal" prospera n en estos estanques cerca de San Francisco que se 
emplean para la producoón comercial de sal y contienen agua con una 
concentración de sal entre cinco y seis veces superior a la dei agua de 
mar. 


un pigmento foiosmLéúco muy similar a tos pigmentos visuales 
presentes en la retina de los vertebrados {fig. 27-14). 

Los metanógenos se denominan de esa manera debido a su 
forma exclusiva de obtener energia. Estos organismos usan C0 2 
para oxidar liberando metano como producto de desecho. 
Como se cksífican entre los anaeróbios más est netos, los meta- 
nógenos se intoxícan en presencia de 0 2 . Ájgunas especies 
viven en pantanos y ciénagas donde otros organismos consu- 
men todo el O r El "gas de los pantanos” que se detecta en estos 
ambientes es el metano produddo por estas arqueas Otras 
espedes de metanógenos habitan en ambientes anaeróbios den- 
tro dei intestino dei ganado, térmitas y oiros herbívoros, donde 
desempenan un papel esencial para la nutrición de esLos ani- 
males, Los metanógenos lambi én participan en forma activa 
como descumponedores en las plantas de depuración de las 
aguas cloacaies. 

Todos los halófilos extremos y los metanógenos conocidos 
son miembros de un ciado denominado Euryarchaeota (dei 
griego eurys, "amplio", que hace referencia al amplio habitat de 
estos procari ornes) . Euryarchaeota también incloye a algunos 
termo fi los extremos, aunque la mayoría de las especies termo fi- 
las pertenecen a un segundo filo, Crenarchaeota (creu significa 
"ttianamialC como en las aguas termales). La búsqueda genéti- 
ca ha revelado c[iie tanto Euryarchaeota como Crenarchaeota 
cuentan con muchas especies de arqueas que no son extremo- 
filas. Estas especies viven en ambientes vanables, como tíerra 
de granjas, sedimentos de un lago o aguas superficial es ciei mar 
abierto. 

En la actualidad coruinúan los hallazgos que permiten 
actualizar el cu adro de la fílogenía de las arqueas. En 1996, los 
investigadores tomaron miiestras de aguas termales de! Parque 
Nacional de Yellowstone, donde descubrieron arqueas que no 
parecían pcrtenecer a los filós Euryarchaeota o Crenarchaeota. 
Estos autores cksificaron a estas arqueas en un ciado nuevo, 
Korarchaeota (dei griego kown , hombre joven). Como es el 
línaje más antiguo en el domínio de Árcheae. Korarchaeota 
puede ofrecer claves para com prender Ia evoludón inicial de la 
vida en la Tíerra. En 2002, los investigadores que exploraban 


Evaluaãón de conceptos 


L_ - I I . J 

1. Explique la forma en que la sistemática molecular ha 
aumentado nuestro conocimiento sobre la filogenía de 
tos procariontes* 

2. ;Qué característica comparien la sífilis y la enfermedad 
de Lyme? 

3. :Qué características permiten que algunas especies de 
arqueas vivan en ambientes extremos? 

Véíinse las réspuestas eu rí Apêndice A* 


Concepto 


Los procariontes desempenan 
papeies esenciales en la biosfera 

Si los seres humanos desaparecieran dei planeta manam, la 
vida en Ia Tíerra continuaria para la mayoría de las de más espe- 
cies. Pero los procariontes son tan importantes para la biosfera 
que si llegaran a desaparecer, las perspectivas de super vi vencia 
dei resto de las formas de vida serfan sombrias. 

Reciclado de pro duetos químicos 

Los átomos que constiiuyen las moléculas orgânicas en todos 
los seres vivos en algún momento forma ron parte de compuestos 
inorgânicos en k tíerra, el aire y el agua. Tarde o teraprano, estos 
átomos regre sarán a estos médios. Los ecosistemas dependen dei 
reciclado continuo de elementos químicos entre los componen- 
tes vivos y no vivos de! medio ambiente y los procariontes 
desempenan un papel importante en este proceso. Por ejemplo, 
los procariontes quirnioheieróirofos aciúan como descompone- 
dores porque degradan los cadáveres, los vegetales rnuertos y bs 
productos de desecho y de esta manera, crean fuentes de carbo- 
no, nitrógeno y oiros elementos (vé ase el capítulo 54, donde se 
hace un comentário de ta liado de los ciclos químicos.) 

Los procariontes también convierten los compuestos inorgâ- 
nicos en formas que puede n ser incorporadas por otros organis- 
mos. Por ejemplo, los procariontes autót rolos utilizan C0 2 para 
sintetizar compuestos orgânicos, que loego comienzan a circular 
a través de las cadenas alimentarias. Las cianobaeterias producen 
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1 _ atmosférico y algunas especies también fijan nitrógeno en una 
r;::m que oLros organismos pueden utilizar para sintetizar pro- 
teínas. 

Relaciones simbióticas 

Pe la misma mariera que algunos procariontes desarroílan 
ei aciones benefiaosas con otros procariontes (cooperaciõn 
metabólica), otros mamienen relaciones íntimas similares con 
eucariontes, La relaciõn ecológica entre organismos de especies 
- .Tentes que están en contacto directo se denomina simbiosis 
ce una palabra griega que significa Advir jimtos”)- Si uno de los 
rgan ismos simbióticos es mucho más grande que el otro, el más 
çr.inde se denomina huésped y el más pequeno simbionte. Las 
aciones simbióticas se clasifican en mutualismo, comensalis- 
■ o parasitismo. En el mutualismo, los organismos que parti - 
. ran de la simbiosis se benefician (fig. 27-15). En el 
comensalismo, un organismo se beneficia y el otro no se perju- 
.1 ni se beneficia de forma significativa (el comensallsmo es 

- ■ en la naturaleza, como se comentará con mayor detalle en cl 
nulo 53). En el parasitismo, un organismo denominado 

parasito vive a expensas dei huésped. 

I bienestar de muchos eucariontes -incluso de nosotros mis- 
depende de procariontes mutnalistas. Porejemplo, el intes- 
. humano alberga una cantidad estimada entre 500 y 1 000 
especies de bactérias; sus células superan en 10 veces la cantidad 
... de células en el cuerpo humano. Muchas de estas especies 
mutualístas y se encargan de digerir los alimentos que el 
~ lestino no puede degradar. En 2003, científicos de la 
Vn ashington University of St. Louis publicaron el primer genorna 
mpieto de uno de estos mutnalistas iniest inales, Bacteroides 
Íh£[aiôtaomicron. El gene ma consiste en una gran cantidad de 
nes comprometidos en la sintesis de hidratos de carbono, vita- 
minas y otros nutrientes necesarios para la vida dei ser humano. 

bactéria envia senaies que activan genes humanos que desa- 
‘ ian la red de vasos sanguíneos iniestinales necesaria para 

- Tber los nutrientes. Otras senaies índucen a las células 
imanas a producir compuestos antimicrobianos que no afectan 
B thetaiotaomicron. El mantenimiento de otras bactérias com- 
cndoras fuera dei intestino beneficia tanto a B r thetaiotaomicron 

. mo a su huésped humano. 



a Fig. 27-15. Mutualismo: "luces frontales" bacterianas, EI óvalo 
' ante debajo dei ojo dei pez abísaí (Photoblepharon paSpebratus) es 
organo que alberga a bactérias bioluminiscentes. El pez utiliza la luz 
nara atraer a las presas y para enviar senaies a posibtes parejas. La bac- 
téria recibe nutrientes dei pez. 


Evahiacion dc conceptos 


1. Aunque tos procariontes individual es pueden ser 
diminutos, son gigantes en reladón con su impacto global 
sobre la Tierfa y la vidà sobre el planeta. 

Explique esta afirmadõn. 

2. Explique por qué la relación entre los seres humanos y B. 
thetãiotaomicwn es un ejemplo de mutualismo. 

Véanse ías respuestas en cf Apêndice A. 


Concepto 


Los procariontes ejercen efectos 
nocivos y beneficiosos sobre 
los seres humanos 

Si bien los procariontes más conocidos son los que producen 
enfemiedades en los seres humanos, estos patógenos sólo repre- 
sentan una pequena Fracdón de las especies de procariontes, Hay 
muchos otros que desarroílan imeracciones positivas con los 
seres humanos e incluso son berram ien tas esenciales para la agri- 
cultura y la industria. 

Procariontes patógenos 

Las especies de procariontes que parasitan al ser humano 
mereceu su reputadón negativa. En forma global, los procarion- 
tes producen alrededor de la mitad de todas las enfemiedades 
humanas. EnLre 2 y 3 míllones de personas mueren cada ano 
debido a la mberculosis pulmonar, enfermedad producida por el 
bacilo Mycobacterium fu^cradusis, mientras que otros 2 millones 
mueren debido a diversas enferme d ades dtarreicas producidas 
por otros procariontes. En los Estados Unidos, ia enfermedad 
infecciosa más d i sem ma da es la enfermedad de Lyme (fsg. 27- 
16) , que se produce por una bactéria transmitida por ciertos áca- 
ros (conocidos como garra patas) que viven sobre los ciervos y los 
ratones campestres y sí no se trata, causa artrids progresiva, car- 
diopalia y t rasto mos neniosos, 

Los procariontes patógenos suelen producir enfemiedades por 
medio de venenos, que se clasifican como exotoxinas o endotoxi- 
nas. luas exotoxinas son proteínas secretadas por los procariontes. 
El cólera, una enfermedad diarreica peligrosa, se debe a una exoto- 
xina secreiada por la proteobacteriâ Vihrio éhderae, Esta exotoxma 
estimula a las células intestinal es para que secreten iones cloruro 
hacia la íuz intestinal, lo que determina la climinación de agua por 
ósmosis. Las exotoxinas pueden producir enfemiedades, incluso en 
ausência de los procariontes que las fabricam Por ejemplo, la enfer- 
medad mortal botulismo se debe a la toxina botulínica, una exoto- 
xina secretada por la bactéria grampositiva Ctartdwffl botu/inam 
que fermenta alimentos envasados de forma inapropiada. 

Las endotoxinas son componentes lipopoltsacáridos de la 
membrana externa de las bactérias gramnegativas. A diferencia 
de las exotoxinas, las endotoxinas solo se liberan cuartdo Ias 
bactérias mueren y sus paredes celulares se rompen. Entre las bac- 
térias productoras de endotoxinas se eneuentran casi todas las 
especies dei género Sálmonella, que no se eneuentran en condi- 
ciones normales en animal es sanos. Sabmmelkí typfri produce 
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4 Fig. 27-16. Enfermedad de lyme. Los ácaros dei género !xodes 
diseminan ia enfermedad por medio de la transmisión de 3a espiroque- 
ta Borrelia burgdorferi (ME8 cobreada). Se desarrolla un gran exante- 
ma anular en el sitio de la picadura dei ácaro, como se ilustra en ia 
fotografia de la parte inferior de !a pierna de una persona. 


fiebrç tifoidea y otras especies de Salmoneila, algunas dc las 
cuales suelen hallarse en las aves, producen iruoxicación de los 
alimentos. 

Desde el síglo xix, bs avances en el saneamiento logrados en 
el mundo desarroilado han reducido de forma significativa Ia 
amenaza de ios procaríontes patógenos. Los antibióticos salvan 
muchas vidas y disminuyen la incidência de enfermedades. Sin 
embargo, en la actualídad, se observa la evolucióti de resistên- 
cia a los antibióticos en muchas cepas de procaríontes. Como 
se comento con anteríoridad, la reproducdón rápida de los 
procaríontes permite que los genes que confieren resistência se 
multipliquen con rapidez en las poblaciones de procariomes, 
como resultado de la selección natural y de que estos genes 
pueden transmiti rse a otras especies por transferencia horizon- 
tal de genes. 

La transferencia horizontal de genes también puede disemi- 
nar genes asociados con la virulência y transformar procaríon- 
tes inocuos en condiciones normales en patógenos mortales. 
Por ejemplo, E. coii es un simbionte inocuo habitual que ri ve 
en el intestino humano, pero han aparecido cepas patógenas 
que producen diarrea sanguinolenta. Una de las cepas más peli- 
grosas, denominada 0157:1-17, despertõ la atención de los 
microbiólogos en 1982. En la actualídad, ésta representa una 
amenaza global; solo en los Estados Unidos se producen 75 000 
casos de infeeción por Q157:H7 al ano, frecuentemente de 
carne contaminada. En 2001, un equipo internacional de cien- 
tíficos secuencíó el genoma de 0157:H7 y lo comparo con el 
genoma de una cepa inócua de E. coíi denominada K-12. Estos 
científicos descubrieron que 1 387 de los 5 416 genes de 
0157:H7 no estaban en K-12 r Estos 1387 genes deben haber- 
se incorporado en el genoma de 0157:H7 por transferencia 
horizontal de genes, sobre todo, a través de la acción de bacte- 
riófagos (lig. 18-16). Muchos de los genes importados se aso- 
cian con la invasíón patogênica dei huésped desarrollada por la 
bactéria. Por ejemplo, algunos genes codifican exotoxinas que 
permiten que 0157:H7 se adhiera a la pared intestinal y extraí- 
ga nutrientes. 

546 





Los procaríontes patógenos representan una amenaza potencial 
como armas dei bioterrorismo. En octubre de 2001 se encontrarem 
endosporas de Buril/ us amhraris, la bactéria que produce el carbun- 
co, en sobres enviados por correo a miembros de médios de comu- 
nicación y dei senado estadounidense. Dieciocho personas 
desarrollaron carbunco y cinco murieron. Otros procaríontes, que 
podrian ser candidatos a convertirse en armas, son C. botulimm y 
Yersinia pestis. que producen epidemias. Esta amenaza estimuló una 
mvestigación intensa relacionada con las especies de procaríontes 
patógenos. En tnayo de 2003, los científicos dei Insütute for 
Genomic Research of Maryiand publicaron el genoma completo de 
la cepa de B. anthmcis que se empieó en el ataque de octubre 
de 2001 en un intento por desarrollar vacunas y antibióticos nuevos. 

Procaríontes en investigación y tecnologia 

Para destacar el aspecto positivo de los procariomes, se debe 
senaiar que se obtienen muchos benefícios de las capacidades 
metabólicas de estos organismos. Por ejemplo, desde hace tiern- 
po, los seres humanos utiliian las bactérias para convertir la 
leche en queso y yogurt, Durante los últimos anos, los amplios 
conocimientos obtenidos sobre procaríontes condujeron a una 
1 explosiüri 1 de nuevas aplicaciones en biotecnologia; et empleo 
de E co lí en donación de genes y de Agrobacteríum tumef adens 
para producir plantas transgénicas representa dos ejemplos de 
estas aplicaeion.es tvéase cap. 20). 

Los procariomes son los responsabks principales de la bio- 
rremediación, que consiste en el empleo de organismos para eli- 
minar contaminantes de la tierra, el aire o el agua. Por ejemplo, 
las bactérias y las arqueas anaeróbias descomponen la matéria 
orgânica en las aguas cloacales y ta transforman en material que 
se puede utilizar como relleno o como fertilizante después de su 
esterilizaciõn química, Otras aplicaciones de la biorremediadón 
son ta desimcción de desechos radioactivos y Ia Hmpieza de 
derrames de petróleo (fíg. 27-17). 

En la industria de la minería, los procariomes ayudan a recu- 
perar metales entre los minerales. Las bactérias contribuyen a la 



4 Fig. 27-17. Biorremediadón de un escape de petróleo, Un tra- 
bajador esparce fertilizante en una pfaya de Aiaska que recibió petróleo 
de un barco, Los fertilizantes estimulan et crecimiento de bactérias nati- 
vas que inician la degradación dei petróleo; en algunos casos, aceleran 
cinco veces el proceso natural de degradación. 
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■jxtraceión de más de 30 mil millones de kilogramos de sulfuro de 
cobre al ano. Mediante el empleo de otros procariontes para extraer 
oro de los mineralés, una industria de la nación africana de Ghana 
urocesa L mlllón de kilogramos de concentrado de oro por dia, alre- 
dedor de la milad dei oro que consüiuye su comercio internacional 

En la actualidad, la ingenieria genética permite modificar a los 
procariontes para que produzcan vitaminas, antibióticos, hormo- 
nas y otros compuestos (véase cap, 20), Una de las ideas más 
radicales para la modificación de los procariontes provino de 
Craig Vencer (uno de los líderes dei Proyecto Ge no ma Humano), 
qué anuncio que él y sus colegas intentaban construir “cromos ci- 
mas sintéticos" para procariontes; en realidad, crear especies 
nueva$. Venter espera poder “diseriar 1 1 procariontes que puedan 
desarrollar tareas específicas, como, por ejemplo, sintetizar gran- 
des eantidades de hidrõgeno para reducir la dependencía de los 
combustibles fósiles. 

Los benefícios de los procariontes derivan, sobre todo, de 
sus diversas formas de nutrición y metabolismo. Toda esta ver- 


satilidad metabólica evolucionó antes de la apariciôn de los 
avances estmcturales que prececüeron al desarrollo de los orga- 
nismos eucariontes, que representan el tema central dei resto 
de esta tmidacb 


Evaluación de conceptos 


1. Diferencie tas exotoxinas de las endotoxinas. 

2. 'Quê características de los procariontes los com ierten en 
una amenaza potencial relacionada con el bioterrorismo? 

3. identifique, por lo menos, dos formas a través de las 
cuales los procariontes afectan a su vida de fornia 
positiva en la aciualidacL 

Véonse las respuestas en d Apêndice A * 




Las a dapt aciones estructurales, fundo n ales 
v genéticas contribuyen al êxito de los procariontes 

I stnicturas de la superfície celular (pp, 534-536). Casí todos los 
procariontes tíenen ima pared celular. Las bactérias grampos ui vas y 
giumnegarivas tienen paredes con estmcturas diferentes, Muchas espe- 
cies poseen una cápsula, fímbrias y pi li por fuera de la pared celular, 
que contribuyen a que las bactérias se adhieran entre $í o a un sustrato. 

Movi li da d (pp. 536-537), La mayoria de las bactérias mõviles se 
impulsan mediante flagelos, que tienen una estruetura y una fun- 
ción diferentes de las de los flagelos de los eucariontes. En ambien- 
tes heterogéneos, mochos procariontes pueden acere ar se a ciertos 
estímulos o alejarse de ellos. 

$ Orgaiiizamon interna y geuómíca (p, 537). Las células proca- 
riontes careceu de compartímentación compteja. El genoma típico 
de los procariontes está compuesto por un anil lo de DMA que no 
está rodeado por una membrana. Algunas especies también tienen 
anillos de DNA más pequenos denominados plásmidos. 

Reproducciòn y adapiacion (pp. 537-538). Los procariontes se 
reproducen. con rapidez por fisión binaria. Muchos de estos orga- 
nismos forman endosporas, que pueden permanecer viables en 
condiciones inhóspitas durante siglos, La reproducción rápida y la 
transferencia horizontal de genes faciluan la evolución de los proca- 
riontes en ambientes cambiantes. 


ConccpUi 


Los procariontes adqutrieron múltiples adaplaciones 
nutricionaies y metabólicas durante la evolución 

En los procariontes pueden Jbservarse cuatro modelos de nutri- 
ción: fotoautótrofos, químtoautótrofos, fotoheterótrofos y quimio- 
heterôtrofos (pp. 538-539). 

► Relaciones metabólicas con el oxigeno (p. 539). Los aerobios 
obligados requieren 0 Jr los anaerobtos ob li gados se intoxican con 
el G : y los anaeróbios facultativos pueden vi vir con 0 2 o sin él. 


Metabolismo ili I mirógeiui (p. 539). Los procariontes pueden 
metabolizar una amplia variedad de compuestos nir roge nados. 
Algunos pueden convenir el nitrógeno atmosférico en amoníaco 
por medio de un proceso denominado fijadón de nitrógeno, 

Cuoperación metabólica (pp. 539-540). Muchos procariontes 
dependen de las actividades metabólicas de otros procariontes. En 
la cíanobacteria Anubucna, las células que realizan fotosimesis mter- 
cambian pro duetos metabólicos con las células que fíjan nitrógeno. 
Algunos procariontes pueden formar colonias que cubren las super- 
fícies y se denomínan bio pelico las; en algunos casos, pueden estar 
compuestas por diferentes especies. 


Ctmccplo 


La sistemática molecular ayuda a establecer 
la filogenia procarionte 

Leccioncs de sistemática molecular (pp. 540-541), La sistemá- 
tica molecular permite realizar una clasificación filogenética de los 
procariontes, lo que facilita que los sistemáticos identifiquen ciados 
principales nuevos. 

Bactei ia (p. 541). Hay vários tipos nutrido na les distribuídos entre 
los grupos principales de bactéria. Los dos grupos más grandes son 
las pro teo bactérias y las bactérias grampositivas 

Archaea (pp. 541-544). Las arqueas comparten algunos rasgos 
con las baaerias y otras características con los eucariontes. Algunas 
arqueas viveu en ambientes extremos; este grupo abarca los termó- 
íilos extremos, los halófilos extremos y los metanógenos. 


Concepio 


Los procariontes desempeõan papeies esencíales 
en la biosfera 

Reciclado de produetos químicos (pp. 544-545), La descomposi- 
ción produdda por los procariontes heterótrofos y las actividades 
sintéticas desarro liadas por los procariontes autótrofos y lij adores de 
nitrógeno contribuyen al reciclado de elementos en los ecosistemas. 

Relaciones simbióticas (p. 545). Muchos procariontes viven con 
otros organismos en relaciones simbióticas: mutualismo, comensa- 
lismo o parasitismo. 
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Conceplo 


Las procariontes ejercen efectos íigcíyos 
y beneficiosos sobre los seres humanos 

Procariontes patógenos (pp. 545, 546). Los procariontes patòge- 
nos típicos producen enfermedades a través de la liberación de exc- 
toxinas o endotüxinas que son armas potenciales para el 
bíoterrorismo. La transferencia horizontal de genes puede transmi- 
tir genes asociados con virulência a cepas inócuas. 

Procariontes cu ittvesügadõn y tecnologia (pp. 546, 547) + Los 
experimentos con procariontes como E edi y A. tumejüdcns permirie- 
ron lograr avances importantes en h tecnologia dei DNA. Los proca- 
riontes constituyen herramiemas importantes para ía biorremediación, 
la mineria y la simesis de vitaminas, antibióticos y oiros produetos. 
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Aiiioevalnación 

L íCuâl de las siguiemes alirmadones no es verdadem con respecto a 
los peptidoglucanos? 

a. Estan compuestos de polímeros cie azücar modificado. 

b. Sírven como anclaje para o iras moléculas sobre la superfície de 
una bactéria. 

d Las bactérias grampôsitivas tienen una camidad relativamente 
abundante de estos compuestos. 

d, Se enctientran en las paredes celulares de todos los procariontes. 

e. Se localizan en el exterior de la membrana pl asmática de la 
máyoria de las bactérias. 

2. Los fotoautótrofos usan: 

a. Luz como fuente de energia y CO, como íuente de carbono. 

b. Luz como fueme de energia y metano como fuenLe de carbono 

c. N, como fuente de energia y C0 2 como fuente de carbono. 

d. COi como Éuente de energia y de carbono. 

e. H,S como fuente de energia y CO, como fuente de carbono 

3. iCuál de las siguiemes airrmaciones no es verdadera? 

m. 

a. Las arqueas y las bactérias tienen lípidos de membrana diferentes: 

b. Tanto ias arqueas como las bactérias suden carece/ de orgánuEos 
rodeados por membrana. 

c. Las paredes celulares de las arqueas earecen de peptidoglucanos. 

d. Sólo las bactérias tienen historias aso ciadas con el DNA. 

e. Entre las bactérias se mcluyen las espiro que tas. 

4. tCuál de las siguiemes características de la biologia de los proca- 
ri ornes implica la cooperación metabólica entre células? 

a. Fisión binaria d. Bio películas 

h. Forraadón de endosporas. e. Fotoautotrofísmo 

c. Liberation de endo toxinas 


5. ‘Cuâl de las siguiemes afirmaciones sobre las arqueas no es verdadera? 

a. Entre las arqueas se incluyen las euryaichaeotas y las crenarchaeotas. 
b Enire las arqueas se incluyen metanógenos y termóiilos extremos, 
c. Las arqueas no se encuemran en ambientes terrestres. 

d Las arqueas comparte n características con las bactérias y con los 
eucariontes. 

e. Las arqueas se diferenciai! de las bactérias, en parte, gradas a las 
definiciones de 1 a sistemática molecular. 

6, ^Quê grupo de procariontes está apareado de forma errónea con 
sus miembros? 

a. Proteo bactérias: diversas bactérias gram negativas 

b. Chíamydía' parásitos intracelulares 


c. Es piro que tas: beterútrofos helicoídaies 

d. Bactérias grampôsitivas: simbiontes en nódulos presentes en la 
raiz de leguminosas 

e. Cia no bactérias: fotoautòtrofos solitários y en colonias 

7. iQné reíación existe entre la bactéria produetora de la enfermedad 
de lyme B. burgdoí fen y los seres humanos? 

a. Mutualismo d. Cooperación metabólica 

b. Comensatismo e. Nínguria 

c. Parasitismo 

8. La eritromicina actúa corno antibiótico sobre todo por medio de la 
inhíbíción de la capacidad de algunos procariontes de: 

a. Formar esporas. 

b. Replicar su DNA. 

c. Sintetizar paredes celulares normal es. 

d. Sintetizar proteínas en los nbosomas. 

e. Sintetizar ATE 

9. Una iotosmeesis produetora de O, similar a la que realizan las 
plantas se observa en 

a. Cianobacterias e. Bactérias quimioautõtrofas 

b. Cia mídias d. Actinomicetos 

c. Arqueas 

IO. Un ejemplo de biorremediación es: 

a. Eí uso de procariontes para tratar el agua cloaca! o limpiar esca- 
pes de petróleo. 

b. La produedón de antibióticos en cultivos de procariontes. 

c. La aplicadón de las bactérias para crear plantas transgénicas. 

d. La introducclón de bactérias parasitarias para destruir otras bactérias. 

e. Todas las ameriores. 

Véame las respuestas en el Apêndice A. 

Interreladón evoituiva 

Los profesionales de la salud de todo el mundo están preocupados por 
el resurgimiento de enfermedades producídas por bactérias resistentes 
a los antibióticos tradicional es. Por ejemplo, ias bactérias resistentes a 
los antibióticos producen una epidemia de uiberculosís, enfermedad 
pulmonar que se dj se mina a través de gotítas de saliva que se encuen- 
tran en el aire. Los fármacos pueden disminuir los sintomas en unas 
pocas semanas, pero tardan mueho más Liempo en detener !a infección 
y es probáble que los pacientes suspendaii los tratam íentos mientras 
las bactérias todavia se encuemran en sus organismos. iPor qué los 
procariontes pueden volvera reinfectar con rapidez a un paciente si no 
se elimínan de forma completa? iCó mo podría este hecho influir en la 
evoluciún de patógenos resistentes a fármacos? 


Problemas científicos 

Se entera de que unos científicos invesrigan Ia posibilidad de crear es pe- 
des nuevas de procariontes mediante mgenierfa genética. iCuáles son los 
riesgos y los benefícios potenciales de un proyecto de esta naturaleza? 
^Qué infenmación relacionada con esta investlgadón puede basarse en la 
evolución natural y en la biologia evolutiva de los procariontes? 


Ciência, tecnologia y sociedad 

Muchos periódicos locales publican regularmente una lista de restau- 
rantes en los cuales los inspectores consideran que la higiene es inade- 
cuada. Consiga un informe de esLe. ripo y subraye los casos que 
probablemente estén asociados con una comaminación potencial de 
los alimentos con procariontes patógenos. 
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Conceptos clave 


28-1 Los protistas çonstituyen un grupo muy variado 
de eucariontes 

2 8 2 Las diplomónadas y los parabasãlídos tienen 
mitocondrias modificadas 

28-3 Los euglenozoos tienen flagelos con una 
estructura interna única 

28-4 Los alveolados tienen sacos por debajo de Ia 
membrana pl asmática 

28-5 Los estramenópilos tienen flagelos “pilosos” 
y lisos 

28-6 Los cercozoos y los radiolarios tienen 
seudópodos filiformes 

28-7 Los amebozoos tienen seudópodos lobu lados 

28*8 Las algas rojas y las algas verdes sou los parientes 
más cercanos de Ias plantas terrestres 


Panorama general 


Un mundo en una gota de agua 

I ncluso a bajo áútnento, un microscopio opiíco puede revelar 
una côleedón soqmendente de microorganismos en una gota 
de agua extraída de un estanque (fíg. 28-1). Algunos de estos 
>rgamsmos diminutos se irüpulsan a si mismos por medio de flage- 
as móviles, mientms que oiros se amstran con apêndices similares 
a hurbujas. Ciertos organismos parecen joyas en miniatura; otrosse 
semejan a glóbulos verdes iodantes. Estas hennosas cii aturas per- 
mecientes a muchos reinos diferentes dei grupo eucarionte, y en su 
mayor parle unicelulares, se denominan de manera informal 
protistas. Estos seres ban intrigado a los científicos durante 
más de 300 a rios, desde que el mictüscopista holandês Antoni van 
Leeuwenhoek los observo por primera vez. En relación con su des- 
c ubrimiento de estos microorganismos, este autor escribió: “Mi vista 
no ha captado jamás una ímagcn más bella que esta". 



A Fig, 23-1. Eucariontes unicelulares y coloniales en una gota de 
agua de un estanque {MO). 


En el pasado, los tax o no mistas cl asi ti ca ban a todos los protis- 
tas en un solo reino, Prol is ta, Sin embargo, los avances en la sis- 
temática de los eucariontes determinaron la divisiõn de este 
reino, Se estableció que, en reálidad, el reino Protista era parafi- 
lético (vease fig. 25-10), Algunos protistas están más relaciona- 
dos con las plantas, hongos o animal.es que con otros protistas. 
En consecuencia, el reino Protista se abandono y en la actuali- 
dad, algunos biologos reconocen vários linajes de protistas corno 
reinos por derecho propio. La mayoría de los biólogos utiliza el 
término protista pero solo por conveniência para denominar a los 
eucariontes que no perienecen a las plantas, animal es u hongos. 

En este capítulo se defini rán algunos de los grupos de pro- 
tistas más significativos; se describirãn sus adaptadones estruc- 
turales y bioquímicas, y también su enorme impacto sobre los 
ecosis temas, la industria y la saiu d humana. 


Concepto 


Los protistas çonstituyen un grupo 
muy variado de eucariontes 

En relación con la naturaleza pamfilélica dei grupo, que en un 
primer momento se denomino Protista, no es sorprendente que 
solo se puedan establecer unas pocas características gene rales de 
este grupo sm excepciones. De hecho, los protistas presenian una 
diversidad estractural y funcional más amplia que cuaiquier otro 
grupo de organismos. 

La mayoría de los protistas son unicelulares, aunque hay 
algunas especies coloniales y multicelulares. Parece lógico con- 
siderar a los protistas unicelulares como los eucariontes más 
simples, pero a nivel celular, muchos protistas son extremada- 
mente compiejos, son las células más elaboradas. Es lógico 
esperar esta complejidad en organismos que deben 1 levar a 
cabo las funciones básicas de todas las células especializadas de 
un organismo mukicelular dentro de los limites de una sola 
célula. 
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Los protistas son los organismos con mayor diversidad 
nutricional de iodos los eucariontes. Àtgunos protistas son 
foLoautótrofos y contienen cloroplastos, Otros son heterõtrofos 
y absorben moléculas orgânicas o ingieren partículas alimenta- 
rias más grandes. Ade más, hay otros organismos denominados 
mixótrofos, que combinan la fotosintesis con la nutridón 
heterõtrofa. Los organismos fotoautotrofos, heterótrofos y mixó- 
trofos surgieron en lorma independiente en muchos linajes de 
protistas, La distinciòn entre estos modelos nutricionales 
ayuda a comprender las funciones de los protistas en las 
comunidades biológicas. En un contexto ecológico de este 
tipo, los protistas se ptteden dividir en tres categorias: protis- 
tas que realizam Fotosintesis (similares a Ias plantas) o algas, 
protistas que ingieren alimentos (similares a los ammales) o 
protozoos y protistas que absorben nutrientes (similares a los 
hongos), que no tienen oiro nombre general. Sin embargo, se 
dehe recordar que aunque los términos alga y protozoo son ú ti- 
les para descri bir la ecologia de los protistas, no represe ntan 
grupos monofiléticos. 

Los ambientes donde viven los protistas también son diver- 
sos (fig. 28-2). La mayoria de los protistas son acuáticos y se 
encuentran en todos los sítios donde hay agua, incluso en 
ambientes terrestres hü medos, como tierra y hajas húmedas, 
Hay muchos protistas que viven en el fondo de oceanos; lagos 
y estanques, adheridos a rocas y a otros sustratos o que se arras- 
tran a traves de la arena y los sedimentos. También los protis- 
tas son componentes importantes dei plâncton (dei griego 
pianfeíos, errante), que está compuesto por comunidades de 
organismos que flotan de forma pasiva cerca de la superfície dei 
agua. El fitoplâncton (algas y cianobacterias planctómcas) 
constituye la base de la mayoria de las ordenas alimentícias 
marinas y de agua dulce. Ádemás de estas especi.es libres, 
muchos protistas se desarrollán como simbiontçs en otros orga- 
nismos, 

Los protistas tienen ciclos de reproducción y de vida muy 
diversos. Algunos solo pueden reproducirse de forma asexual; 
otros, sin embargo, pueden desanollarse de maneia sexual o, 
por lo menos, emplean los procesos sexuales de. meios is y sin- 
gamia. En los protistas se pueden hallar los tres tipos básicos de 
ciclos de vida sexual (véase fig. 13-6), con ninguno de ciertas 
variaciones que no se corresponden de forma èxacta con estos 
tipos. En este capítulo se comenta rán los ciclos de vida de 
vários grupos de protistas. 

Endosimbiosis en la evolución 
de los eucariontes 

éQué origino la enorme diversidad de protistas presentes en 
la actualidad? Hay evidencias contundentes que indican que 
gran parte de la diversidad de los protistas se debe a la endo- 
símbiosis, un proceso por medio dei cual algunos organismos 
unicelulares fagocitaron a otras células, que se convirtieron en 
endosimbiontes y, por ultimo, se t rans Forma ron en orgánulos 
de la célula huésped. Por ejemplo, como se comento en el capi- 
tulo 26, es probable que los prime ros eucariontes adquirieran 
las mitocondrias por medio de la endocitosis de proteobacterias 
alfa. Hl origen de las mitocondrias se ha confirmado por el 
hecho de que todos los eucariontes evaluados hasta ahora tie- 
nen mitocondrias o muestran signos de babe rias tenido en el 
pasado. 

Los biólogos sugieren que en un momento más avanzado de 
la evolución de los eucariontes, un linaje de eucariontes hete- 
rótrofos adquírió un endosimbiqnte adicionai -una cianobacte- 

La historia evolutiva de la diversidad biológica 



(b) Ceratium tripos , un inoflagelado marino untcelu r 

4 cm (MO) 

1 



(c) Deíesseria sanguínea t una alga roja marina multkelular 



(d) Spirogyra , alga verde filamentosa de agua dulce (recuadro: 
MO) 

4 Fig. 28-2. Pequena muestra de la diversidad de los protistas. 
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► Fig. 28 L Diversidad de plástidos productda por efidosimbio- 
sis secundaria. Los estúdios de los eucaiiontes con plástidos sugieren 
que todos [os piástidos evoludonaron a partir de una cianobacteria 
3 r am negativa fagodtada por un eucaríonte heterótrofo ancestral 
endosimbiosls primaria). Este eucaríonte se diversificó formando las 
algas rojas y las algas verdes, algunas de las cuales fueron fagocitadas 
a su vez por otros eucariontes {endosimbiosls secundaria). 
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Algas rojas 


Cianobacteria 


Endosimbiosís 
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£jcarionte 
■ eterótrofo 
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Plástrdo 


Dinoflagelados 


Ap (complexos 


Ciliados 


Estramenõprlos 




Plástido 


Eu g lenidos 


Cloraracniofitos 


na capaz de realizar la fotostntesis- que luego evoluciono para 
.onvertirse en un plástido. En d modelo ilustrado en la figura 
2S-3, este linaje portador dei plástido evoluciono hasta originar 
ias algas rojas y tas algas verdes. Estas hipótesis se sustenian en 

observación de que el DNA que forma los genes para los 
plástidos en las algas rojas y verdes se asemeja bastante a! DNA 
ze Sas c ia nobac Lerias. Adernas, los plástidos presentes en estas 
algas están rodeados por dos membranas, que correspondeu a 
hs membranas interna y externa de las endosimbiontes ciano- 
bac terias gramnegativas. 

En varias ocasiones, durante la evolución de los eu cariam 
cs, las algas rojas y verdes sufrieron una endosimbiosís 
secundaria: se engloba ron dentro de una vacuola alimentícia 
ze un eucaríonte heterótrofo y ellos mismos se convirtieron en 
zndosimbtontes. Por ejemplo, las algas cloraracniofitas evolu- 
cionaron cu and o un eucaríonte heterótrofo fagocitó un alga 
verde. Es probable que este proceso se haya producido en una 
etapa reeiente de la evolución porque el alga fagodtada toda- 
•za desarrolla fotosintesis con sus plástidos y contíene un ves- 
tígio de núcleo pequeno denominado nudeomorfo . Otro 
elemento a favor de la hipótesis de que las cloraracniofitas evo- 
lucionaron a partir de otro eucaríonte fagocitado es que sus 
plástidos están rodeados por cuatro membranas. Las dos mem- 


branas internas se originaron como las membranas interna y 
externa de la cianobacteria antígua. La tercera membrana deri- 
va de la membrana plasmàtica dei alga fagodtada y la mem- 
brana más externa proviene de la vacuola alimentícia dei 
eucaríonte heterótrofo, 

En ios linajes en que la endosimbiosís secundaria se produ- 
jo en un pasado muy remoto, machas partes dei alga fagocita- 
da se redujeron o desaparecieron por completo. Por ejemplo, 
en ia mayoria de estos linajes, el nudeomorfo desapareció. 


Evaluacion de conceptos 


1. Enumere, por ios menos, cuatro ejemplos de diferencias 
estructurales y funcionaíes entre los protístas. 

2. Iniriediatarneme después de que una célula eucarionte 
ingiere una cianobacteria gramnegaiiva durante ta endo- 
simbiosis primaria, ^çuántas membranas separa n el cito- 
plasma de ia bactéria dei líquido fuera de la célula 
eucaríonte? identifique cada membrana. 

Véfinsf las respuestús en d Apêndice À. 
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Alveolados 
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Eucarionte ancestral 


A Fig. 28-4, Posible fílogenia de los eucariontes, Los eucanontes senalados en las ramas se agrupan en dados más grandes cuyos nombres se 
encuentran en 3a parte superior dei árbol. Los reinos Fungi, Anima lia y Plantas sob revivi eron dei sistema de clasificadón de cinco reinos, aunque sus 
limites se modifica roo un poco. Los ciados que se induían en el reino Protista se destacan en color amarítlo. 


Concepto 


Las diplomónadas y los 
parabasálidos tienen mitocondiias 
modificadas 

Como ya hemos examinado algunos de los amplies patrones 
que caracterízan la evolución de los eucariontes, se describirán 
vários de los dados prindpales de protistas de forma más deta- 
llada (fig. 28-4). 

Esta desc ripei ón eomienza con los dados Diplomonadida 
(las diplomónadas) y Parabasala (los parabasálidos) Los piotis- 
las que forman estos dos dados carecen de plástidos y sus 
miioeondrias no tienen DNA, cadenas de transporte de electro- 
nes, ni las enzimas que en condidon.es normal es son necesarías 
para el ciclo dd ácido cítrico. En algunas espedes, las mito- 
condrias son muy pequenas y producen cofactores para las 
enzimas que pameipan en la produeción de ATP en d citosol. 


La mayoría de las diplomónadas y de las parabasáltdas viven en 
ambientes anaeróbias. 

Diplomóna das 

Las diplomónadas tienen dos núcleos dei mismo lamaho y 
muchos flagelos. Se debe recordar que los flagelos de los euca- 
nontes son extension.es dei citoplasma compuestas de haces de 
mícrotúbulos cubiertos por la membrana pl asm ática de la célula 
(véase fig. 6-24). Estas estrueturas son bastante diferentes de los 
flagelos de los procaf iontes, que son filamentos compuestos de la 
proteína globular flagelina unida a la superfície de la célula 
(véase fig. 27-6). 

Un ejemplo notorio de una diplomo nada es G tardia intestinalis 
(fig. 28-5a) t un parasito que habita en el intestino de los mamífe- 
ros. Las personas adquieren este parásito con mayor frecuencia 
cuando beben agua contaminada con matéria feca! que alberga el 
parásito en un estádio quístico latente. La ingesta de esta agua con- 
taminada procedente de un manantial o rio, aparentemente limpio, 
puede pioducir diarrea intensa y estropear un \naje de campamen- 
to. Para destruir los quis te s se debe hervir el agua antes de beberia. 
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(a) G tardia intestinal is f una diplomónada l — - 

(MEB coloreada) J 


Flagelos 



(b) Trichomonas vaginafis, un parabasálido (MEB coloreada) 


à Fig* 2 8 5. Diplomónadas y parabasálidos. 


Parabasálidos 

Los parabasálidos abarcan a bs protistas denominados trico- 
monas, La especie más conoeida es Trichomonas vogína/b, un habi- 
tante frecuente de ia vagina de las mujeres (fig. 28-5b). I 
vaginaíis se desplaza a través de Ia cubieria mucosa de los traetos 
reproductor y urinário de $u huésped por medio det mo\ imiento 
de sus flagelos y de la onduladón de parte de su membrana pias- 
mádca. Si se altera la acidez normal de Ia vagina T I vaginafis 
puede competir con microorganismos beneficiosos e infectar la 
cubierta vaginal. Estas infecciones, que se pueden transmitir por 
vía sexual, también pueden desarrollarse en la uretra masculina, 
aunque suelen ser asimomãticas, Los estúdios genéticos realiza- 
dos en I vaginafis sugieren que k especie se torno patógena cuan- 
do algunos de estos parabasálidos adquirieron un gen específico 
de una bactéria que también habita en la vagina por transferencia 
horizontal de genes. El gen permite que T. vaginafis se alimente de 
las células epitelíales y de esta maneia, establezca la infección. 


Evaluacién de come p tos 


1. -Por qué algunos biólogos descnben a Ias mitoeondrias 
de las diplomónadas y de las para basal idas como U muy 
reducidas 1 ? 

2. ^Cómo se adapta la estructura de Tridiamortas vaginafis a 
su estilo de vifia parasitado en el interior de los traetos 
reproductor y urinado dei huésped? 

Vértttse fiis respuestas en rf Apêndice A * 


Concepto 


Los euglenozoos tienen flagelos con 
una estructura interna única 

Euglenozoa (los euglenozoos) es un ciado con gran diversidad. 
que abarca heterótrofos predadores, autótrofos que realizan la 
fotosintesis y parásitos. La principal característica que distingue 
a los protistas perteneciemes a este ciado es la presencia de un 
bastón helicoidal o cristalino dentro de sus flagelos, cuya función 
se desconoce (fig* 28-6}. La m ay o ria de los euglenozoos tam- 
bién tienen crestas mitocondriales discoides. Los dos grupos de 
euglenozoos mãs conocidos son los cinetoplástidos y los euglé- 
nidos. 

Cinetoplástidos 

Los cinetoplástidos tienen una sola mitocondria grande que 
conttene una masa de DNA organizada; el cinetoplasto. Estos 
protistas abarcan a consumidores de procariontes que viven 
libres en ecosistemas de agua dulee, marinos y terrestres hume- 
dos T y también a otras especies que parasUan ani males, plantas y 
oiros protistas. Por ejemplo, los cinetoplástidos dei género 



4 Fig. 28-6* Flagelo de un eugienozoo. La rnayoría de los eugleno- 
zoos tienen un bastondlfo cristalino dentro de uno de sus flagelas 
ÍMET). Éste se despi iega a lo largo dei anil lo de microtúbulos 9 + 2 
característico de todos los flagelos de los eucariontes (compárese con la 
fig. 6-24). 
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Dypanosoma producen la enfermedad dei sueno en los seres 
humanos, un trastomo transmitido por la mosca tse-tsé africana 
que siempre es mortal si no se trata (fig, 28 7). Los tripano- 
somas también producen la enfermedad de Chagas, que se 
transmite por insectos hcmaiólogos, y que puede producir insu- 
ficiência cardíaca congestiva. 

Los tripanosomas evitan la detecciõn por el sistema inmunita- 
rio con una defensa efectíva de “seüuelo y iransformación". La 



A Fig. 28-7. Trypanosoma , el cinetoplãstido que produce la 
enfermedad dei sueno. Las figuras extra nas entre estos glóbulos rojos 
son Trypanosoma (MEB coloreada). 


superficie dei tripanosoma está cubierta por milkmes de copias 
de una sola proteína. No obstante, ames de que el sistema inmu- 
nitario dei huésped pueda reconocer a la proteína y desarrollar 
un ataque, tas gener aciones nuevas dei parasito cambian su sín- 
tesis de proteínas para crear otra proteína de superficie con una 
estructura molecular levemente distinta. Los câmbios frementes 
en la estructura de la proteína de superficie impiden que el hués- 
ped desarrolle la respuesta inmunitaria. Hasta una tercem parte 
dei genoma de Tryptmosoma está dedicado a la producción de 
estas proteínas de superficie. 

Euglênidos 

Los euglênidos tienen un receptáculo en un extremo de la 
célula dei que surgen uno o dos flagelos (fig. 28-8). El paranii- 
lón T un polímero de glucosa que funciona como molécula de 
alnmcenamiento, también es característico de los euglênidos. 
Muchas especies dei euglénido Eugiena son autóLrofas, pero 
cuando no hay luz solar disponible estos organismos pueden 
converti rse en heterótrofos y absorber nutrientes orgânicos de su 
medio ambiente. Muchos otros euglênidos pueden capturar pre- 
sas por fagodtosis. 


Evaluación de concepios 


1- zbn qué consiste la capacidad de Trypanosoma de produ- 
cír una amplia variedad de proteínas de k superficie 
celular beneficíosas para su supemvencia? 

2 . 4 E 5 Eugiena un alga? Explique su respuesta. 

Vémisc las rcspuestas cu d Apêndice Á. 



Flagelo largo 




Eugiena 

(MO) 


5 um 


Mancha ocular o estigma: 
orgánulo pigmentado que 
funciona como 
un escudo óptico y permite 
que solo la luz que proviene 
de una dirección determinada 
actúe sobre e! detector de luz 


Flagelo corto 


Membrana plasmatica 


Película: bandas proteicas 
debajo de fa membrana 
plasmátka que propordonan fuerza y 
flexibílidad (Eugiena no tiene pared celular) 



Detector de luz: tumefacdón cerca 
de la base dei flagelo largo; detecta 
la luz no bloqueada por el punto 
ocular; en consecuenda, Eugiena 
se mueve bacia la luz que tiene la 
intensidad apropíada y esto 
representa una adaptacíón 
importante que mejora el 
rendirniento de la fotosintesis 


Núcleo 


Vacuola contrácti! 


C I oro p fasto 


Granulo de paramiión 


< Fig. 28-8. Eugiena , un euglé- 
nido que suele encootrarse en el 
agua extraída de un estanque. 
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Concepto 



Los alveolados tienen sacos por 
debajo de la membrana plasmática 

Otro dado de protistas cuya idemídad proví no dei analisas 
molecular sistemático es el de los Alveolata (los alveolados), que 
caracterizan por tener sacos delimitados por una membrana 
alvéolos) ubicados justo por debajo de la membrana plasmática 
(f í g . 28-9). La fundou de los alvéolos no se conoce; los investi- 
gadores creen que podrían ayudar a esLabilízar la superfície cetu- 
o a regular el coiuenido celular de agua e tones. 

Los alveolados abarcan tres grupos: un grupo de flagelados 
dinoflagelados), un grupo de paras i tos (a pi complexos) y un 
grupo dc protistas que se desplazan por medio de cílios (cilíados). 

Dinoflagelados 

Los dinoflagelados son elementos muy abundantes tanto dei 
.. ^plâncton marino como dei de agua dulce. También hay dino- 
L gelados heteròtrofos. De las varias miles de especies de dinofla- 
ceLidos conocidas, la mayoria son unicelulares, pero algunas íonnan 
:olonias. Cada especie tíene una fomia característica que en 
:n achas reforzada con placas internas de celulosa. Tienen dos fla- 
gelos ubicados en surcos perpendiculares de esta "armadura" que 
permiten que los dinoflagelados (dei griego dinos , girar) roten 
...entras se desplazan en el agua (fig. 28 - 10 ). 

La íloraciõn de los dinoflagelados -es dedr, los episodios de cre- 
.iniíento explosivo de la pübladon- puede producir el fenómeno 
denominado "marea roja s en las aguas costeras. Lis floraciones 
son de color rojo castano o naranj a -rosado debido a la presencia 
ze caro tenoi des, que son Sos pigmentos más comunes presentes 
los plãstidos de los dinoflagelados.. Lis toxinas producidas por 
Leitos dinoflagelados pueden ocasionar la destrucciõn masiva de 
vertebrados y peces, Las pérsonas que consumen los moluscos 
z;_ie acumularon las toxinas de la marea roja también se enlerman 
a veces, pueden morlr, 

Algunos dinoflagelados presentan gran hiolumínisccncia: una 
caccíõn química dependiente de ATP produce un brillo mistério- 
s ■ durante la noche cuando las olas, los barcos o los nadadores agi- 
v. v el agua de mar llena de densas pobladones de dinoflagelados. 
Lna posible función de esta bioluminiscencia es que cuando el 



< Fig. 28 9. 
Alvéolos. Estos 
sacos por debajo 
de la membrana 
plasmática 
representan una 
característica 
específica de los 
alveolados 
(MED. 



Flagelos 


A Fig. 28-10, Pfiesteria shumwayae, un dinoflagelado, El batido 
dei flagelo espiral, que se encueníra en un surco alrededor de toda la 
célula, permite que este alveolado gire (MEB cobreada). 


agua se llena de organismos que se alimentan de dinoflagelados, la 
luz atrae a tos peces que ingíeren a estos predadores. 

Algunos dinoflagelados son simbiontes mutualistas de los póli- 
pos coralinos, los animales que constituyen los arrecifes de coral. El 
producto de la fotosíntesis de los dinoflagelados es el alimento prin- 
cipal de las comunidades que viven en los arrecifes, 

Apicomplexos 

Todos los apicomplexos son parasites de animales y algunos 
producen enfermedades graves en los seres humanos. Los pa rã- 
si tos se diseminan en el huésped como células infecciosas dimi- 
nutas denominadas esporozoítos. Los apicomplexos reciben 
este nombre porque uno de los extremos (el vértice) de la célula 
dei esporozoíto condene un Complejo de orgãnulos especializados 
para la penetración en las células y en los tejidos dei huésped. 
Los apicomplexos también tienen un plãstído que no realiza la 
fotosíntesis y se denomina apicopiasto. Aunque los apicomple- 
xos no realizan fotosíntesis, sus apíGOplastos ejercen funciones 
cruciales, como, por ejemplo, la síntesis de ácidos grasos. 

La mayoria de tos apicomplexos tienen ciclos vital es intrinca- 
dos. con reproduceion sexual y ase x uai. Estos ciclos vital es sue- 
len requerir dos o más huéspedes diferentes para completarse. 
Por ejemplo, Píasmoditmi, ei parasito que produce ei paludismo 
vive en los mosquitos y en los seres humanos (fig, 28-11), 

La incidência de paludismo disminuyó bastante a partir de la 
década de 1960 gradas al uso de insecticidas que redujeron las 
poblaciones de los mosquitos Anopfreíes, causantes de la disemina- 
ción de la entermedad, y de fãrmacos que matan a PlaSTriodium en los 
seres humanos. Sin embargo, la aparidón de variedades resistentes 
tanto de Anophdes como de Plasmodmm determino la reaparidón de 
casos de paludismo. En la actualidad, alrededor de 300 millones de 
pérsonas en los trópicos están in lectadas y hasta 2 millones de indi- 
víduos mueren todos los anos debido a esta enfermedad, 

La búsqueda de vacunas contra el paludismo ti ene un obs- 
táculo que es que Plasmíxiiuffi pasa la mayor parte de su vida 
dentro de células humanas, a salvo dei sistema inmunitario dei 
huésped Y } al igual que los tripanosomas, Plasmodium cambia 
sus proteínas de superfície continuamente. La necesidad urgente 
de encontrar trata miemos nuevos contra el paludismo fomento 
el esfuerzo ambicioso de secuenctar d genoma de Plasmodium. 
En el ano 2003. los investigadores habían rastreado la expresión 
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o A partir dei cigoto 
se desarro.it a un 
ooquiste en ja pareci dei 
intestino dei mosquito. El 
ooquiste libera miles de 
esporozoitos, que migran 
hacia ta glândula salivar 
dei mosquito. 



Haploide (n) 
Diploide (2n) 


0 Un mosquito Anophefes pica 
a una persona y ie ínyecta 
esporozoitos de Pfasmodium 
presentes en su saliva. 


© Los esporozoitos ingresan en las células 
hepáticas de la persona. Después de vários 
dias, los esporozoitos sufren muchas 
divisiones y se convierten en merozoítos, que 
emplean su complejo apical para penetrar en 
los glóbulos rojos (véase MEB a 
continuación). 



egión 
apical 

r — _ h 
Glóbulo rojo o r 5 pm 


© Los merozoítos se 
dividen en forma asexual 
dentro de los glóbulos 
rojos. Cada 48 a 72 horas 
(según la especte), grandes 
cantidades de merozoítos 
salen de los-gíóbulos rojos 
y producen escalofrios y 
fíebre periodicamente, 
Aígunos de los merozoítos 
ínfectan glóbulos rojos 
nuevos 

© Algunos merozoítos 
forman gametodtos. 


o Se forman gametos a partir de los 
gametodtos. En d tracto digestivo dei 
mosquito se produce Ia fertilszaeíón 
y se forma un cigoto. El cigoto es el 
único estádio diploide en el ciclo 
de vida de! organismo. 


0 Otro mosquito Anophefes pica a 
ia persona infectada y recoge 
gametodtos de Plasmodium junto 
con la sangre 


A Fig. 28-11, Cidos de vida de Plasmodium, el apicomplexo que produce el paludismo, en dos huéspedes (los colores no representan los reales). 


de la mayor parte de los genes dei parásito en numerosos puntos 
de su ciclo de vida. Esta invesdgación podrfa ayudar a los cientí- 
ficos a identificar nuevos h lanços potenciales para las vacunas. 

Ciliados 

Los ciliados soti un grupo grande y variado de protistas cuyo 
nombre provi ene dei uso de sus cilios para desplazarse y ali- 
mentarse. Los c i 1 Los pueden cubrir por completo la superfície 
celular o pueden estar agrupados en unas pocas hileras o pena- 
chos. En algühas espedes, como por ejemplo Sfcntor (véase fig, 
28-2a), las h i feras de cilios desarroUan un movimiento de barri- 
do en estrueturas con forma de pie ma formadas por muchos 


cilios unidos. Un sistema submerabranoso compuesto de micro- 
Lúbüios coordina los movi miemos de los cílios. 

Una característica distintiva de los cilios es la presencia de dos 
tipos de núcleos: macronúdeos grandes y micronúcleos diminu- 
tos. Una célula puede tener uno o vários núcleos de cada tipo. 
Cada irtacronücleo típico com iene docenas de copias dei genoma 
det d liado, Los genes no se organizan en cromosomas sino en 
unidades más pequenas, cada una con muchas repeticíones de 
unos poços genes. Los genes macronu cie ares controlan las fun- 
ciones cotidianas de la célula, como, por ejemplo, la alímenta- 
ción, la elimínación de los desechos y el mantenimienio dei 
balance hídrico En la parte superior de la figura 28-12 se ana- 
lizan estas funciones, en el aliado Paramecium. 
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Figura 23-'I2 

Estructura y función dei ci liado Paramedum caudatum 


AUMENTACIÓN, ELIM1NACIÓN DE DESECHOS Y BALANCE HÍDRICO 




Macfonúcteo 


El paramedo se alimenta sobre todo de bactérias. Las 
híleras de cilios a lo largo de un surco oral en forma de 
embudo despiazan los alimentos hada e! interior de Ia 
boca de la célula, donde son fagodtados por vacuolas 
alimentícias. 


Surco oral 


Boca de la célula 


Las vacuolas alimentícias se eombinan ton 
lisosomas. A medida que digieren los 
alimentos, las vacuolas siguen una 
trayectoria curva a través de la célula. 


Vauola 

contráctil 


Los contenidos de las vacuolas 
alimentícias no digeridos se liberan 
cuando las vacuolas se fusionar* con 
una regiòn especializada de ta 
membrana que funciona como poro 


Micfonúdeo 


- c a na medo, aí igual que otros protistas 
de agua dulce, absorbe agua dei 
ambiente hipotónico por ósmosis de 
forma constante. En su cuerpo hay 
e cu o ías contráctltes similares a vejigas 
que acumtiEan el exceso de agua 
proveniente de los canaJes radiados y ta 
expulsan periodicamente a través de 
la membrana plasmâtica. 


: L Lim | 


La superfície dei Paramedo está 
cubíerta por míies de cilios. 


r* 


anal. 


CONJUGACIÓN Y REPRODUCCIÓN 


Q La meiosis de los micro nú 
cléí 


cleos produce cuatro 

Q Dos células de cepas compatibíes para m '?° n ^ ÍC ! eOS bàploídes en 
el acoplamíento se álfnéan una junto a la cac * 3 célula. 

□tra y se fusionan en forma pardal. 


€> i res xnicronücleos de cada célula se 
desíntegran. El mícronúcleo restante en 
cada célula se divide por mitosrs* 


O rga n i sm os com patibles 
para el acoplamíento 



0 Dos ciclos de 
dtodnesis segregan un 
macronúdeo y un 
mícronticíeo para cada 
una de cuatro células 
híjas. 


- 0 EE macronúcleõ origi- 0 Tr es ciclos de 
nal se desintegra. Cuatro mitosis sin 
micronúcleos se convier- cítocínesís 
ten en maeronúcfeos, produce n ocho 
mientras que los otros micro núcleos, 

cuatro perslsten como 
micronúdeos. 


0 Los 

micro núcleos se 
fusionan y forman 
un micronúcleo 
diploide. 


Referendas 

Conjugación 

Reproducción 
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Por lo general, los ei liados se reproducen de forma asexual 
por í isión binaria, durante la cual , el macronúdeo se alarga y se 
divide en lugar de sufrir una d i Vision mi t ótica, la variadón gené- 
tica se puede lograr por conj ugación , que es un proceso sexual, 
por medio dei cual dos individuos mtercambian micronúcleos 
haploides. Se debe senalar que, como se describe en la parte infe- 
rior de la figura 28- 12 , la reproducción y la conj ugación son pro- 
' cesos separados en los ciliados. En 2003, un equipo de 
científicos dei Fred Hutchinson Câncer Research Ce n ler de 
Seaule descubrió que la conj ugación tarnbién les daba a los cilia- 
dos una oportunidad para eliminar transposones y otros tipos de 
DNA egoístas" que podían repltcarse dentro de un genoma. 
Durante la conjugadón se produce la escisión de elementos 
genéticos extranos, cuando los micronúcleos se convierfen en 
macro núcleos. Hasta el 15% dei genoma de tos ciliados puede 
eliminarse de esta manera cada vez que la célula desarrolla el 
proceso de conj ugación. 


Evaltiacióit de concepfos 


L íQué característica morfológica confirma la ínformación 
molecular que sugiere la cómbinadón de los dínollagela- 
dos, los apicomplexos y los ciliados en un solo dado? 

2. ^Por quê una “marea roja 11 es causa de preocupación para 
las personas que se alimentan de animales marinos 
pescados localmente? 

3. ^Por qué es incorrecto decir que la conj ugación en los 
ciliados es una forma de reproducción? 

Vêaiíse las respiíéstas en el Apénâice Á< 


Concepto 


Los estramenópilos tienen flagelos 
“pilosos” y lisos 

El ciado Stramenopila (los estramenópilos) abarcan vários 
grupos de heterõtrofos y algunas comunidades de algas. El 
nombre dei ciado (dei latín stramen, paja, y pi/os, pelo) descri- 
be a un flagelo con numerosas proyecciones pi H formes delga- 
das, características de estos protistas. En la mayoría de los 
estramenópilos, este flagelo "piloso" esta asociado con un fla- 
gelo “liso" (no píloso) (fig. 28-13), En algunos grupos de 
estramenópilos, las únicas células flageladas son las células 
reproductoras móviles, 

Ovomicetos (mohos de agua y especíes 
cercanas) 

Los ovomicetos abarcan el moho de agua, la roya blanca y el 
moho azul dei tabaco (moho algodonoso). Los estúdios morfoló- 
gicos antiguos consideraban que estos organismos eran hon- 
gos (en realidad, ovomiceto significa “hongo con huevo”). Por 
ejemplo, muchos ovomicetos tienen filamentos multinudeados 
(bifas) qne se asemejan a filamentos micóticos. Sin embargo, hay 
muchas diferencias entre los ovomicetos y los hongos. los ovo- 
micetos típicos tienen paredes celulares compuestas de celulosa, 



5 pm 

A Fíg. 28-13. Flagelos de estramenópílo, La mayoría de los estra- 
menópilos, como, por ejemplo, Synura petersenii, tienen dos flagelos: 
uno cubierto por pelos delgados y duros y otro liso. 


mientras que las paredes de los hongos estãn constituídas prin- 
cipal mente por otro polisacárido, la quitina. La condición diploi- 
de, que es limitada en los hongos, predomina en ia mayoría de 
los eidos vitales de los ovomicetos. Estos organismos tarnbién 
tienen células flageladas, mientras que ia mayoría de los hongos 
carecen de flagelos. La sistemática molecular confirmo que los 
ovomicetos no están relacionados con los hongos, Sn similitud 
superficial corresponde a un caso de evolución convergente 
(véase cap, 25). Tanto en los ovomicetos como en los hongos, la 
relación elevada entre la superficie y el volumen de las estruetu- 
ras filamentosas aumenta la absorción de nutrientes a partir dei 
medio ambiente que rodea a estos organismos, 

Aunque los ovomicetos deseienden de an tece sores con plãs ti- 
dos, estos orgãnulos no estãn presentes en los descendientes y 
estos organismos no realizan fotosíntesis. En cambio, sus 
nutrientes provienem sobre todo. de su función como descom- 
ponedores o parãsitos. La mayoría de los mohos acuátieos son 
descomponedores que proliferan como masas algodonosas en 
algas y animales muertos, principalmente en aguadulce (íig. 28 - 
14 ). La roya blanca y el hongo azul dei tabaco viven en ambien- 
tes terrestres como parãsitos de las plantas. Estos organismos se 
dispersam sobre todo, gradas a la acción de esporas transporta- 
das por el dento, pero tarnbién fonnan zoosporas flageladas en 
algún momento de su ciclo vital 

El impacto ecológico de ios ovomicetos puede ser significati- 
vo. Por ejemplo, el ovomíceto Phytophthora infestans produce un 
tizón tardio o mildiu de la patata que transforma el tallo y los 
vãstagos de la patata en lodo negro. El tizón tardio contribuyó a 
la devastadora crisis de hambre irlandesa dei siglo xix, en la cual 
murieron un millón de personas y muchas otras se vieron obli- 
gadas a abandonar Irlanda. La enfermedad sigue siendo un pro- 
blema importante en la actualidad y produce la perdida dei 1 5% 
de las coseehas en los Estados Unidos y dei 70% en algunas 
regiones de Rusia, donde no disponen de pesticidas. Para com- 
prender mejot este patógeno. los biólogos moleculares aislaron el 
DNA de un espécimen de P infestans conservado dei tizón de la 
patata irlandesa de la década de 1840. Los estúdios genéticos 
dem ost raro n que, en las últimas décadas, el ovomiceto adqui- 
rió genes que le hicieron más agresivo y resistente a los pestici- 
das. En la actualidad, los científicos analizan los genomas de 
Phytopfithora y de la patata en busca de nuevas armas contra la 
enfermedad. Por ejemplo, en 2003. un equipo de investigadores 
produjo patatas comunes resistentes al tizón tardio por medio de 
Ia transferencia de genes de una cepa de patata salvaje resistente 
al tizón. 
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Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


Q El d goto germina y 
forma hifas y ei delo se 
completa. 


o Luego se desarrolla un 
período de I atenda, durante 
el cual ia pared de la ovogonia 
suele desintegrai se. 


0 Las hifas de los antendios 
crecen como ganchos alrededor 
de la oogonia y deposítan sus 
núcleos a través de tubos de fer- 
tílización que conducen hacia los 
óvulos, Luego de la fertilfzàción 
los cigotps {oosporas) pueden 
desarrollar paredes resistentes 
pero tambiên quedan protegidos 
dentro de Ea pared de la ovogonia. 


0 Las zoosporas enquis- 
tadas se apoyan sobre un 
sustrato y germinan para 
producir un cuerpo formado 
por penachos de hifas. 


0 Vanos dias después, 
las hifas comienzan a for- 
mar estructuras sexua l es. 


@ La meiosis produce 
o osf e ras ( ga m etos f e m e- 
ninos) dentro de las 
oogónias. 


0 Cada zoospo- 
rangic produce 
alrededor de 30 
zoosporas 
bífíagetadas 
por reproducción 
asexual. 

0 Los extre- 
□e las hifas forman 
rangios tubulares. 


O En remas distintas det mismo indiví- 
duo o de diferentes indivíduos, la meio- 
sis produce vários núcleos haploides de 
anterozoides (gameto masculino) que 
se encuentran dentro de las hifas de los 
anteridios, 

T 

/ 
j r 

Oogonia 

Núcleo de la oosf era 
(n) 

Hifa dei anteridio 
con los núcleos 
de los 

anterozoides (n) 


Tubo germinal 


MEIOSIS 


aTA a 


si 


REPRODUCCIÓN 

ASEXUAL 






Zoqspora 

(2/D 


FERTIU2ACIÓN 




Germinacion 
dei cigoto 


Ci gotos 
(oosporas) 
(2n) w / 


REPRODUCCION 

SEXUAL 


Zoosporangio 

(2/1) 


Referencias 


*. Fig* 28-14 Cido de vida de un moho acuático. Los mohos acuáticos contnbuyen a descomponer insectos, peces y otros aní males muertos en 
agua dulce (se destaca la masa de hifas sobre el pez de oro en el recuadro). 


Diatomeas 

Las diatomeas (tambien denominadas bad la rio fitos) son algas 
unicelulares que tienen una sola pared compuesta de cristal es de 
sílice hidratado incluídos en una matriz orgânica. La pared abarca 
dos partes que encajan como una caja de zapatos y su tapa (fig. 28- 
15). Lstas paredes propordonan una protecdón efectiva contra los 
dientes de los predadores En 2003, algunos investigadores akrna- 
nes descubrieron que las diatomeas vivas podían suportar presiones 
de hasta 1,4 millories de kg/m 2 , jla misma presión ejerdda sobre la 
pata de una mesa que soporte el peso de un elefante ! Gran parte de 
a íuerza de las diatomeas proviene de la delicada red de orifícios y 
depresiones en sus paredes; si las paredes fueran lisas, se requeriria 
una fuerza un 60% menor para aplastarla. 

La mayor parte dei ano, las diatomeas se reproducen de forma 
asexual por mitosis: cada célula hija recíbe la mitad de la pared 
celular original y sintetiza una nueva mitad que puede adaptarse 



4 Fig. 28-15, Diatomea de agua dulce (MEB coloreada). 
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A Fig. 28-16. Diversidad entre las díatomeas (MG), 


denLro de ella, Algunas especies forman quisLcs resistentes. La 
reproduecion sexual tio es frecueme en las diatomeas. Cuando se 
produce, implica la formación de oosferas (gametos femeninos) y 
anterozoides (gametos masculinos); los anterozoides pueden ser 
ameboldes o flagelados en fimción de cada especie. 

Con una cantidad estimada de 100 000 especies vivas, las dia- 
tomeas son un grupo de protistas que exhíben gran diversidad 
(fig, 28-16). Estos son un componente importante dei fitoplânc- 
ton tanto en el oceano como en ios lagos: un cubo de agua de mar 
puede contener miliones de estas algas microscópicas, Al igual que 
las algas doradas y pardas, las diatomeas almacenan sus reservas 
alimmticias en forma dc un polímero de glucosa denominado 
laminarina, Algunas diatomeas también almacenan nutrientes en 
forma de aceite. 

Las acurmtlaciones mas ivas dc paredes fosilizadas de diatomeas 
son constituyentes importantes de los sedimentos denominados de- 
na de diatomeas, que'se emplea como medio de filtración y ttene 
otras muchas aplicaciones. Las diatomeas también tienen aplicado- 
nes interesames en el campo de ta nano tecnologia, Ia creación de 
dispositivos microscópicos. Para construir sus eubiertas, las diato- 
meas realizan un autoensamblaje tridimensional complejo de com- 
ponentes microscópicos, Los nanoingenieros evalúan este proceso 
como modelo para la fabricadón de motores, láseres y sistemas de 
administración de medicamentos en miniatura, Estos investigado- 
res incluso están barajando la idea de modificar el DNA de la dia- 
tomea para producir estmeturas específicas para los seres humanos. 

Algas doradas 

Las algas doradas o crisofitos (dei griego chrvsos, dorado) 
reciben su nòmbre por su colou que se debe a sus carotenoides 
amarillos y marrones. Las células de las algas doradas típicas son 
bi flageladas y ambos flagelos se insertan cerca de imo de los 
extremos de la célula. Muchas algas doradas forman parte dei 
plâncton, de agua dulce y de agua matina . Aunque todas las algas 
doradas realizan la fotosíntesis, algunas especies son mixotrofas 
y también pueden absorber compuestos orgânicos o ingerir par- 
tículas de alimentos y proeariontés por fagodtosis. La mayoría de 
las especies son unicelulares, pero algunas, como, poi ejemplo, 
e l gé ne ro í 3y nofo io n d e agua d u 1 ce , f o rman colonial (fig. 28-17). 
Si la densidad celular supera un nível determinado, muchas 
especies forman quisies resistentes que pueden sob revi vir duran- 
te varias décadas. 



á fig. 28-17. Dynobrion, una alga dorada formadora de colô- 
nias en agua dulce (MO). 


Algas pardas 

Las algas más grandes y más complejas son las algas pardas o 
feofitas (dei griego phaios , pardo). Todas estas algas son multice- 
lulares y la mayoría son marinas. Las algas pardas son comunes, 
en particularmenle en las costas templadas, donde el agua está 
fria. EI color raarron u oliva característico se debe a los carotenoi- 
des presentes en sus plãstidos, que son homólogos a los piás tidos 
de las algas doradas y de las diatomeas. 

Las algas pardas abarcan muchas especies co no ei das en forma 
habitual como algas marinas. (Algunas especies multi celulares gran- 
des de algas rojas y verdes también se dènominan algas marinas. 
Estas se comentarãn más ade l ame en este capítulo.) Las algas mari- 
nas tienen la anatomia multícelular más compleja de todas las algas 
Algunas incluso tienen tejtdos y õrganos especializados similares a 
los de las plantas. Sin embargo, algunas evidencias indican que 
estas similitudes evoluetonaron de forma independiente en los lina- 
jes de algas y plantas y, por tanto, son análogas pero no homólogas, 

EI término talo (dei griego í/ia/Ios, retono) hace alusión al 
cuerpo de un alga marina, que es similar al de una planta, No 
obstante, a diferencia dei cuerpo de una planta, el talo carece de 
raíces, tal los y hojas verdaderos. Un talo típico de un alga mari- 
na está eompuesto de un sistema de anclaje similar a una raiz 
que lija el alga y un estípíte parecido a un tallo que sostiene 
laminas similares a hojas (fig. 28-18). Las laminas propordo- 
nan la mayor parte de la superfície para la fotosíntesis. Algunas 
algas pardas poseen ílotadores que mantíenen las laminas cerca 
de la superfície dd agua. Más allã de la zona de las mareas, en 
aguas más profundas, pueden encontrarse algas marinas gigantes 
denominadas kelps (fig. 28-19). Los estípites de estas algas par- 
das pueden medir hasta 60 metros. 
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Lâmina 


Esíípite 


Anclaje 


a Fig, 28-18 Algas marinas: adaptadas a la vida en las costas 
oceânicas, La palmera de mar {Postelsia) vive en rocas a lo largo de la 
costa noroeste de los Estados Unidos y oeste de Canadá. El talo de esta 
alga parda está adaptado para mantener un andaje firme a pesar de! 
fuerte oleaje. 



AFig, 28-1 9 . Selva de keíp. Los grandes lechos de estas algas gigan- 
tes en las aguas templadas de la costa propordonan un habitat y ali- 
mentos para una gran variedad de organismos, como, por ejemplo, 
muchos peces capturados por los seres humanos. Macroq/stfs. un kelp 
común en Ea costa estadounidense dei Pacífico, puede crecer más de 
60 metros en una sola estadón, lo que representa la mayor veloddad 
lineal registrada en un organismo. 



(a) El alga de mar 
se cultiva sobre 
redes en aguas 
costeras poco 
profundas. 


(fo) Un operário 

esparce las algas de 
mar recolectadas 
sobre pantaüas de^ 
bambü para 
que se sequen. 


(c) Las laminas satinadas de 
nori, delgadas como un 
papel, constituyen una 
envoltura rica en 
minerales para el arroz, 


mariscos y vegetal es 
que forma n el sushi. 


A Fig. 28-20. Alga de mar comestible, Nori es un alimento japonês 
tradicional proveniente dei alga de mar Porphyra (una alga roja, que se 
comentará con mayor detalfe más adelante en este capitulo). 


Las algas marinas que habitan en la zona de las mareas deben 
adaptarse a Ia agitación dei agira producida por las olas y el vienio, 
así como también al descenso de la marea dos veces por día, que 
expone tas algas a la atmosfera deshidratante y a los intensos rayos 
dei sol. Estas algas marinas pueden sobrevivir gradas a adaptado- 
nes únicas. Por ejemplo, sus paredes celulares estãn compuestas de 
celulosa y polisacáridos que forman un gel que contribuye a prote- 
ger a los talos de la acciõn de las olas y a reducir la deshidratarión 
coando las algas quedan expuestas al ambiente aéreo. 


Uíüí^aridn dc las aígas mantias 

Us algas marinas (algas pardas y también algas mui rice lutares 
grandes rojas y verdes, que se eomentaràn más adelante cn este 
capitulo) aportan benefícios importantes para los seres humanos. 
Muchas algas marinas se recolectan para emplearlas como ali- 
mento, como, por ejemplo, el alga marrón Laminaria (/'kombu \ 
en japonês) que se utiliza para hacer sopa, y el alga roja Porphyra 
O'nori’\ en japonês) que se ingiere en forma de lâminas frescas o 
se usa para envolver el sushi (fig. 28-20). Las sustancias Forma- 
doras de gel en las paredes celulares de las algas (algina en las 
algas pardas, agar y carrageenan [musgo de Irlanda] en las algas 
rojas) también se utihzan para espesar muchos alimentos proce- 
sados, como, por ejemplo, budínes, hei ado y condimentos para 
ensaiadas. 

Alternaxicia de gèneraciones 

En las algas multiceluíares existen vários ciclos vital es. Los 
más complejos tnduyen una alternancia de generaciones, o 
sea, la altemación de formas multicelulares haploides y diploi- 
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0 Los esporofitos de esta alga marina sueíen 
estar en ei agua justo por debajo dei nive] de 
tas mareas más bajas, adheridos a las rocas por medio 
de andajes ramificados. 




Esporangios 


Esporofito 

(2n) 


@ Los dgotos 
se tránsforman en 
esporofítos nu evos 
y, comienzan su vida 
Unidos a los restos deJ 
gametofito femenino 


CS/ r Esporofito en 

vías de desarrollo 


Cigoto 

(2n) 


Gametofrto 
femenino 
maduro (n) 




© Al comlenzo de la primavera, 
la temporada proliferatlva principal, 
las células de ta superfície dei limbo se 
transforman en esporangios. 


© Los esporangios producen 
zoosporas por meiosis. 


Femenino 


Gametofitos 

(n) 


© Las zoosporas tienen una 
estructura similar, pero 
afrededor de !a mitad se conviem 
gametofitos masculinos y la otra 
mitad en gametofitos femeninos, 
Los gametofitos no se 
parecen a Jos esporofítos, 
dado que son filamentos 
cortos y ramificados que crecen en 
la superficie de las rocas u bicadas 
debajo de tas mareas. 


FERTILIZACIÓN 


Gosfera 



HapJoide (n) 
Diploide (2 n) 



© Los anterozoides 
fertilizan a las oosferas. 


asculino 

© Los gametofitos masculinos li bera n 
anterozoides {gametos masculinos) y los 
gametofitos femeninos producen oosfer, 
(gametos femeninos) que permanecen 
unidos al gametofrto femenino» 

Las oosferas secreta n un còmpuesto 
químico que atrae a los anterozoides 
de la mis ma espede, lo que incrementa 
la probabilidad de fertílización en ef océa 


A Fig. 28-21, Ciclo de vida de Laminaria: un ejemplo de alternancia de generadones. 


des. Aunque las condiciones haploides y diploides se alternan en 
todos los ciclos de la vida sexual (por ejemplo. los gametos huma- 
nos son haploides) el término alternancia de generadones solo se 
aplica a los ciclos de vida en los euales tanto el estádio baploíde 
como el diploide son multiceliilares. Como se comentará en el 
capítulo 29, la alternancia de generadones también evoluciono 
en los ciclos vitales de todas las plantas. 

El ciclo de vida complejo dei alga parda Laminaria representa 
un ejemplo de alternancia de generadones (fig. 28-21). El indi- 
víduo diploide se denomina esporofito porque produce células 
reproductivas denominadas zoosporas. Las zoosporas se con- 
vier ten en gametofitos masculinos y femeninos, que, a su vez, 
crean los gametos, La unión de los dos gametos (fertílización o 
singamia) determina la creadón de un cigoto diploide, que ori- 
gina un esporofito nuevo. 

En Laminaria, las dos generaciones son heteromór ficas, lo 
que implica que los esporofítos y los gametofitos tienen estruc- 
turas diferentes. Otros ciclos de vida de las algas se caractenzan 


por una alternancia de generaciones isomórficas, en la cual los 
esporofítos y los gametofitos se parecen, aunque tienen diferente 
cantidad de crom os ornas. 


Evaliiaciõn de conceplos 


1- iQ ué característica celular única es eomún a todos los 
estramenõpilos? 

2. Compare la nütririòn de los ovo m ice tos con la de las 
algas d o radas. 

3. íCómo es la estructura de un alga parda como Laminaria , 
que esLâ muy bien adaptada a su ambiente sújeto a los 
diversos tipos de mareas? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 


Los cercozoos y los radiolarios 
tienen seudópodos filiformes 

Un ciado reconoddo redemememe, Cercozoa (los cercozoos), 
abarca una gran díversidad de especies que se encuentran dentro 
de los organismos conocídos como amebas. Ias amebas se habían 
definido como protistas que se desplazaban y alimentaban por 
medio de seudópodos, que son extensiones que pueden sobresa- 
íir en casi todas las partes de la superfície celular. Cuando una 
ameba se mueve, extiende un seudópodo y fija la punta. para 
luego desplazar el resto dei citoplasma hacia el seudópodo. Sin 
embargo, de acuerdo con la sistemática molecular, en la actuali- 
dad, se descubrió que las amebas no consLiluyen un grupo mono- 
filétíco, sino que estãn distribuídas a través de tnuchos taxones de 
eucariontes poco relacionados, Los indivíduos que pertenecen al 
ciado Cercozoa se diferencian de la mayor parte de las ciemás ame- 
nas por la morfologia de sus seudópodos filiformes. 1 os cercozoos 
abarcan los cloraracnio fitos (mencionados en este capítulo en el 
comentário sobre endosimbiosis secundaria) y los foraminíferos. 
ütro ciado de protista, Radiola ria (los radiolarios) también tiene 
seudópodos filiformes y está muy relacionado con los cercozoos, 

Foraminíferos 

Los foraminíferos (dei latin foramm r pequeno orifício, y ferre, 
sostener) llevan este nombre por tener caparazones porosos deno- 
minados lestas o conchas (fíg. 23-22}. Las testas de los íorami- 
mieros estãn compuestas de material orgânico endurecido con 
carbonato de caldo, Los seudópodos que se extienden a través de 
los poros le sirven al organismo para nadar, sintetizar la testa y ali- 



A Fig> 28-22. Globigerína r un foraminífero con una testa simi- 
lar a la dei caracoL Los seudópodos filiformes se extienden a tra- 
vés de poros en la testa (MO), El recuadro corresponde a una 
mkrofotograffa de IV! EB que muestra una concha calcárea de un 
foraminífero. 



Axópodos 


A Fíg. 28-23. Un radiolario. Numerosos axópodos filiformes irradian 
desde el cuerpo central de este radiolario que habita en el Mar Rojo (MO). 


mentarse, Muchos foraminíferos también obtienen sus nutrientes 
de los productos de la fotosíntesis 11 evada a cabo por algas simbió- 
ticas que viven dentro de las testas. 

Los foraminíferos se encuentran tanto en el oceano como en 
agua dulce. La mayoria de las especies habitan en la arena o se 
adhíeren a rocas o a algas, pero otras son abundantes en el plânc- 
ton. Los indivíduos más grandes, aunque son unicelulares, alcan- 
zan vários centímetros de diâmetro. 

El 90% de todas las especies de foraminíferos identificados se 
descubrió a partir de fósiles. Junto con los restos calcáreos de otros 
protistas, las testas fosilizadas de los foraminíferos forman parte de 
los sedimentos marinos, incluídas las poças rocas sedimentarias 
que en la actualidad son parte de la ti erra firme. Los fósiles de los 
foraminíferos son marcadores excelentes que permiten correlacio- 
nar la edad de tas rocas en sedimentos bailados en distintas partes 
dei mundo. 

Radiolarios 

Los radiolarios son, en su mayor parte, protistas marinos, 
cuyas testas estãn fusionadas en una pieza delicada, que, por lo 
general, esta compuesta de sílice. Los seudópodos de los radiola- 
rios, que se denominan axópodos, se irradian desde el cuerpo cen- 
tral y estãn reforzados por haces de micro túbulos (fig* 28-23). Los 
microtúbulos están cubiertos por una capa delgada de citoplasma 
que engloba microorganismos más pequenos por fagocitosis para 
que queden adheridos a los axópodos. Luego, la comente cito- 
plasma ti ca transporta la presa fagocitada hacia la porción principal 
de la célula. Después de que los radiolarios muerem sus testas se 
acumulan en el fondo dei mar, donde forman limo que T en algu- 
nos sítios, akanza un espesor de ciemos de metros. 



Evaluadón de conceptos 


1. ^Porquê los tbraminiíeros tienen registros fósiles tan 
bíen conservados? 

2. Compare la alímeniaciõn en los foraminíferos y los 
radiolarios. 


Vriin.se lãs respuestas en d Apêndice A. 
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Concepto 


Entamoebas 


Los amebozoos tienen seudópodos 
lobulados 

Muchas especies de amebas, que tienen seudópodos lobula- 
dos en lugar de íili formes, penenecen al dado Amebozoa (ame- 
bozoos) Este dado abarca las gimnamebas, las entamoebas y los 
hongos mudlagiriosos. 

Gimnamebas 

Las gimnamebas consrituyen un grupo grande y variado de ame- 
bozoos, Estos protistas unicelulares son ubícuos en la tierra y en los 
ambientes de agua dulce y marinos, La mayoría de estos organis- 
mos son heterótrofos, ya que buscan y consumen bactérias y otros 
protistas en forma activa {fíg* 28-24), Algunas gimnamebas tam- 
bién se alimentan de detritos (matéria orgânica muertab 



4 Fie?, 28-24. Una gtmnameba durante el proceso de alimenta- 
dón. En esta serie de imágenes seleccíonadas de un video, una gimna- 
meba {especie de Amoeda) usa su seudópodo lobutado para fagodtar 
a su presa, un ciliado. 


Aunque la mayoría de los amebozoos viven de forma libre, los 
que pertenecen al género Entamoeba son parãsitos que infectan a 
todos los tipos de vertebrados y también algunos invertebrados. 
Los seres humanos albergan por lo menos seis especies de 
Entamoeba , pero solo una, E. hluolytica , es patógeíia, E. histolyti- 
ca produce disenteria amebiana y se disemina por la m gesta de 
agua y alimentos contaminados o por el exnpleo de utensílios 
para comer o eocinar infectados. La enfermedad es responsable 
de hasta 100 000 muertes por ano en todo el mundo y es la ter- 
cera causa de muerte producida por parásitos, después de ia 
mala ria y la esquisLosomiasis (véase cap, 33). 

Hongos mucilaginosos 

En un primer momento se creyó que los hongos mucilagino- 
sos o micetozoos (que en latin significa “ani males hongos”) eran 
hongos porque, al igual que estos últimos, producen cuerpos 
fructí feros que contríbuyen a la dispersion de ias esporas, Sin 
embargo, la semejanza entre los micetozoos y los hongos parece 
corresponder a otro ejemplo de convergência evolutiva. La siste- 
mática molecular ubica a los hongos mucilaginosos en el dado 
Amebozoa y sugiere que descienden de gimnamebas unicelula- 
res Estos organismos conformaron dos ramas prindpales, los 
hongos mucilaginosos plasmodiales y los hongos mucilaginosos 
celulares, que se diferenciam en parte, porque sus ciclos de vida 
son distintos. 

Hongos mucífagiiiosôs pl «sth od irdes 

Muchas especies de hongos mucilaginosos plasmodiales tie- 
nen pigmentos brillantes, por lo general, de color amarillo o naran- 
ja (fig. 28-25), En un estádio de su ciclo vital forman una masa 
denominada plasmodío. que pitede proliferar hasta un diâmetro 
de vários centímetros (fig. 28-25) (no se debe confundir el pias- 
modio de un hongo mucilaginoso con el parasito apicomplexo 
PlasmOífium). A pesar de su tamano, el plasmodío uo es mu Itice lu- 
tar; es una masa única de ciLoplasma no divídído por membranas y 
con muchos núcleos diploides. Esta úupercélula es el producto de 
divisiones mi toucas nucleares no asociadas con citocinesis, o se a. la 
dmsión dei citoplasma. En la mayoría de las especies, las divisiones 
mitóticas son sincrónicas, lo que implica que mile.s de núcleos desa- 


4 cm ^ 



á Fig. 28-25. Physarum potycephafum , un hongo mucilaginoso 
plasmodiaL 
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© El estádio de alímen- 



© Las divisiones mi- 
tóticas repetidas 
deJ núcleo dei 
cigoto sin d i visiones 
citoplasmáticas 
r ormán un plasmodio 
de alimentatión, 
lo que completa 
el ciclo de vida. 


tación es un plasmodio 
muítinudeado que vive 
sobre desechos orgânicos. 


© El plasmodio ad“ 
quíere forma de red* 


© El plasmodio forma estructuras 
erguidas sobre cuerpos fructíferos 
(esporangios) cuando las condiciones 
ambientales se vuelven ínhóspitas. 


Cigoto 
{2n) 


Plasmodio 
de alimentadón 


Plasmodio 
maduro fque se 
prepara para 
fructificar) 


Esporangio 

joven 


SUMGAMIA 






1 mm 


Esporangio 

maduro 


Células ameboides 
in) 




Referencias 


MEIÜSIS 


Esporas 


Espora en vías 
de germinación 


L - 


Células 
flageladas (n) 


>1 


Tallo 


JfjA, 








á I 


Hapíoide (n) 
Diploide (2 n) 


© Las células se unen 
en pa rejas (flageladas 
con flageladas y 
ameboides con 
ameboides) y forman m 
d gotos diploides. 


© Estas células son 
ameboides o flageladas; 
una forma puede 
con vertí rse en la otra con 
faciltdad. 


© Las esporas resistentes se 
dispersan hada nuevos sítios a 
través dei aire y germinam para 
convertirse en células hapíoídes 
activas cuando las condiciones 
son favorables. 


o Dentro de Ias puntas 
bulbosas de los esporangios, 
la meiosis produce esporas 
hapíoídes. 


a Fig, 28-26. Cicio de vida de un hongo mudlaginoso plasmodial. 


rrollan cada fase de ia mitosis al mismo tiempo. Debido a esta carac- 
terística, los hongos mucilaginosos plasmodiales se emplearon para 
évaluar los detalles moleculares dei ciclo celular. 

Dentro de los canal es delgados dei plasmodio, el citoplasma 
se desplaza en una direccíón y fuego en otra, en Forma de ílujos 
pulsados que son muy Uamatívos cuando se observan a través dei 
microscopio. Es prohable que esta comente dtoplasmãtica ayude 
â distribuir ios nutrientes y el oxigeno. El plasmodio extiende los 
seudópodos a través de la Lierra húmecla, capas de hojas o tron- 
cos en descomposidón y engloba partículas alimenticias por 
lagocitosís a medida que crece. Si el ambiente comienza a 
secarse o no quedan alimentos, el plasmodio deja de crecer y se 
diferencia en un estádio dei ciclo vital que produce cuerpos fruc- 
tíferos, capaces de desarroUar la reproducción sexual. En la 
mayoría de los hongos mucilaginosos plasmodiales, la condidón 
diploide predomina en todo el ciclo vital 


ff o rtgos ui K dirigiu os os cel ula res 

Los hongos mucilaginosos celulares presentan un cuestio- 
namiento semântico relacionado con lo que significa ser un orga- 
nismo individual. El estádio de alirnentactón dei ciclo vital 
corresponde a células solitárias que funcionan de forma indivi- 
dual, pero cuando se agotan los nutrientes las células forman un 
conglomerado que funciona como una unidad (fig. 28-27). 
Aunque la masa de células se asemeja de forma superficial al 
hongo mucilaginoso plasmodial, las células siguen estando sepa- 
radas por sus membranas. 

Los hongos mucilaginosos celulares también se diferencian de 
los plasmodiales porque son hapíoídes (solo el cigoto es diploi- 
de) y porque tienen cuerpos fructíferos que participan en ia 
reproducción asexual en lugar de la sexual. Adernas, los hongos 
mucilaginosos celulares no experimentan estádios flagelados. 
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© En condiciones favo- 
rables, surgen amebas de 
las envolturas de las esporas 
y comienzan a alimentarse. 


O En el estádio de aümentadón 
dei ciclo de vida, las amebas 
haploides solitárias fagodtan 
bactérias 


© Durante la reproduc- 
dón sexual, dos amebas 
haploides se fusíonan y 
forman un cigoto. 


0 Las esporas 
se liberan. 


0 Otras 
células 
se desplazan 
a través 
de! tal to y se 
convieiten 
en esporas. 


© El cigoto se 
convierte en una 
célula gigante (no 
se muestra aqui) por 
medio de la ingesta 
de amebas haploides. 
Después de 
desarroitar una 
pared resistente, ia 
célula gigante sufre 
meiosis y luego variai 
dívisiones m itálicas 



© Eí conglomerado migra durante 
cierto tiempo y luego se detiene. 
Algunas de las células se deshídratan 
tras formar un tallo que sostíene 
un cuerpo frgctífero a sexual 




© Guando se agotan los alimentos, 
cientos de amebas se reúnen en 
respuesta a una sustancia química 
aírayente y forman un conglomerado 
con forma de babosa (fotografia en 
la parte inferior izquíerda). La 
formadón de conglomerados es e! 
comienzo de la reproducción asexuaL 



h 


H 


200 um 


Haplotde {n 
Diploide (2m 


A Fig. 28-27. Ciclo de vida de D/ctyoste//u/r?, un hongo mucílaginoso celular 


Díctyosteiium díscoideum, un hongo mucílaginoso celular común 
det estrato basal de la selva, se convirtió en un organismo modelo 
para analizar la evoludón de la multicelularidad. Una línea de 
investigación se concentro en el estádio dei cuerpo fruetífero. 
Durante este estádio, las células que forman el tallo mueren al de- 
shidratarse, mientras que las esporas en la parte superior sobrevi- 
veu y pueden reproducirse. Los científicos observaron que un solo 
gen podia transformar células indivlduales de Dici.yosi.dkmi en 
"tramposas" que nunca formaban parte dei tallo. Al observar que 
estas células mutames obtienen una ventaja reproducuva impor- 
tante sobre las LL no tramposasq resulta desconcertante que todas 
las células de Dicíyostdmm no adquieran esta rnu taci ón. 

En 2003, algunos científicos de la Rice University y de la 
Uníversidad de Turtn, I ta lia, descubneron la razon por La cual la 
mayoría de las células no eran “t ram posas". Las células mutantes 
carecen de una proteína superficial y las no mutantes pueden reco- 
nocer esta diferencia. Las células "no tramposas 1 " se agregan prefe- 


reniemente con otras células dei mísmo tipo, lo que impide que las 
células mutantes se aprovechen de dias. Este tipo de reconocimien- 
to podría haber sido importante en la evoludón de los eucariontes 
tnulticelu lares, como, por ejemplo, los ani males y las plantas. 


Evahiación de conceptos 


1. Diferencie los seudópodos de bs amebozoos de los que 
presentan los Foraminí feros. 

2. ^En qué sentido el término "animal hongo' es una des- 
cri pción apropiada para el hongo mucílaginoso? ^En qué 
sentido no lo es? 

3. .En los amebozoos se observa cooperación entre ias 
células? Explique su respuesta. 

Vèame las respuestas en el Apêndice A. 


566 uNfDAD cinco La historia evolutiva de la diversidad biológica 




Concepto 


Las algas rojas y las verdes son 
los parientes más cercanos 
de las plantas terrestres 

Como se describíó en el capítulo 26, la sistemática molecular 
y los estúdios sobre estmctura celular respaldan esta idea fíloge- 
nética: hace más de mil millones de anos, un protista adquirió 
una dano bactéria endosimbionte y los descendientes de este 
protista antíguo, capaz de realizar la fotosíntesis, se convir cieron 
en algas rojas y algas verdes (vêase fig. 2B-3). Hace por lo menos 
4/5 millones de anos, el linaje que produjo las algas verdes origi- 
no las plantas terrestres. En los capítulos 29 y 30 se examinarán Tas 
plantas terrestres; en esta seccion se analizará Ia diversidad de sus 
parientes más cercanos dentro de las algas, o sea, ias algas verdes 
y las rojas. 

Algas rojas 

Muchas de las 6 000 especies conoddas de algas rojas (rodo- 
iitos, dei griego rhoclcs, rojo) son rojtzas debido a que poseen un 
pigmento accesorio, denominado ficoerí trina, que oculta el color 
\erde de la clorofila. Sin embargo, las especies adaptadas a los 
ambientes acuáticos menos profundos tienen menos concentra- 
ciOn de pigmento. En eonsecuencía, las algas rojas pueden ser 
asi negras en el agua profunda, de color rojo bri.ll ante a profun- 
didades intermedias y verdosas en aguas muy superfidales. 
Algunas especies no poseen pigmentos y actúan como parásitos 
heteróLrofos sobre otras algas rojas. 

Las algas rojas son las algas más abundantes en las costas de 
agua tibia de los oceanos tropical es. Sus pigmentos accesorios les 


permiten absorber la luz azul y ia verde, que penetran a una dis- 
tancia relativamente amplia en el agua. Recientemente se descu- 
bnó una especie de alga roja que vive cerca de las Bahamas a una 
profundidad mayor de 260 metros. También hay algunas espe- 
cies de agua dulce y terrestres. 

La mayoria de las algas rojas son mukicelulares y las más gran- 
des se induyen en el gmpo informal de "algas matinas” (fig. 28 - 
28 ), aunque ninguna alga roja es tan grande como los fedps 
marrones gigantes. Los talos de muchas algas rojas son filamentosos, 
a menudp ramificados, y forman estructuras similares al encaje. La 
base dei talo suele estar diferenciada en una forma de anela] e simple. 

Las algas rojas tienen ciclos de vida espedalmente variados y 
la akernancia de gene raciones es frecuente. Sin embargo, a dife- 
rencia de las demãs algas, no experimentan estádios flagelados en 
su ciclo de vida y dependen de las corrí entes de agua para que 
los game tos se unan y se logre la fertilizaeión. 

Algas verdes 

Las algas verdes reeiben su nombre de sus cloroplastos de 
color verde como el de la hierba, En reladõh con su ultraestructu- 
ra y la composición de sus pigmentos, estos cloroplastos son bas- 
tante similares a los de los organismos que tradicionalmente se 
denominan plantas. La sistemática molecular y la morfologia celu- 
lar dejan pocas dudas acerca de que las algas verdes y las plamas 
terrestres están muy relacionados. De hecho, algunos sistemáticos 
contemporâneos proponen la indtisión de las algas verdes en un 
reino "vegetal 1 ' expandido, Viridiplantae (dei latín vindis , verde). 

Las algas verdes se dividen en dos grupos principales, clorofilas 
(dei griego chloms , verde) y caroficeas (véase fig. 28-4). Se identi 
ficaron más de 7 000 especies de cloro fitas, La mayor parte vive 
en agua dulce. pero hay muchas especies marinas. Lis clorolitas 
mãs simples son organismos unicelulares biflagelados como 
CWam^dümonas, que se asemejan a los gametos y a las zoosporas 
dc las cloro fitas más complejas. Hay vanas especies de cloro fitas 



(a) Bonnemaisonia hamifera . Esta alga roja 
tiene forma filamentosa, 

A Fig. 28 - 28 . Algas rojas. 



(b) Alga marina comestíble (Palmaria 
palma ta). Esta especie comestible tiene 
fornna de "hoja". 

(c) Alga coraíma. Las paredes celulares de las 
algas coralinas están endurecidas con 
carbonato de caldo. Algunas algas 
coralinas son miembros de las 
comunidades biológicas que alrededor de 
los arrecifes de coral. 
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unicelulares que forman pane dei plâncton o hábitan en tierra 
búmeda; algunos desarrollan símbiosis dentro de oiros eucarion- 
les, y entregan pane de los productos fotosintéticos al huésped. 
Las dorofilas se encuemran entre las algas que viven con hongos 
en forma simbiótica en asociaciones denominadas líquenes (véase 
fig. 31-24). Algunas clorofilas incluso se adaptaron a uno de los 
últimos sítios de la Tierra donde se podría esperar encontrarias: la 
' nieve. Por ejemplo, CMamvdomonus nívalís puede formar floracio- 
nes densas en glaciares ubicados en alia momana y en campos 
cubiertos de nieve, donde sus pigmentos rojizos producen mi efec- 
lo denominado "nieve roja 71 (fig. 28-29). Estas clorofilas reaUzan 
fotosímesis a pesar de que las temperaturas apenas superan el 
punto de congelación y de la imensa radiacíón visible y ultraviole- 
ta. Estos organismos se protegen gradas a ia presencia de com- 
puestos en su citoplasma que bloque an la radiacíón y a la nieve 
pro piamente dicha, que actüa como escudo. 

En las clorofilas, la evolución produfo aumentos dei tamano y de 
complejidad a través de tres mecanismos diferentes: (I) formâctón de 
colónias compuestas de células indíviduales, como se observa en 
Volvo* (fig. 2 8 -30a) y en las formas filamentosas que contnbuyen a 
la generacion de masas filamentosas denominadas “espuma de estan- 
que”, (2) división repelida de los núcleos sin división de los citoplãs- 


► Fig. 28-29. Nieve 
roja. Los carotenoides 
de algunas clorofilas 
que viven en la nieve. 
como. por ejemplo. 
Chlamydomonas niva- 
lis, cambian el color 
de la nieve a rojo, 





(c) Uiva, o lechuga de mar. Esta alga marina comestible tiene un 
talo multicelular que se diferencia en lâminas similares a hojas 
y un anclaje en forma de raiz que fija el alga al suelo para 
protegeria de las olas y las mareas turbulentas. 


▼ Fíg. 28-30. Clorofítos coloniates y multkelutares. 

(a) Volvox, una dorofita de agua duke que forma colonias. La colonia 
es una esfera hueca cuya pare d está compuesta de cíentos o miles de 
células biflageladas (véase la MO en el el recuadro) incluídas en una 
matriz gelatinosa. Las células suefen estar conectadas a través de hebras 
de citoplasma; si se aísian, estas células no pueden reproducirse. Las 
colonias grandes observadas en esta figura eventualmente liberan a las 
pequenas colonias r 'bijas"que contienen dentro de ellas (MO). 


(b) Caulerpa, una 

dorofita intermareaL 

Los filamentos 
ramificados careeen de 
pa red e s ! 1 1 terp uesta s y ( 
por tanto, son 
multinucleados, De 
hecho, el talo es una 
JJ supercélula f ' gigante. 


m 


rj 




50 pm 
I - — I 


20 um 
\ — l 


568 uNiDAD cinco La historia evolutiva de la diversídad biológica 







Flagelos 
D ared celular 


1 um 

i—l 


Núcleos 


Regiones 
dei doroplasto 
jnico 



© Estas células hijas desarrollan flage- 
los y paredes celulares y luego emergen 
de |á pared de la célula progenitora que 
las contuvo, como zoosporas capaces de 
nadar. Las zoosporas se convierten en 
células baploides maduras y se completa 

el ciclo de vida asexual 


0 En C hlamydomonaSt las células 
maduras son hapíoides y tienen 
un solo doroplasto en forma de 
copa (imagen en MEB). 



© En respuesta a la escasez de nutrientes, 
la desecadón dei estanque o algún otro 
factor estresante, ías células se convierten 
en gametos. 


© Los gametos con tipos de 
apareamiento opuestos 
(designados como + y -) se 
juntan y se adhieren. La fusiõn 
de los gametos (síngamia) 
determina la formación de un 
d goto diploide. 



Zoosporas 


REPRODUCGQN 

ASEXUAL 


hk Célula madura 
im (n) 




REPRODUCCIÓN 

SEXUAL 
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o Cuando una célula madura se 
reproduce de forma asexual, 
reabsorbe sus flagelos y luego 
experimenta dos ciclos de mitosis, 
formando cuatro células (en algunas 
espedes más). 



© El cígoto secreta una 
cubierta duradera que 
protege a la célula contra 
las condiciones 
inhóspítas. 


\ 


Haploide (n) 
Diploide (2n) 


@ Después de un período de I atenda* 
la meiosis produce cuatro indivíduos 
hapíoides (dos de cada tipo de 
apareamiento) que salen de la cubíerta y 
se transforman en células maduras. 


k Fig. 28-31, Ciclo de vida de Chtamydomonas, un dorofíto unicelular. 


mas, como se observa en bs filamentos multmudeados de Caulerpa 
(fig. 28-30b) y (3) formación de estrucmras mulucelukres verdade - 
ras por medio de división y diferenciaeión celular, como en UWa (fig, 
28-30t). Algunas clorofilas mulucelukres marinas son grandes y lo 
suficiente complejas como para considerarse algas marinas. 

la mayoría de las cloro fitas tienen ciclos de vida còmplejos, 
con estádios de reproduce ión tanto asexual como sexual Casi 
todos estos organismos se reproducen en forma sexual por medio 
de gametos biflagelados que tienen doroplastos en forma de 
copa (fig. 28-31). Las excepciones son las algas que realiza n 
conjugación, como, por ejemplo, Spynojgira (véase fig. 28-2 d), 
que producen gametos ameboides. En los ciclos vitales de algu- 
nas algas verdes, como por ejemplo L'Ivtq se desarrolla alternan- 
cia de generaciones de! tipo isomorfa. 


El otro grupo importante de algas verdes, las carofíceas, es el 
más relacionado con los vegetal es. Debido a esta razón se descri- 
birá junto con los vegetales en el capitulo 29. 


Evaluacióit de conceptos 


1. Identifique dos diferencias entre las algas rojas y las algas 
pardas. 

2. i?ov qué es exacta la afirmaciõn de que Uiva tiene 
multicelukridad verdade ra pero Caulerpa no la tiene? 

Vêame las respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 


Los proiislas constituyen un grupo muy variado 
de eucariontes 

Los proiislas son más variados que todos los dem ás eucariontes y 
ya no se clasifican en un solo reino. La mayoria de los pro listas son 
unicelulares, coloniales o raulticelulares. Los proiislas abarcan orga- 
nismos fotoauiõirofos, heterótrofos y mixõtrofos. La mayoria de las 
especies sor acu áticas pero algunas pueden hallarse en ambientes 
terrestres húmedos, Algunas especies se reproducen exclusivamente 
por reproducción asexual, otras lo hacen de forma sexual. En d 
cu adro 28-1 se revisan tos grupos de protistas analizados en este 
capítulo (pp. 549-550). 

Endosimbiosis en la evolución de los eucariontes Cpp. 550, 
551). Algunos biólogos establecteron que las mitocondrias y los 
plãsudos desde n de n de proteobactenas alia y cianobacterias, res- 
pectivarnente, que fueron englobadas por células eucariontes y se 
convirüeron en endosimbi ornes. Por último, la estirpe que alberga 
los plãstidos se eonvirtió en las algas verdes y las algas rojas. Oiros 
grupos de protistas evolucionaron a través de eventos endosimbió- 
licos secundários, en los cuates Ias algas rojas y verdes mismas fue- 
ron fagocitadas. 


Concepto 


Las diplomónadas y los pata basal idos tienen 
mitocondrias modificadas 

Las diplomónadas y los parabasãlidos se adaptaron a los ambientes 
anaeróbios. Estos organismos no tienen plãstidos y sus mitocon- 
drias no contienen DNA, cadenas de transporte de etectrones ni 
enzimas dei ciclo dei ácido cítrico (p. 552). 

Diplomónadas (p. 552). Las diplomónadas tienen muchos flage- 
los y dos núcleos. 

Parahasálidos (p. 553) Los parabasãlidos abarcan las tricomonas, 
que se mueven por medio de flagelos, y una parte ondulante de su 
membrana plasma ti ca. 


Concepto 


Los cuglenozoos tienen flagelos con una estructura 
interna únjea 

Los euglenozoos tienen un bastón helicoidal o cristalino dentro de 
sus flagelos y la mayoria liene crestas nmocondnales discoides. 
Estos organismos pueden ser autátrofos, he te rót rolos, predadores o 
parãsilos (p. 553). 

ínetoplãstidos (pp. 553, 554). Los ci neto piás lidos tienen un 
cmetoplasto, que es una masa organizada de DNA ubicada dentro 
de una gran mitocondria. Los cine to plãstidos parasita ri os producen 
las enferme d ades dei sue no y de Chagas. 

Luglcnirtos (p, 554). Los euglénidos tienen uno o dos flagelos que 
siirgen de un receptáculo en un extremo de la célula. Estos protis- 
tas almacenan paramilón, un polímero de la glucosa. Algunas espe- 
cies de Euglenü pueden pasar de ser autóirofas a heierótrolás 
cuando no disponen de luz solar 


Concepto 


Los alveolados tienen sacos por debajo 
de la membrana plasmáiica 

Los alvéolos, o sea, los sacos delimitados por membrana u bicados 
debajo de la membrana plasmática, distinguen a los alveolados de 
oiros protistas Cp. 555). 

Di nu flagelados (p, 555). Los díno flagelados son un grupo variado 
de fotoautótrofos y heterótrofos acuãticos. Sus movimientos de rota- 
ciõn caracieristlcos dependen de dos flagelos que se extienden en sur- 
cos perpendiculares en su superfície celular El crectmiento rápido de 
algunas poblaciones de di no flagelados produce las mareas rojas. 

Apicomplexos (pp. 555, 556). Los apicomplexos son parásitos 
que tienen un complejo apical de orgãnulos especializados para la 
invasión de las células huésped. Además, estos organismos tienen 
un plástido, el apicoplasto, que no realiza foLosmtesis. El apicom- 
plexo Plosmoditim produce la mataria. 

Ci li a dos (pp r 556-558). Los ciliados usan sus cílios para des pia - 
zarse y alimemarse Estos organismos tienen macronúcleos grandes 
y micronücleos pequenos. Los micronúcleos aetúan durante Ia con- 
jugaciõn, un proceso sexual que determina variación genética. La 
conjugación es un proceso separado de la reproducción, que, por 
lo general, se desarrolta por ftsióo binaria. 


Concepto 


Los estramenopilos tienen flagelos 4t pilosos^ y lisos 

► Ovomiceios (moho acuático y especies cercanas) (p. 558). La 
mayoria de los ovomiceios son deseomponedores o parásitos y Ue- 
nen filamentos (hifas) que facilitan Ia absorción de nutrientes. El 
ovomiceto Phytopfr fliom infestam produce el tizón tardio de 3a pata- 
ta, 

Diatomeas (pp. 559, 560). Las diatomeas estãn rodeadas por una 
pared similar al vídrio compuesLa por dos partes y son integrantes 
importantes deí fitoplâncton. Las acumulaciones de paredes fosili- 
zadas de diatomeas constituyen gran parte de los sedimentos deno- 
minados tierra de diatomeas. 

Algas d o radas (p. 560). Las algas doradas típicas tienen dos flagelos 
unidos cerca de un extremo de la célula. Muchas especies constituyen 
el plâncton. Su color se debe a los carotenoides que contienen. 

Algas pardas (pp. 560-562). La mayoria algas pardas son protistas 
mui Lice lula res ma ri nos. Estas abarcan algunas de las algas más com- 
plejas denominadas comúnmeme algas matinas, muchas de las cua- 
les tienen importância comercial para los seres humanos. Igual que 
algunas algas rojas y verdes, y que Lodas las plantas, algunas algas 
pardas desarrollan un delo de vida que experimenta aiternancia de 
genemeiones: una forma diploide multkelular se alterna con una 
forma haploide multicelular. 


Concepto 


Los cercozoos y los radiolarios tienen seudópodos 
filiformes 

Foraminíferos (p. 563). Los foraminiferos son amebas mar i nas y 
de agua dulce con caparazones (tetas) porosos y por lo general, for- 
mados por muchas câmaras y compuestos de material orgânico y 
carbonato de cálcio. Los seudópodos se extienden a través de los 
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Cuadro 28-' Muestra de ta diversidad de los protistas 


Ciado mayor 

Características principales 

Ej em pios dei capítulo 

D i p lomon adida ( d i p lomònadas ) 

Los núcleos de Igual lamano, miiocondrias modificadas 

Giardia 

Parabasala (parabasàlidos) 

Membrana ondulante, mitocondrias modificadas 

Trichornonas 

Euglenozoa (euglenozoos) 

Bastón helicoidal o cristalino dentro de los flagelos 


f unetoplastida (cinetoplástidos) 

Cinetoplasto (DNA en la mítocondria) 

Trypamsoma 

Eugl enop hy ta (eugl ên i do s) 

Param ilúTi como molécula de. almacenamiento 

Eugkm 

Alveolata (alveolados) 

Alvéolos debaje de ia membrana plasmáuea 


I ’■ i no 1 1 agel 1 ata (. d i n o flage 1 a d os) 

Cubiena de placas de celulosa 

Cemtlum t Pfíesteri# 

A pi c ompl ex a (a pi com pl exos ) 

Complejo apical de orgãnulos 

Plasmoditmi 

Ciliüphora (cí liados) 

Cilios empleados para el desplazamíemo y Ia alimeotación: 
macronúdeos y mieronúdeos 

Parameáum s Stentor 

S i ramen op il a ( es t ram en õ p i los) 

Flagelos "pilosos L: y lisos 


Oomycota (ovomicetos) 

Hifas que absorben num entes 

Mohos acu áticos, royas bl ancas, 
mohos azules dei tabaco o mildiú 
algodonoso o lanoso 

B a c i 1 la ri oph yta Cd iàí omeas) 

Pared vítrea ccmpuesta de dos partes 


Chrysophyta (algas doradas) 

Flagelos unidos cerca de uno de los extremos de la célula 

Dmofrtyon 

Fhaeophyta (algas pardas) 

Todos multicelulares, algunos con allernanda de generaciones 

L:im\ n a na t Macrocyst is r Po$ í th ia 

Ccrcozoa (cercozoos ) y 
Radiolaria (radiolarios) 

Amebas con seudópodos fílidiformes 


' . raminifera (foraminíferos) 

Testa porosa 

CAobigerina 

7 r.diolaria (radiolarios) 

Seudópodos que se irradian desde el cuerpo central 


Amoebozoa (amebozoos) 

Amebas con seudópodos lobulados 


T vm na m oeba (gimn ame bas) 

Habitan en tierra, agua dulce o ambientes marinos 

Amoeba 

E - 1 a moeba ( entamoebas) 

Parásitos 

Entamoeba 

Hxogasirida (mohos 
m i i c ií agin osos plasm od ial e s) 

Plasmodi o mu lt ice lutar, cuerpos fmetíferes que parti cipan en la 
reproduedón sexual 

Physarum 

- . : l vos te lida (mohos 
mucilaginosos celulares) 

Agregado mulriceluiar que constituye los cuerpos fruetí feros 
asexuales 

Dlctyostelhan 

Rhodophyta (algas rojas) 

Ficoeritrina (pigmento aecesorio); sin estádios flagelados 

Bonhemtiísomcc Deíesserici, PalmanQ 

Chforophyta (ím grupo de 
algas verdes) 

Cloroplastos similares a los de las plantas 

Ca ií le rpa f Ch la mydo monas , Spi rqgy ra. 
Uiva, Volvox 


poros. Las cestas de las foraminíferos Forman un registro Fósil exten- 
so en los sedimentos marinos. 

* Radiolarios (p. 563), Los radiolarios tienen testas fusionadas que 
suelen estar corapuestas de sílice . Estos indivíduos ingieren micro- 
organismos por fagodtosis gracias a la acciõn de sus seudópodos, 
que irradian desde et cuerpo cemral. 


Concepto 


Los amebozoos tienen seudópodos lobnlados 

' ( i i m n a mel s ( p . 564), Las gi m name bas so n ame bozoos un i c e 1 u - 
.ares f recue ntes en la tierra y en ambientes de agua dulce o man- 
nos. La mayoría son heterótrofos, 

Lruanioebas (p, 564). Las emamoebas son parasiteis de los verte- 
brados y de algunos invertebrados. Entamoeba JústdytLa produce 
disenteria amebiana en los seres humanos. 

í Hongos mucil aginosos (pp. 564-566), Los hongos mucilaginosos 
plasmodiales se agregan formando un plasmo d to, que es una masa 
multinu oleada de citoplasma no dividido por membranas. El plasma- 
do emite seudópodos a través dei material en vias de descomposición 


y engloba alimentos por fagocttosis Los hongos mucilaginosos celula- 
res forman agregados mukicelulares, en los cuales las células están 
separadas por sus membranas. LI hongo mucilaginoso celular 
Diçíyosíeíium disandeum se convirtiò en un modeb experimental para 
evaluar la evolución de la muUicelularidad. 


Concepto 


Las algas rojas y Ias verdes son los parientes más 
cercanos de las plantas terrestres 

Algas rojas (p. 567). Las algas rojas tienen colores que osciian desde 
el verde hasta el negro debído a que tienen concent raciones vatiables 
dei pigmento accesono ficoeri trina. La mayoría de las algas rojas son 
muiticeltilares; las más grandes son las algas marinas, Estas son las 
algas grandes más abundantes en las aguas costeras de los trópicos. 

Algas verdes (pp. 567-569), Las algas verdes (clorofitas y carofice- 
as) están muy relacionadas con las plantas terrestres. La mayoría de 
las clorofitas viven en agua dulce, aunque muchas son marinas; 
atras viven en tierra húmeda, níeve o como simbiontes en líquenes. 
Las clorofitas abarcan formas unicelulares, mulücelulares y colonia- 
les. La mayoría experimenta ciclos de vida complejos. 
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E VA L Ü A C IÓN D E C ONOC I MI E N TOS 


Áutoeva luación 

I- Los plástidos que estãn rodeados por más de dos membranas con- 
firman: 

a. La evolución a pari ir de las mitocondrias. 

b. La fusión de íos plástidos. 

c. El origen de los plástidos a partir de las archaea. 

d. La endosimbiosis secundaria. 

e. La creación de los plástidos a partir de la envoltura nuclear. 

2. Los biólogos sospechan que la endosimbiosis originõ las mitocan- 
d rias antes que los plástidos en parte porque: 

a. Los productos de la foLosímesis no podrian merabolizarsc sin las 
enzimas mltocondriales, 

b. Casi todos los eucariorttes tienen mitocondrias, mí entras que 
solo los eucariomes autótiofos suelen tener plástidos. 

c. El DNA mitocondrial es menos similar al DNA procariome que 
ei DNA de los plástidos. 

d. Sin la producción mitocondrial de C0 2 , la fotosfntesís no podria 
Ilevarse a cabo. 

e. Las proteínas mitocondriales se sintetizan en ribosomas citosólí- 
cos r mientras que los plástidos iitiltzan sus propios ribosomas. 

3. iCuâl de los sigti temes eucariomes tiene mitocondrias que carecen 
de una cadena de transporte de electrones? 

a. Las algas do radas. 

b. Las díplomõnadas- 

c. Los apicomplexos 

d. Los ci netoplás ridos. 

e. Las diatomeas. 

4. ’Qué organismo está apareado de forma immecta con su descripción? 

a. CeTcozoos -amebas con seudopodos filiformes 1 . 

b. Euglénídos — protistas que almacenan parainifón. 

c. Poraminí feros -algas ci liadas con numerosos micronúcleos. 

d. Apicomplexos -parásitos con eidos de vida complicados, 
e Diplomónãdas^-protistas con m i t oco nd ri as modificadas. 

5. Los d í no flagelados, los apicomplexos y los ci liados se dasifican 
dentro dei ciado Alveolata porque todos: 

a. Ti ene n flagelos o cilios. 

b. Son parásitos de animales. 

c. Habitan en, ambientes de agua duíce o marinos exclusi vamente 

d. Tienen mitocondrias 

e. Tienen sacos delimitados por membrana por debajo de la mem- 
brana plasmãtica. 

6. En los dliados, eí proceso que produce variadõn genérica a través 
dei intercâmbio de núcleos es: 

a. Míxoirofismo. 
b Endosimbiosis, 

c. Meiosis, 

d. Conjugación. 

e. Fisión binaria. 


7* LI protista que produjo la cri sis de hambre de la patata irlandesa 
fue: 

a. un fora miní fero. 

b. un ei liado. 

c. un ovómiceto. 

d. un hongo mucilaginoso plasmodial. 

e. un hongo mucilaginoso celular. 

8. ^Qué grupo de algas está apareada de forma incorrecte con su des- 
cripción? 

a. Dinoflagelados: envolturas similares al vidrio compuestas por 
dos partes, 

b. Algas verdes: parientes cercanos de las plantas terrestres. 

c. Algas rojas: sin estádios flagelados en su ciclo de vida. 

d. Algas pardas; abarca las algas marinas más grandes. 

e. Diatomeas: componente importante dei fitoplâncton. 

9. En los eidos de vida con altemancia de generaciones, las formas 
haplòides mukicdulares alteman con: 

a. Formas haplòides unicelulares. 

b. Formas dipJoides unicelulares, 

c. Formas haplòides multicelulares. 

d. Formas diploides multicelulares, 

e . Form as po 1 i p I oi des mu i tlce l u 1 ares. 

10. iQ Lie protistas forman masas multinudeadas Côloreadas? 

a. Los euglén idos. 

b. Los hongos mucikginosos plasniodiales. 

c. Los. hongos mucilaginosos celulares, 

d. Los fora mini feros. 

e. Los mohos ac uâ ticos, 

Véanse /os rcspuesíus en d Apêndice A + 


Iníerrelaciõn evolutiva 

Explique la razón por ia cual los sistemáticos consideran que el reino 
Protista es un taxón obsoleto. 


Problemas científicos 

Si se aplica la lógica científica de "Si . . _ , entonc.es” fvéase C ap. 1), 
icuãles son algunas de las prediccíones que surgen de !a hipótesís que 
indica que las plantas evoluaonaron a partir de las algas verdes? En 
ocras palabras, ^cómo podria confirmar esta hipótesis? 


Ciência, tecnologia y soeiedad 

La capacidad dei patógeno Píosmodíum para evitar el sistema ínmunita- 
rio humano es una de tas razones por las cuales el desarrolio de una 
vaciina contra el paludismo es tan difícil. Otra razón es que se emplea 
menos dinero en la investigacíón sobre el paludismo que sobre otras 
eníermedades que afectan a muchas menos personas, como, por ejem- 
pto, la fibrosis quistíca. ^Cuales son las posibles explicaciones para este 
desequilíbrio en el esfuerzo experimental? 
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Conceptos clave 


29-1 Las plantas terrestres evolucionaron a partir de 
las algas verdes 

29-2 Las plantas terrestres poseen un conjunto de 
adaptacíones derivadas 

2 9-3 Los ciclos vitales de íos musgos y otras briófitas 
están dominados por la etapa gamelo fítica 

29-4 Los helechos y otras plantas vasculares sin 
semillas formaron los primeros bosques 


Panorama general 


La Tierra se cubrió de verde 

S i se observa un paisaje exuberante, como la escena dei bos- 
que mostrada en la figura 29-1 r es difícil irnagínarse k ue- 
rra sin ninguna planta u otros organismos. Sin embargo, 
iurarue más de los primeros 3 mil millones de aftos de la historia 
e la Tierra, no existi ó vida sobre la superfície terrestre. Algunas evi- 
dencias geoquímicas sugieren que había delgadas capas de etanc- 
TLVLterias en la tierra hace aproximadamente 1,2 mil millones de 
f .. 5 Pero solo fue hace alrededor de 300 millones de anos que las 
: kntas, los hongos y los ani males se agrupa ron afuera dei agua. 

En este capitulo nos concentraremos en las plantas terrestres y 
n cómo evolucionaron a partir de las algas verdes acuáticas. 
Vjnque algunas especies de plantas, como las hierbas ma ri nas, vol- 
leron a sus hábitats acuá ticos durante su evolución, la mayoria de 
/ - plantas viven en ambientes terrestres. Por lo tanto,, nos referire- 
mos a todas las plantas corno plantas termtm, aun en aquellas que 
atualmente son acuáLicas, para diferenciarias de las algas, que son 
Listas fotosintéticos- Desde que colonizaron la tierra, las plantas 
- ban diversificado en alrededor de 290 000 especies vivientes que 
habítan en todos los ambientes, con excepdón de los mãs extre- 
s como algunas cumbres montanosas > ciertas regiones desérti- 
cas }' polares. La presencia de las plantas ha permitido que otras 
: nuas de vida, incluídos los seres humanos, sobrevivían sobre la 


A Fig. 29-1. Helechos arborescentes y un tronco recubierto de 
musgo* 


tierra. Las raices de las plantas han creado hábitats para otros orga- 
nismos a! estabilizar los paisajes. Aun más importante es que las 
plantas son la luente de oxigeno y en última instancia, las provee- 
doras de alimento de los animales terrestres. 

En este capitulo describiremos los primeros 100 millones de 
anos de la evolución vegetal, incluída la aparición de plantas sin 
semillas, como los musgos y los helechos. En el capitulo 30 exa- 
minaremos la evolución posterior de las plantas con semillas. 


Concepto 


Las plantas terrestres 
evolucionaron a 
partir de las algas 
verdes 

Como se menciono en el capitulo 
28, los investigadores consideran que 
las algas verdes denominadas caro Íí ce- 
as, son los parientes más cercanos de 
las plantas terrestres. Examinaremos 
ahora las evidencias de esta relación y 
consideraremos qué sugieren estas 
evidencias acerca de cómo las algas 
antecesoras de las plantas terrestres 
podrian haberse adaptado para despia- 
zarse bacia la tierra. 

Evidencias bioquímicas y morfológicas 

Muchas características clave de las plantas terrestres también 
están presentes en una variedad de proiistas, principalmente las 
algas. Por ejemplo, las plantas son multi celulares, eucari.ont.es, 
autotrófos fotosintéticos, como lo son también las algas pardas, 
rojas y ciertas algas verdes (véase capítulo 28). Las plantas tienen 
paredes celulares de celulosa, como las algas verdes, los dinofla- 














► Fig. 29-2 Complejos en 
roseta sintetizadores de cefu- 
losa. Estos ordenamientos carac- 
terísticos de proteínas en forma 
de rosa, se encuentran solamen- 
te en las plantas terrestres y en 
las algas carofíceas, lo que sugie- 
re su estrecho parentesco (MEB), 
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gelados y las algas pardas. Los cloro plastos con clorofila a y b 
están presentes en tas afgas verdes, las euglénidas, y en unos 
pocos dinoflage lados, como también en las plantas. 

Sin embargo, hay cUatro características clave que las plantas 
comparien solamente con las carofíceas, lo que sugiere una estre- 
cha relación entre los dos grupos: 

► Complejos en forma de roseta para la síntesis de celulosa. 

Las células, de tanto las plantas terrestres como de las carofíce- 
as, tienen complejos en roseta sintetizadores de celulosa. 
Estos complejos son ordenamientos de proteínas en forma de 
rosa en la membrana plasmática que sintetizan las microfibri- 
llas de celulosa de las paredes celulares (fig. 29-2). Por el con- 
trario, un ordemmiento lineal de proteínas sintetiza la celulosa 
en las algas no carofíceas, Adeinãs. las paredes celulares de las 
plantas y cie las carofíceas con tienen un mayor p orcem aje de 
celulosa que las paredes celulares de las algas no carofíceas, 
Estas diferencias indican que las paredes de celulosa de las 
plantas y de las carofíceas evolucionaron independientememe 
de las paredes celulares de las atras algas. 

► Enzimas de los peroxisomas. Los peroxisomas (véase fig. 6-10), 
tanto de las plantas terrestres como de las carofíceas, contienen 
enzimas que contribuyen a minimizar la perdida de productos 
orgânicos como resultado de la fotorrespiradón (véase capítulo 
1 0), Los peroxisomas de otras algas carecen de estas enzimas, 

► Estructura de gametos masculinos flagelados. En las 
especies de plantas terrestres que tienen gametos masculi- 
nos flagelados, la estructura dei anterozoidea se parece nota- 
blemente al game to masculino de tas carofíceas, 

Formación de un fragmoplasto, Ciertos detalles de la división 
celular se producen solamente en plantas terrestres y ciertas 
carofíceas, incluídos tos géneros Cfiara y Cokochaeíe. Por ejem- 
pio, la síntesis de nuevas paredes transversales (placas celula- 
res) durante la división celular implica la formación de un 
fragmoplasto, un alineamiento de elementos dei cito esqueleto 
y de vesículas derivadas dei aparato de Golgi a lo largo de la 
ltnea media de ta célula en división (véase fig, 12-10). 

Evidencias genéticas 

Durante la última década, los investigadores que partidparon 
en una iniciativa internacional denominada "Deep Gieen 11 con- 
dujeron un estúdio a gran escala de ias transiciones más impor- 
tantes en la evoludón vegetal, analizando los genes de un amplio 
rango de especies de plantas y de algas. Las comparaciones, tanto 
de los genes nucleares como de tos cloroplastos, coincidieron 
con los dãtos morfológicos y bioquímicos al sefialar a las carofí- 
ceas -particularmente, Chãra y Coleochactc- como los paríentes 
vivos más cercanos de las plantas terrestres (fig- 29-3). l éngase 
en cuenta que esto no significa que estas algas vivos sean los 
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(a) Chara, un 
organismo 
de los 
estanques 


10 mm 


40 |um 


(b) Coleochaeie orbicuíaris, una 
carofícea con fornna de disco (MO) 


A Fig. 29-3. Ejemplos de carofíceas, los parientes más cercanos 
de ias plantas terrestres. 


ancestros de las plantas; sin embargo, permíten imaginar como 
podrían haber sido dichos ancestros, 

Adaptaciones que permideron el desplazamiento 
a la ticrra 

Muchas especies de algas carofíceas habitan en aguas superfb 
ciales, alrededor de los bordes de los estanques y lagos, donde 
están expuestas a la ocasional desecación. En dichos ambientes, 
la selecdón natural favorece a las algas individuales, que pueden 
sobrevivir durante los períodos en los que no están sumergídas 
en el agua, En las carofíceas, una capa de un polímero duradero 
denominado esporopolenina impide que los cigotos expuestos 
se sequen Una forma ancestral de esta adaptación química 
puede también haber sido la precursora de las gruesas paredes de 
esporopolenina que enderran a las esporas de las plantas. 

Es probable que la acumulación de dichos rasgos, por lo menos 
por una población de carofíceas anc estrales, permitió a su descen- 
dência -las pri meras plantas terrestres- vivir permanentemente 
encima de la línea de agua. Estas novedadès evolutivas inaugura- 
ron la expansión dei hábitai terrestre, estableciendo una nueva 
fromera que ofrecía enormes benefícios. La luz brilknte dei sol no 
era filtrada por el agua y el plâncton, la atmosfera tenía abtm- 
dancia de C0 2 , el suelo era rico en nutrientes mineral es, e inL 
cialmente existían relatívamente pocos herbívoros y patógenos. 
Benefídarse de estas oportunidades ambiental es se hízo posible a 
medida que las plantas sufríeron adaptaciones evolutivas que les 
permideron sobrevivir y reproducirse sobre la tierra. 


Evaluación de conecptos 




1. Describa evidencias que vinculan a las plantas con una 
carofícea ancestral. 

Yéanse las respnestas en el Apêndice A, 


Concepto 



Las plantas terrestres poseen un 
conjunto de adaptaciones derivadas 

Muchas de las adaptaciones que surgieron después de que las 
plantas terrestres se separaron de sus parientes caroficeas Facilita- 
rem la supervivenda y Ea reproducción. en la tierra. Exploraremos 
los rasgos derivados (distintos de los de sus antecesores) mãs 
mportantes de las plantas. Luego examinaremos algunas eviden- 
cias fósiles de la divergência de las plantas terrestres de las caro- 
;'iceas y estudiaremos los prindpales grupos dei reino vegetal, 

Definicíón dei reino vegetal 

^Dónde se encuentra exactamente la Unea que separa las plaii- 
tas terrestres de las algas? Los taxonomistas siguen debatiendo 
actualmente los limites dei reino de las plantas (fig. 29-4). El 
esquema tradicional iguala al reino Plantae con las em briófitas 
plantas con embriones; phyte provi ene de la palabra griega que 
significa planta). Algunos biólogos especializados en plantas pro- 
ponen actualmente que los limites dei reino de las plantas debe- 
rian expandi rse incluyendo a Ias algas verdes mãs cercanarrtente 
; mpa remadas con las plantas -las caroficeas y algunos grupos 
reíacionadc3S- y denominaron al reino Streptophyta. Otros sugie- 
en una definíción aun mãs amplia de las plantas, incluyendo 
lambién a las cloro litas (las algas verdes no caroficeas) en el reino 
'• sridiplantae (vêase capítulo 28). Como d debate sigue abierto, 
en este texto se mantiene la definicíón dei reino yegetal según el 
■■[erio de las embrioitas y se utiliza la designación de reino 
Plantae como nombre formal para el taxón. 

Rasgos derivados de Ias plantas 

t lay cinco rasgos clave que apareceu práeticamente en todas 
las plantas terrestres pero que estãn ausentes en las caroííceas: 
meristemas api cales; akemancia de generaciones; esporas con 
paredes produddas en los espcrangios; gametangios multicelula- 
res: y embriones multicelulares dependientes. Estos rasgos se des- 
criben en la figura 29-5 en las dos páginas siguíentes. Podemos 
deducir que estos rasgos estaban ausentes en el ancestro común 
ie las plantas terrestres y de las caroficeas, y que evoludonaron 
mdependien temente como rasgos derivados de las plantas terres- 
tres. Algunos de estos rasgos no son exclusivos de las plantas, 
r.abiendo evolucionado separadamente en otros linajes, y cíertos 
rasgos se perdieron en diversos linajes de plantas. Sin embargo, 
sios rasgos clave diferencian y separan a las plantas terrestres pri- 
mitivas de las algas mãs cercanamente emparemadas. 

Otros rasgos derivados, que se relacionan con la vida terrestre, 
nan evolucionado en muchas especies de plantas. Expuestas per- 
manentemente al aíre, las plantas terrestres corren un ríesgo 
mocho mayor de desecadón que sus algas ancest rales. La epidei - 
mis de muchas especies liene una cobertura denominada cutícu- 
la. constituída por polímeros denominados poliésteres y ceras. La 
wüticula actüa como una cubierta impermeable, comribuyendo a 
:m pedir la perdida excesiva de agua de los órganos de ta planta que 
v: encuentran por encima dei nível dei suelo, y además propor- 
nona cierta protecdõn contra el ataque microbiano. 

Muchas plantas terrestres producen moléculas denominadas 
compuestos secundários, 11 amados asi porque son productos de vias 
metabólicas secundarias, ramas col ate rales de las vias metabólicas 



Viridipfantae 


Streptophyta 


Plantae 


Algas rojas 


Clorofítas 


Caroficeas Embríofitas 



Alga ancestral 


à Fig. 29-4, Tres ciados que son candidatos para (a designación 
como reino vegetal. Este libro de texto adopta la definicíón de plan- 
tas como equivalente a em briófitas y utiliza el nombre Plantae para 
designar al reino. 


primarias que producen los lipidos, hidrates de carbono, arnino- 
ãcidos y otros eompuestos comunes a todos los organismos. Los 
compuestos secundários induyen los alcaloides, terpenos, taninos 
y fendes, como los ílavonüides. Diversos alcaloides, terpenos y 
taninos tienen un sabor amargo, un olor intenso, o un efecto tóxi- 
co que contribuyen a defender a las plantas de los herbívoros y 
parãsitos. Los flavonoides absorben la radiación ultravioleta dani- 
na y pueden actuar como seria les en las relaciones simbióticas 
beneficiosas con microorganismos dei suelo, Algunos fenoles ímpi- 
den el ataque de los microorganismos p a toge nos, A medida que 
estudie los prindpales grupos de plantas terrestres, observe cómo 
los compuestos secundários contribuyen a su supervivenda. Los 
seres humanos se benefician también de los compuestos secundá- 
rios; un ejemplo de ello es el uso de las propiedades antimicrobia- 
nas de los alcaloides de la quinina para combalir el paludismo, 

EI origen y diversíficación de Ias plantas 

Los paleobotãníeos que buscan el origen evolutivo de las plan- 
tas han discutido considejtab lemente acerca de cuál es la evidencia 
fósil más antigua de las plantas terrestres. En la década de 1970, 
los investigadores encomraron esporas fósiles que datában dei 
período ordovicico. con una antiguedad de hasta 475 millones de 
anos. Aunque las esporas fósiles se parecen a las de las plantas que 
viven actualmente, tienen algunas diferencias impactantes. Por 
ejemplo, ias esporas de las plantas actuales se dispersan tipica- 
mente como granos únicos, mientras que las fósiles se fusionan 
Formando grupos de dos o cuatro esporas. Esta diferencia hace 
pensar en la posibilidad de que las esporas fósiles no fueran pro- 
ducidas por plantas, sino por algún alga extinta emparem ada. 
Además, los fragmentos mãs antiguos conocidos de te j ido vegetal 
son 50 millones de anos mãs jóvenes que las misteriosas esporas. 
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Figura 29- :> 

de los rasgos derivados de las plantas terrestres 



MERISTEMAS APICALES 



Rn los hábitats terrestres, un organismo fotosin- 
tético encnentra sus recursos esenciales en dos 
lugares muy diferentes. La luz y el CO l estãn dis- 
ponibles, principalmente, por encima dei suelo; 
el agua y los nutrientes minerales se encuentran, 
sobre todo, en d suelo. Aunque las plantas no 
pueden desplazarse de un lugar a otro, las raices 
y tos brotes pueden atargarse, aumentado su 
expósición a los recursos a mbi entales. Este cred- 
mtento en longitud se mamiene a lo largo de la 
vida de ta planta por la actividad de los meríste- 
mas api cales, regiones localizadas de división 
celular en los extremos de los brotes y raices, Las 
células produddas por los menstemas apicales se 
diferencian en vários tejidos, entre dlos T una epi- 
dermis superficial que protege al cuerpo y vários 
tipos de Lejidos internos, Los menstemas apicales 
de los brotes también generan hojâs en la mayo- 
ria de las plantas. Así, tos cuerpos complejos de 
las plantas muestran una especial ización 
estructural de sus órganos subterrâneos y aére- 
os, raices y brotes portadores de bojas, respecti- 
vamente, en la mayoría de las plantas. 


ALTERNANCIA DE GENERACIONES 


Tenga cuidado de no confundir la akemancia de gene raciones de las 
plantas con tos estados haploide y diploide en los ciclos vitales de todos 
los organismos de reproducción sexual (véase fig, 13-6). Hn los seres 
humanos, por ejemplo, la meiosis en las gónadas (ovários y testículos) 
produce game tos ha pio ides que se unen, formando ci gotos diploides 
que se dividen y se trans forma n en muluceluíares, El estado haploide 
está representado sol amente por game tos unicelulares. Por eí contrario, 
la alternância de genemciones se caracteriza por el heeho de que existen 
tanto estados haploides multicelulares como estados diploides multice- 
lutares en el ciclo vital. 

Las dos formas corporales multicelulares que se alternan en los ciclos 
vitales de las plantas terrestres son las gene raciones de gamem fitos y 
esporo fitos. Las células dei gamelo fito son haploides, lo que significa 
que nenen un único juego de cromosomas. El game to fito redbe esta 
denominacion porque produce, mediante mitosis, gametos haploides 
-ovocélulas y anterozoides- que se fusionan durante la fertilizaciõn, 
formando cigotos diploides. La división mitõtica dei cigoio produce el 
esporoBlo mukiceluiar, la generación productora de esporas. Por esa 
razon, las células dei esporofito son diploides, es decir, que contienen 
dos juegos de cromosomas, uno de cada gamelo. La meiosis en un 
esporofito maduro que produce esporas haploides, células reproducti- 
vas que pueden desarrollarse y formar un nuevo organismo sin fusio- 
narse con atra célula. Por el contrario, los gametos no pueden 
desarrollarse directamerue en un organismo mukiceluiar, sino que pre- 
viamente deben fusionarse y formar un cigoto. La división miLóLica de 
una espora vegetal produce un nuevo gametolsto mukiceluiar. Y asi 
continua la akemancia de generariones, con esporofítos que producen 
esporas que se desarrollan y fonnan game tofi tos, y gametofitos que 
producen gametos que se unen para formar cigotos que se desarrollan 
y forman esporo fitos. 


Los ciclos ri tales de todas las plantas terrestres akernan entre dos cuerpos 
multicelulares diferentes, cada uno de los cuales produce la otra forma. 
Este tipo de ciclo reproductivo, denominado alie maneia de generacio- 
nes, evolucionó también en vários grupos de algas, pero no se produce en 
las carofíceas, las algas más cercanamente emparentadas con las plantas 
terrestres. Podemos deducir que la alternancia de generariones es una 
característica derivada de las plantas terrestres; no estaba presente en el 
ancestro comum de las plantas terrestres y de ias carofíceas. 

Organismo haploide 
multiceiular (gametofiío) 

Mitosis 

n : ) ( n ) 


2n 


Organismo diploide 
mukiceluiar (esporofito) 

Alternância de generariones; esquema general 
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Meristema 
apical dei 
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Meristemas apicales de las raices 
y brotes de la planta* Las 

microfotografías ópticas son 
secciones longitudinales de los 
extremos de un brote y de una raíz. 
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ESPORAS CON PAREDES PRODUCIDAS EN LOS ESPORANGIOS 


Las esporas de las plantas son células reproduerivas haploides que tie- 
oen el potencial de crecer, formando gametofitos haploides mu lticelu la- 
res por mitosis. El polímero esporopolenina hace que las paredes de las 
esporas vege tales sean muy gruesas y resistentes a las inclemências dei 
ambiente, Esta adaptación química hace posible que las esporas se dis- 
persem a través dei aire seco sin daíiarse. 

:: esporo filo tiene órganos muLicelulares denominados esporangios, 
que producen esporas vegetales. Dentro dei esporangio, células diploi- 
ies denominadas esporociios. también conocidas como células madres 
de las esporas, generan las esporas haploides por meiosis. Los tejidos 
externos dei esporangio protegem a las esporas en desarrollo hasta que 
son liberadas al aire. 

Los es po rangi os multi celulares que producen esporas eon paredes enri- 
quecidas en esporopolenina son adaptaciones terrestres clave de las 
: antas terrestres. Aunque las caroficeas producen esporas, estas algas 
arecen de espo rangi os muLicelulares y sus esporas flageladas, disper- 
sados en el agua, carecen de esporopolenina. 



Esporas 

Esporangio 


Seccion longitudinal dei esporangic 
de Sphagnum (MO) 


Esporofito 

Gametofito 


Esporofito y esporangio de Sphagnum (un musgo) 


GAMETANGIOS MULTICELULARES 




Anteridiü con 
-'^rozosdes 


metofito 
masculino 


Gametofito femenino 


Arquegomo 
oósferas 


Oira característica que diferenció a las plantas terrestres primitivas de 
sus algas ancestral es fue la producdón de game tos dentro de órganos 
muLicelulares denominados gametangios. Los gametangios feraenmos 
se denominan arquegonios, cada uno de los cuales es un órgano con 
forma de vaso que produce un único game to femenino que se mam ie- 
ne en la base dei órgano. Los gametangios masculinos, denominados 
arUeridios, producen y liberam los game tos masculinos (o anterozoide) 
al medio ambiente. En vários grupos importantes de plantas vivas, los 
anterozoides tienen flagelos y nadan hacia la ovocélulaa través de goti- 
ias de agua o películas acuosas. Cada oosfera es fertilizada dentro de un 
arquegonlo, donde eí esgoto se desarrrolia formando un embrion. Como 
ve rã en el capítulo 30, los gametofitos de las plantas con semi 11a son tan 
reducidos en su tamano que en algunos linajes los arquegonios y los 
ante ri di os se han perdido. 


Arquegonios y anteridios de Marchantia (una hepática) 


EMBRIONES MULTICELULARES Y DEPENDIENTES 


Los embriones vegetales muLicelulares se desarrolan a partir de los 
igotos que estãn retemdos dentro de los tejidos deí progenitor femeni- 
Los tejidos parentales propordonan nutrientes, como hldratos de 
rbono y aminoácidos, al embríón en desarrollo. El embrión tiene 
_e lulas de transferencia placeniarias especializadas, a veces presentes 
. -:i tejido maternal adyacenie, que facilitan la transferencia de nutrien- 
tes dei progenitor al embrión por medio de elaboradas invaginaciones 
Cl Ia superfície de la pared (membrana pl asmática y pared celular). Esta 
ater fase es análoga a la interfase de transferencia de nutrientes 
embrión- madre de los mamíferos euterios (placentarios), El embrión 
multicelular y dependieme de las plantas terrestres es un rasgo deriva- 
d tan significativo que las plantas terrestres también se conocen como 
embriofítas. 
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Invaginaciones de la pared 
Célula de transferencia placentaria 


Célula de transferencia placentaria y embríón de Marchantia 
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(b) Tejido de esporofito 
fosrlizado* Las esporas 
esta ba n embebidas en 
un tejido que parece 
provenir de las plantas. 


(a) Esporas fosilizadas. 

A diferencia de las 
esporas de la nrtayoría 
de las plantas vivientes, 
constituidas por granos 
simples, estas esporas 
encontradas en Omán 
forman grupos de 
cuatro (a la izquierda 
hay una oculta y a la 
derecha, dos). 



â Fig. 29-6. Esporas y tejidos de plantas primitivas. 


En 2003, científicos de Gran Bretana y de Omán aportaron un 
poco de luz sobre este mistério, al extraer esporas de rocas con una 
antigüedad de 475 millones de anos en ei pais de Omán, situado 
en Oriente Medio (fig, 29* 6a) A diferencia de las esporas de esta 
edad previamente descubiertas, estas estaban embebidas en un 
material de la cutícula vegetal similar al tejido portador de esporas 
de las plantas actuales Çfig. 29-6b). Después de encontrar oiros 
pequenos fragmentos de tejido que pertenecían claramente a las 
plantas, los científicos llegaron a la conclusión que las esporas de 
Omán son plantas fósiles en vez de algas. 

Un estúdio dei ano 2001 dei IL reÍoj molecular’ (véase capítulo 
25) de las plantas sugiere que un ancestro común de las plantas 
actuales existió hace 700 millones de anos. Si esto es verdad, 
entonces, en el registro fósil faltan los primeros 225 millones de 
anos de la evolucíón vegetal. Sin embargo, en el ano 2003, Michael 
Sanderson, de la Universidad de Califórnia, basándose en datos 
moleculares, publico una estimación de 490 a 425 millones cte 
anos, una edad bastante similar a Ia de las esporas descubiertas en 
Omán. 

Cualquiera que sea la edad exacta de las primeras plantas 
terrestres, estas especies ancestrales dieron origen a la enorme 
diversidad de las plantas vivas. En el cu adro 29-1 se resumen los 
diez filós dei esquema taxonõmico utilizado en este capítulo y en 
el capítulo 30. A medida que lea el sigu tente panorama general de 
las plantas terrestres, observe el cuadro 29-1 junto con la fig. 29- 
7. donde se presenta un diagrama de Ia filogenia vegetal basado en 
la morfologia, la bioquímica y la genética de las plantas. 

Las plantas terrestres pueden ser agrupadas informalmente por 
la presencia o ausência de un extenso sistema de tejido vascular, 
constituído por células unidas para tomiar tubos que transportan 
agua y nutrientes a to largo dei euerpo de ia planta. La mayoría de 
las plantas nenen un sistema de tejido vascular complejo y, por esta 
razón, se denominan plantas vasculares, Las plantas que no tie- 
nen un sistema de transporte extenso -hepáticas, anioceros y mus- 
gos- se describen como plantas l£ no vasculares”, a pesar de que 
algunos musgos lienen un tejido vascular simple. Las plantas no 
vasculares con f recue ncia se denominan informalmente briófitas 
(dei griego hryon, musgo, y phyton , planLa). 
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3- Diez filós de plantas existentes 




Número 
aproximado 
do especies 


Nombre común 

existentes 

Briófitas 
(plantas no 
vasculares) 



Filo Hepatophyta 

Hepáticas 

9 000 

Filo Aiuhocerophyta 

Antoceros 

100 

Filo Bryophyta 

Musgos 

15 000 

Plantas vasculares 



Plantas vasculares 
sin semi 1 La 



Filo Lycophyta 

Licoíiras (licopodios, 
selagi nelas e isoetes o 
helecho juncai) 

i 200 

Filo Pteropbyta 

Pterofitas (helechos, colas 
de ca ba! lo y Psilotum) 

12 000 

Plantas con semi 1 la 

Gimnuspermas 
Filo Ginkgophyta 

Ginkgo 

1 

Filo Cycadophym 

Geadas 

130 

Filo Gnetophyta 

Gneto fitas 
(Guetum, Ephcdra 
y Weíwitschicí) 

75 

Füo Coniferophyta 

Coníferas 

600 

Ârtgíospermas 
Füo Anthophyta 

Plantas con flores 

250 000 


Aunque el término hríojita se utiliza comúnmente para referirse 
a todas las plantas no vasculares, aún continua el debate acerca de 
las relaciones entre las hepáticas, los antoceros y los musgos y entre 
estos y las plantas vasculares. Aunque algunos estúdios moleculares 
han 1 legado a la conclusión de que las briófitas no son monofiléti- 
cas, un análisis rec lente de las secuencias de aminoãddos de los do- 
roplastos asegura que las briófitas forman un ciado. Las líneas 
punteadas de la figura 29-7 reflejan la actual incertídumbre en Io 
que se refiere a la filogenia de las briófitas, Sean o no mono filé Licas, 
las briófitas comparieo algunos rasgos derivados con las plantas 
vasculares, como los embriones multicelulares y los meristemas 
apicales, mientras que careceu de muchas innovacíones de las plan- 
tas vasculares, como las raíces y bojas verdade ras. 

Las plantas vasculares forman un dado, constituído aproxima- 
damente por el 93% de todas las especies vege tales. Las plantas vas- 
culares pueden categorizarse en tres ciados más pequenos. Dos de 
estos dados son las licofitas (licopodios y sus parientes) y las pte- 
ro fitas (helechos y sus parientes). Cada uno de estos ciados carece 
de se mi lias, razón por la cual, los dos ciados en conjunto se deno- 
minan informal mente plantas vasculares sin semillas. Sin embar- 
go, observen en la figura 29-7 que las plantas vasculares sin semillas 
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Origen de las plantas con semillas (hace 
aproximadamente 360 millones de anos) 


Origen de ias plantas vasculares 
(hace aproximadamente 420 millones de anos) 


Origen de las plantas terrestres (hace 
aproximadamente 475 millones de anos) 


Alga verde 
ancestral 


< ■ : 29-7 Puntos destacados 
de la evolución de las plantas. 

Este diagrama refleja una hfpôtesis 
acerca de las relaciones generales 
entre los grupos de plantas. Las 
lineas punteadas indlcan que la 
filogenia de las briófitas es incierta, 
El cuadro 2:9-1 proporciona los 
ríombres formales de los filos vege- 
tales que examinaremos en este 
capítulo y en el siguiente. 


nc son monofiléticas. El tercer dado de las plantas vasculares se 
compone de las plantas con semillas, la gran mayoría de las espe- 
. ie= vegetales vivientes. Una semilla es un embrión empaquetado 
. on un suplemento de nutrientes dentro de un saco protector. Las 
í antas con semillas pueden dividirse en dos grupos, las gimnos- 
: rmas y las angiospermas, basándose en la ausenda o presencia de 
limaras cerradas donde las semillas maduram Las gimnospermas 
nel griego gymnos , desnuda* y sperm, semilla) se agmpan en con- 
cito como plantas con “semilla desnuda”, porque sus semillas no 
: . n encerradas en câmaras. Las espedes super 'vivientes de gim- 
~ espermas, constituídas primariamente por las coníferas, probable- 
rnente formen un ciado. Las migioSpermos (dei griego angion, vaso o 
omenedor) es un enorme dado constituído por iodas las plantas 
flores. Lis semillas de las angiospermas se dcsarrollan dentro de 
:imaras denominadas ovários, que se origínan dentro de las flores 
maduran para formar frutos. 

Obsérvese que la filogenia que se presenta en la figura 29-7 se 
concentra solamente en las relaciones entre los linajes de plantas 

CAPÍTULO 


existentes, aquellas que tienen miembros supervivientes adeniás de 
los miembros extintos. Los pakobotánicos tambíên han descubierto 
fõsíles que pertenecen a linajes de plantas extintas. Muchos de estos 
fósíles revelan las etapas intermedias que condujenon a los diferen- 
tes grupos de plantas que se encuentran actual mente en la Tierra. 


Lvaluacion de conceptos 


1, Identifique tres rasgos derivados qne distinguen a las 
plantas dc las algas caro fí ceas y que fadlítan la vida sobre 
la tierra. Justifique su respuesia. 

2. Identifique cada estmctura como haploide o dí pio ide: 
a) esporofito; b) espora; c) gámetofito; d) cigoto; 

e) game to masculino; 0 gamelo femenino. 

Véame lãs rcspuestas en e] Apêndice A . 
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Concepto 


Los ciclos de vida de los musgos y 
otras briófitas estãn dominados por 
la etapa de gametofitos 

Las briófitas estág representadas 
actualmente por ires flios de peque- 
nas plantas herbáceas (no lenosas): 
las hepáticas (filo Hepatophyta) los 
antoceros (filo Anthoeerophyta) y 
los musgos (filo Biyophyta). Los 
musgos son las briófitas más fami- 
liares, aunque algunas plantas 
comúnmente llamadas “musgos" no 
son verdaderos musgos. Éstas inclu- 
yen al musgo irlandês (un alga 
roja), al musgo dei reno (un 
liquen), a los licopodios (plantas 
vasculares sin semülas) y a los mus- 
gos espano les (líquenes en algunas 
regiones y plantas con flores en 
otras), 

Obsêrvese que los términos Bryophyta y bnojita no son sinó- 
nimos, Bryophyta es el nombre Laxonõmico formal de! filo 
constituído solamente por los musgos. El término bríofita se 
utiliza iníormalmente para refenrse a iodas las plantas no vas- 
culares, hepáticas, antoceros y musgos, Como ya se menciono 
previamente, no ha sido establccido si estos tres grupos for- 
man un ciado. Los taxonomistas también contínüan debat te fi- 
do la secuencia según la cual evoluciona ron los tres fi los de 
briófitas. 

Las briófitas adquírieron varias adaptadones únicas después 
de su d espr endimiehto evolutivo de los ancestros que comparien 
con las plantas vasculares vivas. No obstante, las briófitas vivas, 
probablemente reflejan algunos rasgos de Ias plantas primitivas. 
Por ejemplo, los fósiles de fragmentos vegeiales más amiguos que 
se eonocen, incluyen tejidos que se parecen muchísímo al inte- 
rior de las hepáticas. Los investigadores están ávidos por descu- 
brir más partes de estas plantas anáguas para ver si esta 
semejanza se relleja de forma más amplia. 

Gametofitos cte las briófitas 

A diferencia de las plantas vasculares, en los tres filós de brio- 
fitas, los gametofitos son de mayor tamano y de vida más pro- 
longada que los esporofitos, como se muestra en et ciclo vital dei 
musgo en la figura 29-8. Los esporofitos están tipicamente pre- 
sentes solamente en una parte dei ciclo. 

Si las esporas de ias briófitas se dispersan en un habitat favo- 
rabie, como el suelo húmedo o la corieza de los árboles, pueden 
germinar y crecer formando gametofitos. Las esporas germinales 
de un musgo, por ejemplo, producen de forma característica una 
masa de filamentos verdes, ramificados, cuyo espesor es el de 
una sola célula, conocidos como protonema (dei griego prato, 
prime ro, y nema, hebras). El protonema tiene una gran superfí- 
cie que favorece Ia absordõn de agua y rmnerales. En condicio- 
nes favorables, d protonema produce ima o más “yemas", cada 
una con un meristema apical que genera una estructura produc- 
tora de game tos conockía como game to foro (portador de game- 


tos"). En conjunto, el protonema y el gametoforo constituyen d 
cuerpo d d gametofito de un musgo. 

Los gametofitos de las briófitas, generalmente, forman alfom- 
bras adheridas al suelo y tienen como máximo unas pocas célu- 
las de espesor. Estas partes dei cuerpo tan delgadas no pueden 
sostener a una planta muy alia. Una segunda restricdòn en la 
altura de las briófitas es la ausência, en la mayoria de las especies, 
de Lejido vascular, que se requiere para el transporte a larga dis- 
tancia de agua y nutrientes. La delgada estructura de los õrganos 
de Ias briófitas hace posibie distribuir materiales sin un te j ido 
vascular especializado. Algunos musgos, sin embargo, inclui d o el 
género Poíytridium, Lienen tejidos conductores en el centro de 
sus "tal los", y como consecuencia, algunos cie estos musgos pue- 
den crecer hasta una altura de 2 metros. Los biólogos vegeiales 
están tratando de determinar si estos tejidos conductores son 
homólogos de los tejidos de las plantas vasculares o son el resul- 
tado de la evoludón convergente. 

Los gametofitos se fijan al suelo mediante delicados rí zo kl es, 
que son células únicas largas, tubulares (en las hepáticas y los 
antoceros), o filamentos de células (en los musgos). A diferencia 
de las raíces, que son características de las plantas vasculares, los 
rizoides no están compuestos de tejidos, carecen de células con- 
ductoras especializadas y no desemperian un papel importante 
en Ia absordõn de agua y mineral es. 

Los gametofitos maduros producen gamelos en los gametan- 
gíos recubiertos por lejido protector. Un gametofito puecte Lener 
múltiples gametangios, Los gameLos femeninos son producidos 
en Forma unharia en los arquegonios con forma de vaso, mien- 
tras que los anteridios producen muchos gametos masculinos. 
Algunos gametofitos de las briófitas son bisexuates, pero, en los 
musgos, los arquegonios y los anteridios estãn característicamen- 
te separados en los gametofitos femeninos y masculinos. Los 
gametos masculinos flagelados (amerozoides) nadan a través de 
una película de agua hacia los gametos femeninos (ovocé lulas) 
entrando eo los arquegonios en respuesta a estímulos de atrac- 
ción química. Los gametos femeninos no son liberados, sino que 
permanecen en las bases de los arquegonios. Después de la ferti- 
iizacíõn, los embríones son re lenidos dentro de los arquegonios. 
Las capas de células de transferencia placentaria contribuyen a 
transportar nutrientes a los embriones, a medida que se desarro- 
llan para formar esporofitos. 

Esporofitos de Ias briófitas 

Aunque los esporofitos de las briófitas son habitualmente 
verdes y Fotosinté ticos cuando son jòvenes, no pueden vi vir 
independiente mente, Permanecen adheridos a sus gametofitos 
progenitores, de los cuales absorben htdratos de carbono, ami- 
noácidos, mineraies y agua. 

Las briófitas tienen los esporofitos más pequenos y más senei- 
lios de todos los grupos de plantas existentes, lo que coincide 
con la hipótesis de que los esporofitos más grandes y más com- 
plejos evolucionaron más tarde en las plantas vasculares. Un 
esporo fito típico se compone de un pie, una seta y un esporan- 
gio. Embebido en el arquegonio, el pie absorbe nutrientes dei 
gametofito. La seta, o lallo, conduce estos materiales a! espo- 
rangio, también denominado cápsula, que los utiliza para pro- 
ducir las esporas por meiosis. Una cápsula puede generar hasta 
50 mülones de esporas. 

En la mayoria de los musgos, la seta se elonga, favoredendo 
la dispersión de las esporas al elevar Ea cápsula. Una cápsula 
in madura tiene una cubierta protectora de tejidos dei gametofito 
que se denomina calíptra. que se elimina cuando la cápsula está 
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Gota de líuvia 


▼ Fig. 29-8. El ciclo vital dei musgo 
Poíytríchum. 
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0 Las esporas se desarrollan en 
protonemas con aspecto filiforme 
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@ La mayoría de los musgos 
trenen gametofitos masculinos y 
femenínos separados, con anteridios 
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Se produce la meiosis y las esporas 
haploides se desarrollan en el esporangro 
dei esporofito* Guando ta tapa dei 
I espora ngio desaparece, los "di entes" dei 
peristoma regulan la liberadón gradual 
I de Ias esporas. 
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© El esporofito se desarrolla 
formando un largo ta Ho, o seta, 
que emerge dei arquegonio. 
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K © El esgoto díploide 
\ se desarrolla 

en un embrión de esporofito 

© Adherido por su pie, él esporofito dentro dei arquegonio. 
depende nutricional mente 
deí gametofito. 


madura. En la mayoria de las espécies de musgos, la pane supe- 
nor de la cápsula presenta un aniilo de estrueturas con aspecto 
de diemes que se denomina peristoma (véase fig. 29-8). Él 
peristoma se especializa en la descarga gradual de las esporas, 
apmvechando las ráfagas de vientos periódicos que pueden 
transportar las esporas a distancias lejanas. 

Los esporofitos de los antoceros y de los musgos son más 
grandes y más complejos que los de las hepáticas. Tanto los espo- 
ro fitos de los antoceros como los de los musgos tienen poros 
especializados que se denominan estornas , que tambièn se 
ene nem ran en todas las plantas vasculares. Estos poros favoreceu 
ia lotosíntesLs, pennitiendo el intercâmbio de Cü 2 y 0 2 entre el 


aire exterior y et interior dei esporofito (véase fig. 10-3). Los esto- 
rnas son las príncipales avenidas por las que el agua se evapora 
dei esporo lito. En condiciones de calor y seque dad los estornas 
pueden cerrarse, minimizando la perdida de agua. 

El hecho de que los estornas estén presentes en los musgos y 
antoceros, pero ausentes en las hepáticas, sugiere tres hipótesis 
posibles para su evoludón. Si las hepáticas son el linaje de rami- 
iicación más antigua de las plantas terrestres, entonces los esto- 
rnas evolticionaron en algún momento en el ancestro de los 
antoceros. musgos y plantas vasculares. Si los antoceros son el 
linaje de ramificación más antíguo, entonces los estornas pueden 
haber evolucionado en algún momento y poste ri ormente, se per- 
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Figura 29-9 

de ]a diversidad de las briófitas 

HEPÁTICAS {FILO HEPATOPHYTA) 


El nombre común y el nombre cientifico (dd latín ftepotkrus, hígado} se 
refiere a la forma de hígado de los gametofitos de Marchanfiíi, un género 
común en el hemisfério norte. En la época medieval se pensaba que esta 
fornia era un signo de que estas plantas podrian contribuir al trata rniento 


Gametoforo dei 
gametofsto femenino 



Marchantia polymorpha 
una hepática taiosa 


Esporofito de Marchantia (MO) 




Seta 


de las enferme dades hepáticas, Atgunas hepáticas, como MnrUtuníta, se 
describen como lalosas debido a la forma aplanada de sus gametofitos 
(recuerde que en el capítulo 28 definimos que el cuerpo de un alga muíti- 
celular se denomina talo). Los gametangios de MarthrmfJíí están elevados 
sobre los gameto foros que parecen pequenos ârboles en miniatura (véase 
también figura 29*5), Neeesitaria una lupa de aumenta para ver los espo* 
rofitos, que tienen una seta (tallo) corta con un esporangio redondeado. 
Algunas hepáticas se denominan "foliosas'' porque sus gametofitos tienen 
■estruciuras similares a un tallo con vários apêndices que parecen hojas. Las 
hepáticas loliosas, que se eneuentran tipicamente en las regiones tropicales 
y subtropicales, son mucho más co munes que las especies talosas. 
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ANTOCEROS (FILO ANTHOCEROPHYTA) 


El nombre común y ei nombre científico (dei griego heras , cuemo) se 
refiere n a la forma dei esporofito. que también se parece a una pequena 
hoja de hierba Un esporofito típico puede crecer hasta aproximada- 
mente 5 cm de altura. El esporangio se exüende en la totalidad de su 
longilud y se abre liberando las esporas maduras, comenzando en d 
extremo dei cuemo. Los gametofitos, que habitualmente tienen 1 a 2 cm 
de diâmetro, crecen en su mayor parte horizontal mente, y con freeuen- 
cia, tienen adheridos múltiples esporofitos 


Una dei género 
Anthoceros 


Esporofito 


Garnetofito 



MUSGOS (FILO BRYOPHYTA) 


A diferencia de las hepáticas y los amoceros, la mayoria de los gametofitos 
de los musgos crecen tipicamente más verti ca Imenie que horizontalmente, 
La altura de los musgos se encuemra dentro de un intervalo de menos de 
un milímetro hasta más de 50 cm, pero en la mayoria de las especies, es 
menor de 15 cm. Los gametofitos son estructuras que comprenden prima- 
namerue una alfombra de musgo. Sus "bojas' 1 tienen habitualmeme d espe- 
sor de una sola célula, pero pueden encomrarse w hojas v más complejas con 
crestas recubiertas con cutícula en el musgo capilar y sus pariemes cerca- 
nos. Los esporofitos de los musgos son tipicamente alargados y visibles sin 
aumento, con tamarios que alcanzart, aproximadamente, los 20 cm. A pesar 
de que son verdes y fotosinté ticos mientras son jóvenes, se vuelven de color 
marrón claro o marrón rojizo cuando están listos para liberar las esporas. 



Garnetofito 


Pofytrichum commune , 
un musgo capilar 


Esporofito 
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díeron en ei linaje de las hepáticas. O, quizãs, los antoceros 
adquirieron los estornas i ndepen dientemente de los musgos y de 
las plantas vasculares. Esta pregunta es importante para com- 
: render Ia evolución de las plantas, ya que los estornas desem- 
penan un papel crucial en e! êxito de las plantas vasculares, como 
se verá en el capítulo 36, 

La figura 29-9, en la página opuesta, ilustra ejemplos de 
_ c neto fitos y esporo fitos en los tres filos de briófitas. 

Importância ecológica y económica 
de los musgos 

La dispersiõn de esporas ligeras mediante el vienio ha dis- 
nbuido los musgos alrededor de todo el mundo. Estas plan- 
as son particularmente comunes y se diversifican en los 
- sques húmedos y terrenos pantanosos, donde consüluyen 
nabitats para minúsculos ani males. Algunas especies de mus- 
gos habitan inclusive en ambientes tan extremos como cum- 
bres de las montarias, tundras y desiertos (véase capítulo 30). 
Muchos musgos existen en hãbitats muy frios o secos porque 
pueden sobrevivir a la perdida de Ia mayor parte de su agua 
corporal y luego rehidratarse cuando la humedad está a su dis- 
posirión. Rocas plantas vasculares pueden sobrevivir ai mismo 
::ado de desecación. Adem ás, los compuestos fenóUcos de las 
medes celulares de los musgos absorben los niveles daninos 
de radiadón presentes en los desiertos o a elevadas altitudes y 
latitudes* 

L n género de musgo de los terrenos pantanosos, Sphagnum, o 
musgo de la turba o musgo esfagno, está ampl iamente distribui- 
_ ; fonnando extensos depósitos de material orgânico parcial - 
mente degradado conocido como turba (fíg. 29-10). Las 
regiones pantanosas dominadas por este musgo se denomínan 
pamanos de turba. Debido a que los compuestos fenólicos resis- 
' entes estãn embebidos en sus paredes celulares, Sphagmim no se 
degrada ve rd adera mente. Ademàs, segrega compuestos que pue- 
: n reducir la actividad bactéria na. Las bajas temperaturas y los 
veles de nutrientes en los pantanos de turba tambíén inhiben 
a putrefacción. Como consecuencia, los pantanos de turba pue- 
;:n preservar cuerpos mo mi ficados durante miles de anos. 

En todo el mundo, hay aproximadamente 400 mil millones 
ie toneladas de carbono orgânico almacenadas en forma de 
:nrba. Estos reservo ri os de carbono contribuyen a estabilizar 
las concentraciones atmosféricas globales de CO ; (véase capi- 
tulo 54). 

Durante mucho tiempo Ia turba ha sido una fuente de com- 
bustíble en Europa y Àsia, y se sigue extrayendo como combus- 
nble en la actualidad, principalmente, en Irlanda y Canadá. 
. mo el musgo de la turba tiene grandes células rnuerias que 
; :eden absorber agua hasta 20 veces el peso dei musgo, tambíén 
•vrve como acondidonador dei suelo y se utiliza para empaque- 
v as ratees de ias plantas cuando se envían por barco. El exce- 
: actual de extracción de Sphagnum podría reducir sus efectos 
- ■lógicos beneficiüsos. 


Evaluaciòit de conceptos 


1, ^Cómo se diferendan las briófitas de las otras plantas? 

2, Mencione tres ejemplos en los que la estructuia se 
adapte a la función en Ias briófitas, 

Véimse Ííis respuesfos en d Apendice Á, 



(a) Extracción de turba de un pantano. 



Gametofito 


Seta 


Esporangio en el 
I extremo dei esporofito 


Células 

foto- Células muertas 
sintéticas almacenadoras 
vivas 


(b) Detalle de Sphagnum * 

Gbsérvense los gametofitos 
"foliosos" y sus brotes, los 
esporofitos. Hoja" de Sphagnum (MO), La 

combinación de células vivas 
fotosintéticas y células muertas almace- 
nadoras de agua le confiere al musgo su 
calidad esponjosa. 



(d) Jf €I hombre de Tollund”, una momia de ios pantanos de turba 
que data def 405-100 A. C. Las condiciones de acidez y pobreza 
de oxigeno produridas por el musgo Sphagnum pueden conservar 
los cuerpos humanos o de otros animales durante miles de anos. 


á Fig. 29-10. Sphagnum, o musgo de Ea turba: una bríofita con 
importância económica, ecológica y arqueológica. 
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Concepto 


Los helechos y otras plantas 
vasculares sin semi tias formaron 
los primeros bosques 

Mientras que las briófitas o plan- 
tas similares a ei las fueron la vegeta- 
dón predominante durante los 
primeros 100 míllones de anos de la 
evotución de las plantas, las plantas 
vasculares dominan actualmenie la 
mayor parte de los paisajes. Las 
plantas vasculares sin semi lias 
actuales propordonan indícios de 
la evotución de las plantas durante 
cl período Carbonífero, cuando las 
plantas vasculares comenzaron a 
diversíficarse, mientras que la mayo- 
ría de los grupos de plantas con 
semillas no habían evolucionado 
todavia. Los anterozoides de los 
helechos y de todas las demãs plantas vasculares sin semillas son 
flagelados y deben nadar a través de una película de agua para lle- 
gar a las o os feras, como sucede en las briófitas. De b ido a estos 
gamelos masculinos nadadores, y a sus írãgiles ga meto fitos, las 
plantas vasculares sin semillas son más frecuemes en ambientes 
hümedos. Por esa razôn, es probable que antes de la aparición de 
las plantas con semi i tas. la mayor parte de la vida vegetal sobre la 
Tierra estuviera limitada a los hábitats relativamente húmedos. 



Orígenes y rasgos de las plantas vasculares 

Los fósiles de los antecesores de las plantas vasculares actua- 
les tienen una antigüedad de aproximadamente 420 míllones de 
anos. A diferencia de las briófitas, estas especies tenían esporofi- 
tos ramificados que no dependian de los gamei o fitos para su cre- 
cimiemo (fig. 29-11). Aunque estas plantas crecían hasta una 
altura no superior a los 50 cm, su ramiíicación hada posíble 
desartollar cuerpos más complejos con múl tiples esporangios. 
Este desarrollo evolutivo facilito una mayor producción de espo- 
ras y aumemó la supervi venda a pesar de los herbívoros, ya que, 
aunque algunos esporangios fueran comidos, los demás podrían 
sobreviví r. 

Los ancestros de las plantas vasculares presentan ya algunos 
rasgos derivados de las plantas vasculares actuales, pero carecen 
de otras adaptaciones clave que evolucionarem más tarde. Es La 
sección d esc ri be los rasgos principal es que caracterizan a las 
plantas vasculares vivas: ciclos vi tales con dominância de espo- 
ro fitos, transporte por medio de te j idos vasculares denominados 
xiiema y íloema, y la presencia de raices y hojas, incluídas hojas 
portadoras de esporas llamadas esporo filos. 


Ciclos vitalcs con dominância de cs poro fitos 

Los fósiles sugieren que los ancestros de Ias plantas vascula- 
res tenían ciclos vi tales caracterizados por gamei o fitos y es po- 
ro íi tos prácticameme iguales en tamano. Sin embargo, entre 
las plantas vasculares existentes, la getieractõn de esporo fitos 
(diploide) es la planta más grande y compleja en la ahernancia 
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► Fíg» 29-11, 
Aglaophyton 
major, un antí- 
guo pariervte de 
las plantas vascu- 
lares modernas, 
Esta reconstruccíón 
basada en fósiles 
de hace aproxima- 
damente 420 
míllones de anos 
exhfbe ramificadón 
dicotômica (en 
forma de Y) y 
esporangios termi- 
na les. Estos rasgos 
caracterizan a las 
plantas vasculares 
vivas, pero están 
ausentes en las 
briófitas (plantas 
no vasculares). 



de generaciones. En los helechos, por ejemplo, las conoddas 
estructuras foliadas son los esporo fitos. Usted tendria que aga- 
charse, ponerse de rodillas y busca r en el suei o meticulosa- 
mente para encontrar los gametoíUos dei helecho, que son 
minúsculas estructuras que crecen sobre o inmediatamenie por 
de b ajo de la superfície dei sudo. Hasta que tenga la oporiuni- 
dad de hacer esto, puede estudiai el ciclo vital con dominância 
de espomfitos de las plantas vasculares sin semillas en la figu- 
ra 29-12, que utiliza un helecho corno ejempkx Luego, para 
repasai, compare este ciclo vital con el de la figura 29-8, que 
representa el ciclo de vida de los musgos y otras plantas no vas- 
culares con dom in anda característica de los gamelo fitos. En el 
capitulo 30 verá que los game to fitos se vuefven aún más redu- 
cidos durante la evoludõn de las plantas con semillas. 


Transporte en d xiiema y jloema 

Las plantas vasculares üenen dos tipos de tejido vascular: el 
xiiema y el floema El xiiema transporta la mayor parte dei agua 
y mínerales. El xiiema de todas ias plantas vasculares está cons- 
lituido por traqueidas, células en forma de tubo que transpor- 
tan el agua y los mínerales desde Ias raices hada arriba (véase fjg. 
35-9). Corno las plantas no vasculares carecen de traqueidas, a 
vedes, las plantas vasculares se denominan traqueofiias. Las tra- 
queidas en realidad son células muertas: solamente sus paredes 
permanecen y propordonan un sistema de luberías microscópi- 
cas para el agua. Las células conductoras de agua en las plantas 
vasculares están /ígmficítdus; es decir, sus paredes celulares están 
fortalecidas por el polímero fenólico lignina. El tejido denomi- 
nado Hoema está formado por células vivas conductoras de 
hid ratos de carbono, ordenadas en tubos que dismbuyen hidra- 
tos de carbono, aminoácidos y oiros productos orgânicos (véase 
figí 35-9). 

El tejido vascular lignífícado permití õ a Ias plantas vasculares 
crecer a alturas mayores que las briófitas. Sus tallos se hicieron 
sufidentememe fumes como para evitar la inclinadón y la caída, 
y podían transportar agua y nutrientes mínerales a grandes altu- 
ras por encima dei sue lo. 





© Los esporangios liberan esporas. 

La mayoría de tas especies de heíechos 
producen un único tipo de espora que 
da origen a un gametofito bisexual. 


© La espora dei lie fecho se 
desarrolla para formar un 
pequeno gametofito fotosintético 


© Aunque esta fíústración 
muestra a un gameto mascu- 
lino y atro femenino procedentes 
dei mismo gametofito, 
vários mecanismos 
promueven la fértil ización 
cruzada entre los 

gametofifos. 


Haploide (n) 
Diploide (2n) 


An tendí o 


Gametofito 

joven 


MEIOSIS 


Esporangio 


Anterozoides 


Arquegonio 
Ovocéiulas — 


Esporofíto 

maduro 


orangio 


Nu evo 
esporofíto 


FERTILÍZACIÓN 


0 El anterozoide dei heíecho 
utiliza flagelos para nadar 
desde los anteridios hasta las 
ovocéiulas de los arquegonio*. 


Q En la cara inferior 
ze las hojas reproducttvas 
de! esporofíto hay manchas 
denominadas soros. Cada 
ioro es un cúmulo de 
rsporangjos. 


Gametofito 


e EI cigoto se desarrolla formando 


a Fíg. 29-12. E! ciclo vital de un helecho. 


un nuevo esporofíto, y la joven planta 
crece fuera;del arquegonio de su 
progenitor, el gametofíto. 


Buhiriôti de las mices 

Hl tejído vascular lignificado también proporciona benefícios 
t debajo dei suelo. En lugar de tos rizoídes que estaban presen- 
:es en las briófitas, en casi todas Ias plantas vasculares evoluciona- 
n raíces. Las raíces son órganos que anclan las plantas vasculares 
.es permiten absorber agua y nutrientes dei suelo, Ademãs, las 
ratees permiten C[ue eí sistema de brotes crezca a mayor altura, 

Los tejidos de la raiz de las plantas actuales se pareceu estre- 
: ha mente a los tejidos dei tallo de las plantas vasculares primiti- 
■'as conservadas en los fósiles. Esto sugiere que Ias raíces pueden 
laber evolucionado de las pordones mas bajas, subterrâneas, de 
. s tallos de las antiguas plantas vasculares, No está claro si las 
raíces evolucíonaron solameme una vez en el ancestro común de 
:odas las plantas vasculares o si lo hicieron independien temente 
, n los diferentes linajes. Aunque las raíces de los miembros vivos 
de estos linajes de plantas vasculares companen muchas seme- 
inzas, la evidencia fõsii indica una evolución convergente. L.os 
•õsiles de ias lico fitas más antiguas, por ejemplo, ya presentaban 
raíces sendllas hace 400 míllones de anos, cuando los ancestros 
de los heíechos y de las plantas con semillas todavia no tenian 
nmguna. El estúdio de los genes que controlan el desarrollo de la 
raiz en Las distintas especies de plantas vasculares puede contri- 
buir a resolver esta controvérsia. 

capítulo 


Evolucíort de las hojas 

Las hojas son órganos que aumentan el área superficial de las 
plantas vasculares, captando de esa manera más energia solar 
para la fotosintesis. En cuanto a tamano y complejidad, las hojas 
pueden clasificarse como micrófilos o megã filós, iodas ias lico fi- 
tas (e! linaje más antiguo de las plantas vasculares modernas) tie- 
nen micrófilos, hojas pequenas, generalmente, con forma de 
espina, con una única ve na. Casi todas las demás plantas vascu- 
lares tienen megáfilos, hojas con un sistema vascular muy rami- 
ficado. Así Hamadas porque son más grandes que los micrófilos, 
los megáfibs tienen una produetívidad fotosintética mayor que 
los micrófilos, como conseeuencia de su mayor superfície, surca- 
da por una red de venas. Los micrófilos apare cie ron por pri- 
me ra vez en el registro íósil hace 410 milipnes de anos, mi entras 
que los megálilos no emergieron hasta hace aproximadamente 
370 millones de anos, a! final dei período Devónico. 

De acuerdo con un modelo de evolución de las hojas, Ias mieró- 
filas se origina ron como pequenas excrecencias de los tallos. Estas 
excrecencias estaban sostenidas por estrias únicas de tejido vascu- 
lar (fíg. 29-1 3a), Por el contrario, las megáfílas pueden haber evo- 
lucionado de una serie de ramificadones situadas en el tallo, muy 
próximas una a la otra, que se aplana ron y desarroílaron uniones 
entre ellas para mantenerse juntas de esa manera (fíg. 29-1 3b). 
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/ Tejido vascular 

n 



(a) Mkrófilos, como las do las lícofitas, pueden haborse originado 
como pequenas excrecencias dei tallo r sostenidas por estrias únicas, 
sin ranificadones, de tejido vascular. 


À. Fig. Hipótesís sobre ia evolución de las hojas. 



(b) MegáfíJos, que poseen sistemas vasculares ramificados, pueden 
haber evolucionado por la fusíón de taílos ramificados. 


Para entender mejor el origen de las hojas, los científicos están 
explorando el control genético dei desarroilo de la hoja. 


Esporofilos y variadones de las esporas 

Un hito evolutivo importante fue la emergenda de los esporofi- 
l° s ' hojas modificadas que poseen esporangios. Los esporofilos vari- 
an mucho en su estrucmra. Por ejempio, los esporofilos dei helecho 
producen cúmulos de esporangios conocidos como soros, gene ral- 
mente en las caras inferiores de los esporofilos (véase fig. 29-12). En 
rnuchas lícofitas y en la mayoría de las gimnospermas, los grupos de 
esporofilos forman conos T llamados técnicamente estròbilos (dei 
gr i ego sriobiíos, cono). En el capitulo 30 veremos como los esporofi- 
los forman los estròbilos de las gimnospermas y partes de las flores. 

La mayor parte de las espedes de plantas vasculares son homos- 
póricas o ísospóricas con un solo lipo de esporofilo que produce 
un tipo de espora, que, tipicamente, se desarrolla formando un 
gametofito bisexual, como en la mayoría de los helechos. Porei con- 
trario, una especie heterospõrica tiene dos tipos de esporofilos y 
produce dos cl ases de esporas. Los megasporangios de los megas- 
porofllos producen megasporas, que se desarrollan formando 
gametofitos femeninos. Los microsporangios de los microsporofilos 
producen microsporas, que se desarrollan formando gametofitos 
masculinos. Todas las plantas con semillas y unas pocas plantas vas- 
culares sin semillas son heterospóricas. El siguíeme diagrama com- 
para las dos condiciones: 


Producdón homospórica de esporas 


Esporangio en 
d esporofilo 


Tipo único 
de espora 


Tipicamente Ovocélula 

un gameto- 

fito bis ex uai anteozoide 


Producdón heterospórica de esporas 

Gameto 


Megasporangio 
en d megaspoiofilo 


Megaspora 


femenino 


Microsporangin Mi crospora ^Gametofito 

en el microsponmo .. 

masculino 


Ga meta 
femenina 
o ovocélula 

Esperma 
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Clasificación de Ias plantas vasculares 
sin semillas 

Como se menciono, las plantas vasculares sin semillas 
vivientes forman dos dados: lie o fitas y pterofitas. Las lícofitas 
(lilo Lycophyta) engloban los musgos en forma de maza, los 
musgos en espiga y los helechos juncales (género Isoetes , ). En 
las pterohtas (filo Pterophyta) se induyen los helechos, las 
colas de caballo y los helechos en cepillo y sus pari entes. Como 
se diferendan con si dera b leme nte por su aspecto, los helechos, 
colas de caballo y helechos en cepillo han sido considerados 
durante mucho tiempo como filos separados: el filo Pterophyta 
(helechos), el filo Sphenophyia (colas de caballo, también deno- 
minadas esfenofitas), y el lilo Psílophyta (helechos en cepillo y 
un género relacionado con ellas, conocidos en conjunto como 
psi lo fitas). Sin embargo, las comparaciones moleculares recien- 
tes han proporcionado evidencias convincentes de que en con- 
junto, los tres grupos constituye un ciado. Corno consecuencia, 
muchos taxonomistas los clasifican juntos actualmerue en el 
hlo Pterophyta, como hacemos nosotros en este capitulo. Oiros 
los consideran como tres filos inclependíentes dentro dei 
mismo ciado. 

La fig. 29-14, describe los grupos generales de las plantas 
vasculares sin semillas, 


i ífo Ly cophyta: licopodios , selaginelas y íidedios juncales 
o isoetes 

Las especies modernas de lícofitas, el grupo más pnmitivo de 
plantas vasculares, son relíquias de un pasado lejano muy impor- 
tante. En ei período Carbonífero hubo dos líneas evolutivas: una 
compuesta por pequenas plantas herbáceas, y otra compuesta 
por árboles lenosos gigantes, con diâmetros de más de 2 metros 
y alturas mayoies de 40 metros Las licoíitas gigantes prosperaron 
durante millones de anos en terrenos pantanosos, cálidos y 
húmidos, pero se extingui erpn cuando el clima se volvió mãs 
fresco y más seco al final dei período Carbonífero. Las pequenas 
lícofitas sobre vi víeron, y hoy están representadas por aproxima- 
damente 1200 especies. Aunque algunas de ellas son denomina- 
das comúnmente musgos en forma de maza y musgos en espiga, 
no son musgos verdaderos que se clasifican con las briófitas 
(plantas no vasculares). 
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Figura 29-14 


de la diversidad de las plantas vasculares sin semillas 


ÜCOFITAS (FILO LYCOPHYTA} 


•uchas lico fitas crecen en losárboles tropícales 
t -mo epífitas, plantas que utilizan a otras plan- 
tas como susLrato, pero que no son parasitas. 

tras especies crecen en sue los de bosques 
trmplados^ En algunas especies, bs minúsculos 
carne tofitos viven por encima dei suei o y son 
usmiéticos. Otras tienen vida subterrânea, 
ridos por hongos simbióticos. 

Los esporo fitos tienen tallos verücales con 
- iclias hojas pequenas, y tambiên ta II os abra- 
— -dos ai SLieb, que producen rafces que se 
_r r ican de forma dicotômica. En los musgos 
. - forma de maza, los esporofílos están agrapa- 
s en conos con forma de maza (estróMos), 
L . musgos en espiga son habitual mente más 
. jenos y con frecuencia crecen honzonLal- 
:me. Los helechos juncales, denominados así 
por la forma de sus hojas tienen un único gêne- 
Jsoefes) que vive en áreas pantanosas, Los 
isgos en forma de maza son todos homospo- 
“ . ?s, mientras que tos musgos en espiga son 
"dos heteros pó ricos. Las esporas se liberan en 
rma de nubes y son Lan ricas en aceite que 
-tenormente los magos y tos fotógrafos las 
. tmaban para crear tiumo o destelbs de luz. 


Isoetes 

gunnii, 

un helecho juncai 


Seiaginella apoda 


Diphasiastrum tristachyum, un Ikopodio 


PTEROFITAS (FILO PTEROPHYTA) 




Psifotum 
nudum, 
un helecho 
en cepillo 


no los fósiles de las filam as vasculares primiti- 
ü los esporofitos de los helechos en cepillo 
• lomm) tienen ta lios con ramificar ión dicotó- 
~ . pero no tienen ratees. Los ta II os tienen 
cc recendas sc me jantes a escaler as que careccn 
lejido vascular y pueden haber evolucionado 
. mo hojas muy reduddas. Cada botón amarilto 
talio está constituído por ires esporangios 
- ;iík1os. Las espedes dei género Tmesipteris, 
. • rechamente emparcniadas con los helechos en 
erdlo y que se encuentran solamente en d 
: . ifico Sun también carecen de semillas pero tie- 
n peque fias exc recendas con aspecto de hoja 
■ sus tallos ? lo que les da una aparienda similar 
z ricl Ambos gêneros son bomospò ricos, con 
rporas que dan origen a gameto fitos bisexuaks 
■. . crecen subterraneamente y tienen apenas 
. rededor de un centímetro de largo. 




Eq ui set um 
arvense , 

caballo 
o equiseto 


Tal lo vegeta ti vo 
Estróbílo en 


El nombre se reíiere al aspecto irregular de los 
tal los p que preseman una textura granular que 
los hizo historicamente útiles como “eepillos de 
limpieza” para fre.gar cace rolas y sartenes, 
Algunas especies tienen tal los fértiles (que posc- 
en estróbilos) y vegetativos separados. Las colas 
de caballo son homospóricas, con estróbilos 
que liberan esporas que dan origen a diminutos 
game to fitos masculinos o bisexuates. 

Las colas de caballo se denominan también 
anrofitas C plantas articuladas 11 ), porque sus 
tal los tienen articulaciones. Arúllos de peque- 
nas hojas o ramas emergen de cada articula- 
ción, pero d talio es el principal organo 
fotosintético. Grandes canal es de aire trans- 
porLan e! oxigeno bacia las raíces, que, con fre- 
cuencia, crecen en sue los impregnados de 
agua. 



A thyrium 
fiíix-femina t 
helecho hembra 


■ 

HELECHOS 


A diferencia de la mayoría de las otras plantas vas- 
culares sin semillas, los helechos tienen megãfilos 
(véase fig, 29- 1 3b). Los esporofitos tipicamente 
tienen tal los horizontaks que dan origen a gran- 
des hojas denominadas I rondas, con frecuencia, 
divididas en hojuelas. Una fronda créce a medida 
que sti extremo enroscado, el mástíl de violfn, se 
desenvuelve (véase la tapa de este libro), 

Casi todas las especies son homospó ricas. El 
gametoiúo se retrae y muere después de que el 
joven esporo fito se desprende. En la mayoría de 
Ias especies, los esporofitos tienen esporangios 
con ta lios que poscen sistemas semej antes a un 
resorte que catapuitan las esporas a vários 
metros de distancia. Las esporas aero transporta- 
das pueden ser disemínadas iejos dc stt origen. 
Algunas espedes producen más de un billón de 
esporas en el tiernpo de vida de la planta. 
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A Fíg, 29-15. Reproducdón artística de un bosque en el período Carbonífero basada en evidencias fósiies* La mayor parte de tos arboíes gran- 
des con troncos rectos son licofitas. Et árbol de la izquierda con ramas piumosas es una cola de ca ba lio. Los helechos arborescentes, que aqui no se mues- 
tran r eran también abundantes en los "bosques de carbón" dei Carbonífero. También prosperaban los animales, como por ejempjo las libélulas gigantes. 


Filo Pterophyta: íielêtfios, colas de cobalío^ íaclecfios en 
ctrpillo y sus parientes 

Los helechos se han irradiado extensamente desde sus orige- 
nes en el período Devonico, y crecieron entre árboles de lico fitas 
y colas de cahailo en los grandes bosques pantanosos dei 
Carbonífero. Actualmente, los helechos son, con un margen con- 
siderable, las plantas vasculares sin semillas más ampliameme 
distribuídas, con un número de espedes mayor de 12 000. 
Aunque la mayor diversidad en los trópicos, muchos helechos 
prosperarem en bosque templados, y algunas espedes incluso se 
adaptaron a hãbitats áridos. 

Las colas de cahailo tuvieron mucha diversidad durante e! 
período Carbonífero; algunas crecieron hasta alcanzar una altura 
de 15 metros Sin embargo, actualmente sobreviveu , aproxima- 
damente, solo 15 espedes, que constituyen un único género 
ampliamente dismbuido, Equisetum, que se encuentran en luga- 
res pantanosos, o a lo largo de los rios. 

Psiíotum (helechos en cepillo) y un género estrechamente empa- 
rentado, Tmesípíeris, forman un ciado constituído .principalmente , 
por epí fitas tropicales. Los helechos en cepillo, las únicas plantas 
vasculares que careceu de ve rd aderas raices y hojas, se denominan 
“fósíles vivientes 11 por su llamativo parecido con los fósiles de los 
antiguos parientes de las plantas vasculares (véanse figs, 2941 y 
29-14). Sin embargo, numerosas evidencias, incluído el análisis de 
las secuendas dei DNA y de la estruetura de! gameto masculino, 
indican que Psiíutum y Tmesipteró están estrechamente emparenta- 
dos con Sos helechos. Esta hipótesis sugiere que Ias verdaderas raí- 
ces y hajas de sus ancestros se perdieion durante la evolución. 

La importância de Ias plantas vasculares 
sin semillas 

Los ancestros de las licofitas vivas, las colas de cabal! o y hele- 
ehos, junto con sus parientes vasculares sin semillas, crecieron 
hasta grandes alturas durante el período Carbonífero, formando 
los primeros bosques (fíg. 29 - 1 S). Con la evolución dei tejido 


vascular, las raices y las hojas, estas plantas aceleraron su vetoeb 
dad de fotosíntesis, aumentando drasticamente la eliminación de 
CO . de la atmósfera, Los científicos estíman que los niveles de C0 2 
disrninuyeron 5 veces, ocasionando el enfriamiemo global que 
resulto en una extendida formación de glaciares. 

Las plantas vasculares sin semillas, que formaron los primeros 
bosques finalmente se transformaron en carbón, En las aguas 
estan can das de tos pantanos det Carbonífero, las plantas muertas 
no se degradaron totalmente. Este material orgânico forme gme- 
sas capas de turba, que más tarde fueron cubiertas por el mar. 
Los sedimentos marinos se apilaron en la parte superior y duran- 
te millones de anos, el calor y la presión convirtieion la turba en 
carbón. De hecho, los depósitos de carbón dei Carbonífero son 
los más extensos que existem El carbón fue esencial para la 
Revoiución Industrial, y aün hoy la gente quema ó mil millones 
de toneladas de carbón al ano. Resulta irónico que el carbón, for- 
mado con las plantas que contribuyeron a! enfriamiemo global, 
contribuya actualmente al calentamiento global, devolviendo el 
carbono a la atmósfera (véase el capítulo 54). 

junto con las plantas sin semillas de los pantanos dei 
Carbonífero, crecieron las primitivas plantas con semillas. Aunque 
las plantas con semillas no eran dominantes en esa época, se 
hideron prominemes cu ando los pantanos comenzaron a secar- 
se al final dei período Carbonífero. El próximo capítulo describe 
el origen y la díversificación de las plantas con semillas, conti- 
nuando con nuestro tema de la adaptacíón terrestre. 


Evaluación de conceptos 


1. ^Cuãles son algunas diferencias clave entre las plantas 
vasculares sin semillas y las briófitas? 

2. ^Cuá! es la diferencia más importante entre la mayoría de 
las lilofitas y la mayoría de los helechos y sus parientes? 

Véflíise las respUestas en el Apêndice A. 
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Revisión dei ca 




C.oncepto 


Las plantas terrestres evolucionarem a partir de las 
ilgas verdes 

> Evidencias morfológicas y bioquímicas (pp, 573, 574)* Los 
^asgos compartidos por bs plantas y las carofíceas incluyen com- 
ptejos en roseta para sintetizar celulosa, enzimas en tos peroxiso- 
mas, semejartzas en la esiruetura flagelada dei anterozoide y 
formación de fragmopiastos durante la divisiôn celular. 

I vidências genéticas (p. 574). Las semejanzas en los genes 
nucleares y en los cloroplastos sugieren que las carofíceas son los 
parientes vivos más cercanos de las plantas terrestres. 

A dapl aciones que permitieron el desplazamlento a la lí eira 
Cp* 574), Rasgos como la esporopolenina permitieron a las caro fi- 
cas soportar la ocasional desecación en los limites de los pantanos 
v lagos Estos rasgos pueden haber permitido que las algas ances- 
t rales de las plantas sobrevivieron en condiciones terrestres, inieían- 
do el camino de la colonízación de Ia tierra firme. 


► 


Conccpio 


Las plantas terrestres poseen un conjunto 
de adaptaclones derivadas 

Definidón dcl reino vegetal (p, 575). Algunos biólogos pierssan que 
d reino vegetal debe expandirse para incluir una o todas !as algas ver- 
des. Hasta que este debate iilogenético se resuelva, este libro maotiene 
b definición dei reino Plantae como equivalente a las embriofitas. 

Rasgos derivados de las plantas (p. 575), Los rasgos derivados 
que diferencian al ciado de las plantas terrestres de las carofíceas, 
bs algas más cercanamente emparemadas, son los menstemas api- 
cales, la altemancia de generaciones, las esporas con paredes en los 
esporangios, los gametangios mukicelulares, y los embriones multi- 
celukres y dependiemes. Otros rasgos derivados adicionales, como 
la cutícula y los compuestos secundários, evolncionaron en muchas 
espedes de plantas. 

El origen y la diversifícaciôn de Ias plantas (pp. 575, 578, 579). 
La evidencia lòsil indica que las plantas están en la tieira, desde hace 
por lo menos 475 millones de anos. Posteriormente, las plantas 
divergieron en vários grupos mayores, incluyendo las briófitas (plan- 
tas no vasculares); las plantas vasculares sin semi lias, como las licofi- 
135 y los heiechos; y los dos grupos de plantas con semi lias: 
ginmospermas y angiospennas (plantas con flores). La mayoría de los 
taxonomistas dividen a las plantas en diez filós. 


► 



Los ciclos de vida de los musgos y otras briófitas 
estãn dominados por la etapa de gametofitos 

Los ires íilos de briófitas -hepáticas, antoceros y musgos- pueden 
no constituir un ciado. El debate sobre ta secuenda de su evolución 
aún continua (p. 580). 

► Gametofitos de las briófitas (p, 580). Los gametofitos de las hepâti- 
._lls y tos antoceros crecen más horizontalmente, mientms que 3 os de 
los musgos son más verticales. Los gametofiLos son la generación 
dominante y son característicamente bien visibles, como una alfombra 
de musgo. ! os rizoides fijan los gametofitos, andãndolos .a la superíi- 
de, Los amerozoides flagelados proclucidos por los ameridios necesitan 
una película acuosa para viajar hacia las ovocélulas en los arquegonios. 


Esporofitos de las briófitas (pp. 580-583). Los esporofitos cre- 
cen hacia afuera de los arquegonios y su nutrición depende de los 
gametofitos haploides. Más pequenos y más simples que los espo- 
roíitos de las plantas vasculares, están característ ícamente constkui- 
dos por el pie, la seta (ta! lo) y el esporangio. Los esporofitos de los 
antoceros y de los musgos líenen estornas. 

Importância ecológica y económica de los musgos (p, 583)* 
Spfuignum cubre grandes extensiones de tierra, como pantanos de 
turba y tierras de turba, desempenando un papel importante en el 
ciclo dei carbono 


Concepio 


Los belechos y otras plantas vasculares sin semillas 
formaron los primeros bosques 

Orígenes y rasgos de las plantas vasculares (pp* 584-586). Los 
fósiles de los antecesores de las plantas vasculares actuales tienen 
una antiguedad aproximada de 420 millones de aftos, y demuestran 
que estas diminutas plantas tenian esporofitos ramificados indepen- 
dientes, pero carecían de otros rasgos derivados de las plantas vas- 
culares, como el xilema y el floema, las raíces y las hojas. 

Ciclos vítales con domirtcnciu de esporofitos, A diferencia de las briófi- 
tas, los esporofitos de las plantas vasculares sin semillas constituyen 
la generación más grande, como en el ejemplo de la conocida plan- 
ta de hdecho. Los gametofitos son plantas minúsculas que crecen 
sobre o por debajo de la superficie. 

Transporte en ei xilema y eí floerm i. Las plantas vasculares poseen dos 
tejidos vasculares: el xilema y el lloema. El xiíema conduce ia mayor 
parte dei agua y minerales. El xilema de Lodas las plantas vasculares 
está formado por células muenas denominadas traqueidas. La lignina 
en el xilema permite a la mayoría de las plantas vasculares crecer 
hasta una altura mayor que las briófitas. El floema, un tejido vivo, 
conduce los hidraLos de carbono y otros nutrientes orgânicos. 

Evolución de Ias raíces. A diferencia de los rizoides de las briófitas, 
las raíces desemperian un papel importante en La absorción de agua 
y nutrientes. Las raíces pueden haber evolucionado a partir de 
tallos subterrâneos. No está claro si las raíces evolucíonaron inde- 
pendientemente en diferentes linajes. 

Evolución de Ias hojas. En términos de evolución, las hojas se categori- 
zar en dos tipos: micrófitos y megáfilos. Los micro íilos, hojas con una 
única vena, evolucíonaron en primer término y son características de 
las licofitas. Casl todas ias otras plantas vasculares tienen megáfilos, 
hojas con un sistema vascular muy ramificado. Los megáfilos son 
general mente más grandes, con mayor produedõn fotosintética. 

Esporo füosy va ri aciones de esporas . Los esporo fi los son hojas modifica- 
das con esporangios, La mayoría de las plantas vasculares sin semillas 
son homospóricas, es decir, que tienen un solo tipo de espora, que 
generalmente se desarrotla formando un gameiofito bisexual. Todas 
las plantas con semillas y atgunas espedes de plantas vasculares sin 
semillas son heterospóricas, es decir, que tienen dos tipos de esporas 
que dan origen a los gametofitos masculino y fe menino. 

► Clasificadón de las plantas vasculares sin semillas (pp. 586- 
588). Las plantas vasculares sin semillas comprenden d filo 
Lycophyia (licopodios, selagineles, y heiechos juncales) y el filo 
Pterophyta (heiechos, colas de caballo, heiechos en cepiílo y espedes 
eercanas). Las antiguas licofitas incluyen plantas herbáceas y leriosas 
que dominaron los bosques primitivos. Las licofitas modernas son 
pequenas plantas herbáceas. Los esporofitos de las licofitas tienen 
tallos verticales que poseen varias rmcrófilas y tallos horizontales que 
crecen a lo largo de la superficie, Los heiechos son las planias vascula- 
res sin semillas de mayor diversidad. La mayoría de las espedes de 
heiechos son homospóricas y producen cúmulos de esporangios 
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conoddos como soros. Las colas de caballo y tos helechos en cepillo 
son, en realidad, parientes cercanos de los helechos. 

La imporiancia de las plantas vasculares sin semillas 
(p. 588). Las plantas vasculares sin semi lias dominaron los bosques 
primitivos. Su crecimíento pudo haber contribuído a pvoducir el 
importante enfríamiento global que caractenzó el final dei período 
Carbonífero. Los vestígios en descomposición de tos bosques pri- 
mitivos fimlmente se transformaron en carbón. 


EVALDAC1QN DE CONOCIMIENTOS 


Am t o èv alua ciou 

L ^Cuãl de !os siguientes no es una evidencia de que !as caro fí Ceas 
son las algas más cercanamente emparemadas con las plantas? 

a. Estmctura similar dei game to masculino. 

b. Estmctura similar de la pare d celular. 

c. Semejanzas en ía formado n de la pared celular durante la d 1 Vi- 
sion celular. 

d. Semejanzas genéticas en los doroplastos. 

e. Semejanzas en las proteínas que sínteUzan la celulosa. 

2. |Cuãl de las siguientes características de las plantas está ausente en 
sus pari emes más cercanos, las algas caroftceas? 

a, Clorofila b. 

b, Celulosa en las paredes celulares.. 

c, Alternância de generaciones muUicelulares. 

d, Reproducción sexual. 

e Formadón de una placa celular durante la citocinesis 

3. iCuãl de las siguientes constituye un ciado (un grupo mono íil ético)? 

a. Briófitas y plantas vasculares sin semillas. 

b. Lico fitas y ptero fitas. 

c. Hepáticas, amoceros y musgos. 

d. Plantas vasculares sin semillas y plantas con semillas. 

e. Caroficeas y briófitas. 

4. ^Cuál de las siguientes características comparten los musgos, las 
hepáticas y los amoceros? 

a. Células reproduaívas en game tangi os; embriones. 

b. Esporo fitos ramificados. 

c. Tejidos vasculares, bojas verdaderas, y una cutícula cerosa. 

d. Semillas. 

e. Paredes lignificadas. 

5. ^Cuál de las siguientes características no es comun a todos los filos 
de las plantas vasculares? 

a. El desarrollo de las semillas. 

b . Al te rn a n ci a de gene rac i ones . 

c. Dominância de la generadòn díploide. 

d. XI lema y lloetna. 

e. Adición cie lignina a las paredes celulares. 

6. Una especie de planta heterospórica es a que 11a que: 

a. Produee un gametofilo que posee tanto anteridios como arque- 
gonios. 

b. Produee microesporas y megaesporas, que dan origen a los 
gamelo fitos masculino y femenino. 

c. Produee esporas durante todo el ano. en lugar de hacerlo so la- 
mente durante una es taci ón. 


d. Produee dos d ases de esporas, una a sexual mente por mitosis y 
la otra sexual mente por meiosis, 

e, Se reproduce solo sexual mente. 

7. £Cuál de los siguientes es díploide? 

a. El arquegonio de una hepática. 

b. Una célula no reproduetiva en los gametangios de un musgo 

c. Una célula que es parte dei tallo (seta) dei esporo fito de un 
musgo. 

d. Una espora s iroducida por el esporofito de un helecho, 

e. El game to fito subterrâneo de una Ucofita. 

8. ^De qué tipos de plantas son características las micrófilas? 

a. Musgos. d Helechos. 

b. Hepáticas. e. Antoceros. 

c. Llcofitas. 

9. Durante el período Carbonífero, las plantas dominantes eram 

a. Llcofitas gigantes, colas de caballo y helechos, 

b. Coníferas, 

c. Angiospermas, 

d. Caroficeas. 

e. Plantas con semillas primitivas. 

10* £Çuál de las siguientes e.s una planta terrestre que produee antero- 
zoides flagelados y que ti ene un ciclo vital con dominância de los 
esporo fitos? 

a. Helecho, d, Carofícea. 

b. Musgo. e. Antocero. 

c Hepática, 


Interrelacion evolutiva 

Dibuje un cladograma que incluya un musgo, un helecho y una gim- 
nospenna. U til ice un alga carofícea como grupo externo (véase el capí- 
tulo 25 para repasar la cladistíca), Marque cada rama dei cladograma 
por lo menos con una característica derivada única para dicho ciado. 


Problemas científicos 

En abril de 198ò T un acctdente en la planta de enegía nuclear de 
Chernobyl, Ucrania, disperso resíduos radiactivos en un radio de cien- 
tes de miilas, Para determinar los efectos biológicos de ta radiación, los 
investigadores comprobaron que los musgos eran especial mente valio- 
sos para evatuar el dano. La radiación dana los organismos provocando 
mutaciones. Explique por qué los efectos genéticos de la radiación 
pueden observa rse antes en las briófitas que en las plantas de otros 
grupos. Imagine que usted está haciendo pruebas poco después de un 
acadente nuclear. Utilizando plantas de musgos en macetas como 
organismos expen mental es, disehe un experimento para poner a pmc- 
ba la hipótesis de que la frecuencta de mutaciones dísminuye con la 
distancia dei organismo a Ia fueme de radiación. 


Cieucia, tecnologia y sociedad 

Las briófitas (plantas no vasculares) y las plantas vasculares sin semillas 
son comunes, y niuchas de cilas lienen una importante uiilidad económi- 
ca y ecológica. No obstante, rnuy pocas son importantes para la agricultu- 
ra. ;Por qué? ^De qué atributos careceu que hatian que la planta fuera 
útil para la agricultura? iQué atributos limitan su utilidad agrícola? 
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Conceptos clave 


• - ' '1 Los gametofitos reducidos de Ias plantas con 
semillas estan protegidos en los óvulos y en 
los granos de pólen 

iO 2 Las gimnospermas üenen semillas “desnudas”, 
tipicamente dispuestas en conos 

30-3 Algunas adaptaciones reproductivas de las 
angiospermas son las flores y los frutos 

3ü'4 El bienestar humano depende en gran parte de 
ias plantas con semillas 


Panorama general 


Alimentación dei mundo 

C ontinuando ia saga de como ias plantas transformaron la 
Tierra, esLe capítulo descri be la apariciõn y diversíficadón 
de Ias plantas con semillas, Los fósiles y los estúdios com- 
• r.uivos de ias plantas vivas preseman indidos sobre ei origen de 
plantas con semillas de hace. aproximadamente, 360 millones 
anos. Las semillas cambiaron el curso de ta evolución vegetal, 
penniiiendo a 3 as plantas que las poseían transformarse en los pro- 
Euetores dominantes en casi todos los ecosistemas terrestres, 
iando lugar a la gran mayoria dc la biodiversidad vegetal. 

Las plantas con semillas han tenido tambíén un enorme ímpac- 
cn la sociedad humana. Hace 13 000 anos, aproximadamente, los 
seres humanos comenzaron a cultivar el trigo, el maiz, las bananas 
mas plantas con semillas silvestres, Esta pr áctica apareció si m u 1 - 
iznea mente en varias regiones dei mundo, incluidos el Cereano 
Dnenie, Asia Oriental, África y América. En una gruta en México se 
• , ontrõ una evidencia importante, la semilla de calabaza bien con- 
- -o, 'ada que se muestra en la figura 30-1 , que tiene una edad entre 
' 000 y 10 000 anos de antigüedad. Esta semilla difíere de las semí- 
us de calabaza silvestre, sugiriendo que la calabaza ya se cultivaba 
en esa época. E3 cultivo de las plantas con semillas, particularmen- 
te las angiospermas, produjo el cambio cultural más importante en 
historia dei hombre, transformando la mayoria de las sociedades 


a Fig. 30 - 1 . Semilla de calabaza ancestral 


humanas de grupos nômadas de caza dores y reoolèctores en indi- 
víduos agrupados en asentamientos permanentes en función de la 
agricultura. 

En este capítulo examinaremos, en primer lugar, las caracterís- 
ticas generates de las plantas con semillas, Lu ego d esc ri b irem os las 
características distintivas y la evolución de las gimnospermas y 
las angiospermas. 


Concepto 


Los gametofitos reducidos de las 
plantas con semillas están protegidos 
en los óvulos y en los granos de polen 

Comenzamos con un panorama general de las adaptaciones 
terrestres clave que ariadieron las plantas con semillas a a que 11 as 
que ya se eneomraban en las briófitas y plantas vasculares sin 
semillas (véase capitulo 29). Además de las semillas, las siguien- 
tes características son comunes a todas las plantas con semillas: 
gametofitos reducidos, heterosporia, óvulos y polen. Las plantas 
sin semillas careceu de estas adaptaciones, con excepeiòn de 
unas pocas especies que exhiben heterosporia. 

Ventajas de los gametofitos reducidos 

Los musgos y otras briófitas tienen ciclos vitales dominados por 
los gametofitos, mi entras que los helechos y otras plantas vascula- 
res sin semillas tienen ciclos vitales dominados por los esporofitos. 
La tendencia evolutiva de la reduccíón de los gametofitos continuo 
aún más en el linaje de las plantas vasculares que condujexon a las 
plantas con semillas. Míentras que los gametofitos de las plantas 
vasculares sin semillas son visibles sin aumento, la mayoria de los 
gametofitos de las plantas con. semillas son microscópicos. 

Esta miniaturizadón iue una importante innovaaón evolutiva en 
las plantas con semillas. Sus diminutos gametofitos pueden desarro- 
llarse a partir de esporas retenídas en los esporangios dei esporofito 
progenitor. Esta disposición protege a los delicados gametofitos feme- 
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ninos (que contienen el garneto fememno, oósfera u ovocélula) de las 
indemendas ambiemales. Los tejidds reproductivos húmedos dei 
esporo filo resguardan a los game tofi tos de las condiciones deshidra- 
tanies y de la radiadón ultravioleta. Esta rekdón también permite a 
los gametofitos dependientes obtener nutrientes de! esporofito. Por el 
contrario, los gametofitos que vivêíi libremente, como ocurre en las 
plantas sin semilks, deben de fende rse a st nusmos. En la figura 30- 
2 se comparan las relaciones entre esporofitos y gametofitos en ias 
briófitas, ias plantas vasculares sin semillas y tas plantas con semillas. 





Esporofito 

(2n) 


Esporofito 
(2 n) 


Gametofito 

(n) 


Gametofito 


(b) Grandes esporofitos y 
pequenos gametofitos 
indêpendientes (helechos y 
otras plantas vasculares sin 
semillas). E! esporofito es la 
generación dominante en todas 
las plantas vasculares, Los 
gametofitos de la meyoría de los 
helechos, aunque pequenos, son 
fotosintétlcos f y viven libremente 
(no dependen deí esporofito para 
su nutndón). 


(a) Esporofitos dependientes 
de los gametofitos (musgos 
y otras briófitas). En el rido 
vital con dominância de la 
generación de garnetofsto de 
los musgos y otras briófitas, el 
esporofito dependiente es 
alimentado por el gametofito 
a medida que crece baoa 
fuera dei arquegonio, 


Heterosporia: 

la regia entre las plantas con semillas 

Se menciono en ei capítulo 29 que, prãctíeamente, todas las plan- 
tas sin semillas son isospõricas; producen una sola clase de espora, 
que, generalmente, origina un gametofito bísexuab Las espeeies 
más cercanas de las plantas con semillas son todos isospórícos, lo 
que sugiere que las plantas con semillas también tuvienon ancestros 
ísospóricos. En algún momento, las plantas con semillas o sus ances- 
tros pasaron a ser hcterospóricos: los megasporangios en los rnegas- 
porofilos producen megasporas que dan origen a los gametofitos 
íe meninos, y los microsporangios en Eos imcrosporofllos producen 
microsporas que dan origen a gametofitos masculinos. Cadamegas- 
porangio tiene una sola megaspora funcional, miemras que cada 
microsporangio contiene un número grande de micros poras. 

Como mencionamos, la miniaturización de los gametofitos de 
las plantas con semillas contribuyó al gran éxíto dc este ciado. A 
continuación, veremos el desarrollo dei gametofito fe menino den- 
tro de un óvulo y el desarrollo dei gametofito masculino en un 
grano de pólen. Luego describi remos la transformación dei óvulo 
en una semílla después de la fértil ización. 

Óvriíos y producción de game tos femeninos 

Aunque unas pocas espeeies de plantas sin semi 1 la son hete- 
rospõricas, Ias plantas con semillas son únicas por la retención de 
la megaspora dentro dei esporofito progenitor (véase fig. 3Q-2c). 
Las capas de lejido dd esporofito, denominados imegumentos, 
envuelven y protegeu al megasporangio. Las megasporas de las 
gimriospermas están rodeadas por un integumemo, miemras que 
las dc las angiospermas, generalmeme, tienen dos imegumentos. 
Lít estruetura completa -megasporangio, megaspora, y su(s) ínte- 
gumento(s)- se denomina óvulo (fig, 30-3a). Dentro de cada 
óvulo (dei latín ovulam, pequeno huevo) se de sarro lia un game- 
to fito íemenino a partir de una megaspora y produce uno o más 
gametos femeninos (ovocêlulas u oosferas). 




Gametofitos femeninos (n) 

co nos ovu fados 
(dependientes) 


Gametofitos 
masculinos (n) 
microscópicos en 
conos de polen 
(dependientes) 

Esporofito (In) 
(independente) 



Gametofitos 

masculinos (n) microscópicos 
dentro de estas estrueturas 
de la flor (dependiente). 


Gametofitos 
femeninos (n) 
microscópicos 
dentro de estas 
estrueturas de la 
flor (dependiente) 


Esporofito (2/í), 
planta con flores 
(indeoendiente) 


(c) Gametofitos reduddos dependientes de fos esporofitos (plantas con 
semillas: gimnospermas y angiospermas). Los gametofitos de las plantas 
con semillas están rodeados por tejido dei esporofito desde donde e! 
gametofito deriva su nutndón. A diferencia de las briófitas y de la mayoría de 
las plantas vasculares sin semillas, las plantas con semillas tipicamente tienen 
gametofitos microscópicos. 


4 fig, 30-2. Relaciones entre los gametofitos y esporofitos. 


Polen y producción de gametos masculinos 

Las microsporas se desarrollan formando granos de polen, 
que contienen los gametofitos masculinos de las plantas con 
semillas. Protegidos por una gruesa cubierta que contiene el polí- 
mero esporopolenina; los granos de polen pueden ser transpor- 
tados lejos de la planta progenitora por el viento o sobre el 
cuerpo de un animal que visita a Ia planta para alimentarse. La 
transferencia de polen a la parte de la planta con semillas que 
contiene los óvulos se llama polinízación. Si un grano de polen 
germina (empieza a crecer), da origen a un tubo polímco que 
descarga dos gametos masculinos dentro dei gametofito fe meni- 
no dentro dei óvulo, como se muestra en la figura 30-3b, 

Recuerde que en las briófitas y plantas vasculares sin semillas.. 
como los helechos, los gametofitos, que viven libremente, liberan 
gametos masculinos flagelados (anterozoides) que deben nadar a 
través de una película de agua para aleanzar a los gametos íemeni- 
nos (oosferas). La distancia de transporte de los anterozoides rara- 
mente excede unos poços centímetros. Por el contrario, en las 
plantas con semillas, el gametofito femenino nunca abandona el 
óvulo dei esporofito, y los gametofitos masculinos en los granos de 
polen son viajeros que pueden ser transportados a grandes distan- 
cias por el viento o por los polinizadores, depend tendo de las espe- 
cies. Las gimnospermas vivas aportan evidencias claras de esta 
transición evolutiva. Los gametos masculinos de algunas espeeies 
de gimnospermas conservan la antlgua condiciõn flagelada, pero 
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Integumento 


Megasporangio 

I2n) 


Pared de 
la espora 


Gametofito masculino 
(dentro dei grano 
de polen que germina) (n) 


Gametofito 
femenino (n) 


o 


Megaspora (n) 


Núcleo de la ovocélula 
gameto femenino (n) 


Núcleo esperm ático 
masculino 
(n) 


Mfcrópila 


de poten (n) 



la semilla 
integumento) 


nutritivo 
dei gametofito 
femenino) (n) 


Embriôn (2n) 


(esporofito nu evo) 


a) Óvulo no fecundado. En este corte 
ransversal dei óvulo de un pino (una 
gimnosperma), un megasporangio pulposo 
está rodeado por una capa protectora de 
tejido denominado integumento. (las 
angiospermas tienen dos mtegumentos). 


(b) Óvulo fecundado. Una megaspora se desarrolla en 
un gametofito femenino multicelular. La mrcrópila, la 
única abertura a través dei integumento, permite la 
entrada de un grano de polen. El grano de polen 
contiene un gametofito masculino, que desarrolla el 
tubo poíínico que descarga los gametos masculinos. 


(c) Semilla de gimnosperma. La fecundadón 
inicia la transformación de! óvulo en una 
semilla que está constituída por un 
embríón de esporofito, el suplemento 
nutritivo, y una cubierta protectora de la 
semilla derivada dei integumento. 


A Fig. 30-3. Desde el óvulo a la semilla. 


5 flagelos se han perdido en los gametos masculinos de la mayo- 
de las gimnospermas y en todas las angi espermas. Los gamelos 
asculinos de las plantas con semillas no necesitan agua ní moti- 
dad porque el polen se transporta hasta el tubo poíínico, que 
ego cede el espermatozóide a! óvulo, 

La ventaja evolutiva de las semillas 

Hemos discutido las características de las plantas con semillas, 
r to iquè es exactamenie ima semilla? Si un gameto masculino fer- 
. una ovocéíttla de una planta con semilla, el cigoto crece tor- 
: tando un embriôn de esporofito. Como se muestra en la figura, 
FQ 3c, d óvulo en supotalidad se desarrolla en una semilla, que 
. " tiene un embriôn. junto con su suplemento nutritivo, empa- 
_ jetado con una cubierta protectora derivada del(de los) integu- 
mentofs). 

La evolución de las semillas permitió a las plantas que !as pose- 
7 resistir mejor las inclemências ambientales y dispersar su des- 
: . ' dencia más ampliamente. Hasta el advenimiento de las semillas, 
espora era el único estado protegido en el ciclo vital de cualquier 
ima. Por ejemplo, las esporas de los musgos pueden sobrevivir 
: que el ambiente local sea demasiado frio, demasiado cahente, o 
lemasiado seco para k vida de los mismos musgos. Su diminuto 
nano permite a las esporas de los musgos dispersa rse en esta- 
me n te hacia una nueva área, donde pueden germinar y dar 
ngen a nuevos gameto fitos de musgos, siempre y cuando el medio 
.-• “tente sea suficiente mente favorable para que intermmpan la 
atenda. Las esporas 1’ueron la forma principal por la cual los 
-fgos y otras plantas sin semillas se diseminaron sobre la Tierra 
. r.-nte los pri meros 100 millones de anos de la vida de las plantas 
• :v la tierra. 

A diferencia de la espora, que es una célula única, la semilla es 
ima estrucmra multicelular que es mucho más resistente y comple- 
Su capa protectora deriva del(de los) íntegumemoCs) dei óvulo. 
L espués de ser liberada por la planta progenitora, una semilla puede 
rermanecer en estado latente durante dias, meses o incluso anos. Hn 

JjjL 

. adiciones favorables, puede germinar, y d embriôn dei esporofito 
iurge como una plántula. Algunas semillas caen en las proximidades 
.. : esporofito de su planta progenitora; otras son transportadas a 
c indes distancias por el \iento o los anim.al.es. 


Evahiackin de conccpios 


L Compare la liberación de los gametos masculinos en las 
plantas sin semillas con la liberadón de los gametos 
masculinos cn las plantas con semillas, 

2. ^Qué características adicionales de las plantas con 
semillas, que no poseen las plantas sin semillas, 
contribuyen a su enorme êxito sobre ta tierra? 

V canse ks respuesírrs cj? d Apêndice A. 


Concepto 


Las gimnospermas tienen semillas 
“ desnudas”, dispuestas tipicamente 
en conos 

Recue rd t\ como se menciono en 
el capitulo 29, que las gimnosper- 
mas son plantas que tienen semillas 
“desnudas", que no están encerra- 
das en ovários. Sus semillas están 
expuesias en hojas modificadas que, 
generalmente, forman conos (estrõ- 
bilos). Por el contrario, las semillas 
de las angiospermas están encerra- 
das en frutos, que son ovários madu- 
ros. Entre las gimnospermas hay 
muchas variedades bien conocidas 
de coníferas, o ár boies portadores 
de conos, como bs pinos, abetos y 
secuoyas. De los 10 filós de plantas 
dei esquema laxonómico adoptado 
por este libro (vèase cuadro 29-1). cuatro son gimnospermas: 
Cycadüphyta, Ginkgophyta, Gnetophyta y Coniferophyia. Las rela- 
ciones de estos cuatro filos entre si son inciertas. En la figura 30- 
4 se presenta la diversidad de las gimnospermas existentes 
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FILO CYCADOPHYTA 



FILO GINKGOPHYTA 



' Las dcadas son eí segundo grupo mayor de gimuospermas, después de las 
coníferas. Tienen conos voluminosos y hpjas parecidas a las de las palme- 
ras (las espedes de palmeras verdaderas son angiospermas), Solameme 
alrededor de 1 30 espedes sobreviveu ac mal mente; sin embargo, las cíca- 
das prospeiBron durante la era Mesozoica, conocida como la Edad de las 
C içadas" y también como la 11 Edad de los DinosauriosT 


El Gin%o hiloba cs la única espeeie existente de este filo. También conoci- 
do como ei árbol dei eabello de Venus, tiene hojas caducas en fonna de 
abanico que se vuelven amaritlas en otono, Es un árbol ornamental, popu- 
lar en las dudades porque tolera bien la poluciõn dei a ire. Los paisajistas, 
generalmente, solo planta n los ãrboles produciores de poien porque sus 
sem il las pul posas emiten un olor rancio cu ando se descomponen. 



Cycas revoluta 



Las plantas dei filo Gnetophyta, denominadas gneiofitas, constituyen 
tres géneros: Gnctuit) T Epheâra y Wdwifssíiici. Algunas especies son tro- 
picates, mientras que Qtras viven en los desiertos. Aunque son muy dife- 
rentes en su apariencia, los géneros están agrupados juntos en fundón 
de los da tos moleculares. 

Weíwitschia. Este 
género se compone 
de una sota especie, 

Weíwitschia mirabilis , 
una planta que vive 
excíus ivamente en los 
desiertos de! 
sudoeste de África. 

Sus bojas, con forma 
de correa, se 
encuentran entre las 
más grandes que se 
conocen, 


Conos ovulados 





Gnetum. Este 
género induye 
aproximadamente 
35 especies de 
árboles tropicales, 
arbustos y vides, 
phndpalmente, 
nativos de África y 
Asla. Sus hojas se 
parecen a las de las 
plantas con flores, y 
sus sernillas tienen 
un aspecto similar a 
los frutos. 





Ephedra > Esta variedad induye alrededor de 40 especie 
en legiones áridas de todo el mundo Estos arbustos des^i 
Mamados común mente "té morrnón", producen el compuesto 
efedrina, que se utiiiza en medicina como d escong estivo. 
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FILO CONIFEROPHYTA 




£1 filo Coniferophyta es, por lejos, el mãs grande de los filos de las gim- 
nospermas y coníiene aproximadamente 600 especies de coníferas (dei 
- itin canits , coflo, y de /erre, llevar). Muchas de eUas son árboles gran- 
r-:í, como los cipreses y las secuoyas* Unas pocas especies de coníferas 
zominan las amplias reg tones briscosas dei hemisfério norte, donde la 
-■:.;ion de crecímiento es relauvamente corta debido a la latimd o a\ú- 
má. 


La mayoría de las coníferas son de bojas perennes; las mamienen duran- 
te todo d ano. Aun durante el inviemo, se produce una cantídad limi- 
tada de fotostruesis cn tos dias soleados. Guando Ilega la primavera, las 
coníferas ya han desarrollado completa mente sus bojas t aprovechando 
así los dias más soleados y calurosos. Algtmas coníferas, como la secuo- 
ya dei alba, el aierce americano y el alerce, son árboles de bojas caducas 
que se pierden en o tono. 



Abeto de Douglas, 

El abeto de Douglas o 
ptno de Gregón 
(Pseudotsuga menziesií) 
produce más ma d era 
que cualquier otra 
especie arbórea 
norteamericana, Entre 
de sus usos se induyen 
el desarrollo de marcos 
para casas, madera 
laminada, pasta de 
papel, Iraviesas de vía 
férrea, cofres y cajas. 


T ejo dei Pacífico. La 

: : ^eza dei tejo dei 
; 1 : fico (Taxa brevifofia) 

— - jna fuente |e taxbl, 

- ■ compuesto utilizado 
: tratar a las mujeres 

:■ " câncer de ova rio. 

Las bojas de una especie 
t rtopea de tejo 
: mdudèh un compuesto 
- arque puede ser 
= n -echadosin destruir 
espiantas. Las 
czmpanías 

nacéuticas permanentemente desarrollan técnicas para sintetizar 

: : lamentos con propiedades semejantes al taxol. 



Enebro común* Las 

‘ bayas" dei enebro 
común ( Juntperus 
communis ) son en 
real ida d con os 
productores de 
óvulos constituídos 
por pulposQs 
cesporofiíos. 




Pino de Wollemi. Los supervívientes de un 
grupo de coníferas, antes conoddas solamente por 
fósiles, losactuales pinos de Wollemi (Woilemia 

Finbilr,) 



Pino erízo, Esta 
especie (Pinus 
longaeva ), que se 
encuentra en las 
Mon lanas Blancas 
de Califórnia, 
incluye algunos de 
los organismos vivos 
más antiquo s, con 
edades que superan 
los 4 600 anos. Uno 
de esos árboJes (no 
mostrado aquí) se 
denomino 
Matusalén porque 
podría tratarse dei 
árbol vivo más viejo 
dei mundo. Para 
proteger al árbol, 
los científicos 
guardan su 
localización en 
secreto. 


Secuoya. Esta secuoya gigante 
(Sequoiddendron giganteum) 
dei Sequoia National Park de 
Califórnia pesa alredecfor de 
2 500 toneladas métricas, 
equivalentes, 
aproximadamente a 24 
ballenas azules (Jos animales 
existentes de mayor ta ma no), o 
a 40 000 personas. La secuoya 
gigante es uno de los 
organismos vivos más grandes 
y también se encuentra entre 
los más antiguos, con algunos 
indivíduos que se estima tíenen 
entre 1 800 y 2 700 anos. Sus 
pacientes, las secuoyas costeras 
(Sequoia sempen/irens ), crecen 
hasta alturas mayores de 1 10 
metros (más altas que la 
Estatua de la übertad) y se 
encuentra n solamente en una 
estrecba banda costera entre 
Califórnia dei Norte y el syr de 
Oregom 
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Evoiución de las gímnospermas 

La evidencia fõsil revela que en el período Devonico tardio, 
algunas plantas eomenzaron a adquirir algunas adaptadones 
que caracterizan a las plantas con semi I la, Por ejemplo, 
Archaeopims era un ãrbol heterdspórlco que producía maclera 
, ( f i g . 3 0 - 5 ) . S i n em bargo , n o poseía se miüas . Estas e spe cie s tran - 
sícionales de plantas vasculares sin semiUas se denomimn a 
veces progimnospermas. 

Las p ri meras plantas que poseían seniillas que aparederon 
en el registro fósil fueron las gimnospermas, que tienen, apro- 
ximadamente, 360 millones de anos de antigüedaá, más de 200 
millones de anos antes que los pri meros fõsiles de las angiosper- 
mas. Estas gímnospermas primi uvas se extinguieron, junto con 
vários linajes más tardíos de gimnospermas. Au n que las rela- 
ciones emre los linajes extinguidos y supervi vi entes de plantas 
con semi lias permaneceu inciertas, las evidencias morfológicas y 
moleculares ubícan a los linajes supervi vi entes de plantas con 
seniillas en dos ciados: las gímnospermas y las angiospermas 
(véase fíg. 29-7). 

Las gimnospermas primitivas vivieron en ecosistemas dei 
Carbonífero todavia dominados por lícofitas, colas de cabal lo, 
helechos y otras plantas vasculares sin seniillas. Durante el perí- 
odo Pérmico, despuês dei Carbonífero, las condiciones mucho 
más calmosas y secas favorecieron la disemin&ciõn de las gim- 
nospermas. La flora y fauna eambiaron drasticamente, ya que 
muchos grupos de organismos desaparecieron y otros aumenta- 
ron en número (véase capítulo 26). Aunque Fueron más pronun- 
ciados en ios mares, tos câmbios también afectaron a Ia vida 
terrestre. Por ejemplo, en el reino animal, los anfíbios disminu- 
yeron en su diversidad y fueron reemplazados por los reptiles, 
que estaban especial mente adaptados a ias condiciones áridas. 
De rrtanera similar, las licofitas, las colas de caballo y ios helechos 
que dominaron los pantanos dei Carbonífero fueron sustituidos 
por las gimnospermas, que estaban mejor equipadas para los cli- 
mas más secos. Entre las adaptadones a las condiciones áridas de 
diehas gimnospermas, corno los pinos y los abetos, se encuen- 
rran las bojas con forma de agujas, que tienen cutículas gruesas 
y áreas de superfície relativamente pequenas. 


► Fig. 30-5. Una 
progimnosperma. 

Archaeopteris, que 
viviô hace 360 millo- 
nes de anos, producía 
madera y era heteros- 
pórica, pero no pro- 
ducía se mi lias. Crecía 
hasta los 20 metros 
de altura y tenía bojas 
con aspecto de hele- 
cho. 



Los geólogos consideran el final dei período Pérniíco, aproxi- 
madamente, hace 231 millones de anos, como Ia frontera entre 
las eras Paleozoica (“vida antígua”) y Mesozoica (“nueva vida’"). 
La vida cambio profundamente cuando las gimnospermas domi- 
naron los ecosistemas terrestres durante Ia era Mesozoica, sir- 
viendo de alimento para los dinosaurios herbívoros gigantes. La 
era Mesozoica finalizo con Ia extinción masiva de los dinosaurios 
y de otras especies con el enfriamiento gradual dei planeta, 
Aunque actualmente las angiospermas dominan la mayoria de 
los e cosí st em as terrestres, muchas gimnospermas continúan 
siendo una parte importante de ia flora de la Tíérra. 


Cicio de vida de un pino en detalle 

Como se ha mencionado antes en este capítulo, la evoiución 
de las plantas con semillas ineluye tres adaptadones reproducti- 
vas clave: el aumento de la dominância de la generación esporo - 
fítica; la aparíción de la semilla como un estado resistente, 
dispersable, dei ciclo vital; y la evoiución dei pólen como un 
agente transportado por el aire que permite que se junten los 
gamelos, Para reíorzar su comprensión de estas adaptadones, 
estudie la figura 30-6, que muestra el ciclo vital de un pino, una 
de las gimnospermas más familiares. 

El árbol dei pino es el esporo fito; sus esporangios están 
localizados en esiructuras en forma de escamas empaque tadas 
densamente dentro de conos. Como todas las plantas con 
semillas, las coníferas son heterospõricas. En las coníferas, los 
dos tipos de esporas se producen por conos independientes: 
los pequenos conos de pólen y los grandes conos ovulados. En 
la mayoria de las especies de pinos, cada árbol tierte ambos 
tipos de conos. En los conos de polen, los micro sp o roei tos 
(células madre de las microsporas) se dividen por meiosis y 
producen microsporas haploides. Cada microspora se convier- 
te en un grano de polen que contiene un gametofito masculi- 
no. En los pinos y otras coníferas, el polen amarilto se libera 
en grandes cantidades y se transporta por el viento, cubriendo 
de polvo todo lo que está en su camino. Mientras tanto, en Sos 
conos ovulados, los megaspprocitos (células madre de las 
megasporas) se dividen por meiosis y producen megasporas 
haploides. Las megasporas supervi vientes se desarrollan en 
gametofítos Femeninos, que son retenidos dentro de los espo- 
rangios, Desde el momento en que el polen joven y los conos 
ovulados (o cono femenino) aparecen en el árbol, pasan apro- 
ximadamente tres anos hasta que se producen y se unen los 
gamelo fitos masculino y femenino, y se forman Ias semillas 
maduras a partir de los óvulos fertilizados. Luego, se separan 
las escamas de cada cono ovulado y las semillas viajan en el 
viento. Una semilla que aterriza en un lugar habitable germi- 
na, y brota su embrion como una plántula de pino. 


Evaluacíón ele conceplos 


1. Basàndose en k figura 30-4, explique por qué los distin- 
tos tipos de gimnospermas pueclen describirse como 
similares pera d i ferenda bles. 

2. Explique como el ciclo vital dei pino (véase fig. 30-6) 
refleja las características básicas de Ias plantas con 
semillas, 

Vêcmse las respuestas en el Apêndice A. 
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w Fig, 30-6. Ciclo vital de un pino. 



0 Una escama de un cono femenino 
tiene dos óvulos, cada uno de los cuales 
coníiene un megasporangio, Solamente 
se muestra un óvulo. 


0 En ia 
mayor ía de 

- especies de 

- 'eras, cada 
arbol tiene 
jntOS conos 

u lados como 
os de polen. 


Referencias 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


0 Un grano de 
polen entra a través 
de la micrópila y 
germina, formando 
un tubo polínico 
que lentamente se 
introduce a través 
dei megaesporangío 


Cono 

ovulado 


IVIegasporocito (2n) 


Intégu mento 


Sección 
longitudinal 
de un cono 
ovulado 


Micrópila 


Megasporangio 


Es Dorofito 3 
' maduro 


Grano de pc 
> germinando 

Granos de polen (n) 

(que contienen 
gametofitos 
masculinos) 

Megaspora 
superviviente 


Microsporocítos 
(2n) J 


MEIOSIS 


@ Mi entras se 
desarrolla el tubo 
polínico, el 
megasporodto 
(célula madre de ta 
megaspora) se 
divide por meiosis, 
produciendo cuatro 
células haploídes. 
Una sobrevive 
como megaspora. 


MEIOSIS 


Sección 
longitudinal 
de un cono 
de polen 


Esporofilo 


Microsporangio 


© Un cono de polen condene muchos 
nmerosporangiGS, contenidos en 
esporofílos. Cada microsporangio 
co nt lene microsporocítos (células 
madre de las microsporas). Estas 
células se díviden por meiosis, 
dando origen a mlcrosporas haploídes 
que se desarrollan formando granos 
de polen. 


Plántula 


Grano de polen 
germinando 


Arquegonio 

Gamelo \ 
fe menino (n)\ 


Integu mento 


Gametofito 
fe menino - 


Semillas en la superficie 
de la escama ovulífera 


Grano de polen 
germinando (n) 


0 El gametofito femenino se 
desarrolla dentro de Is megaspora 
y contíene dos o tres arquegonios, 
cada uno con un gameto femenino 


Reservas de Cubierta de la 

alimento (tejido semilla (derivada 

d e I ga m etof ito) {n) de 1 es p o rof i to 
/ ^progenitor) (2n) 


Núcleo dei gameto 
masculino descargado (n) 

Tubo \ 

polinsco \ ^ -^4 


Embrión — 
(esporofíto nuevo) 
(2n) 


0 En el momento en que los garmetos 
femeninos están maduros, dos gametos 
masculinos se han desarrollado en el tubo 
polínico, que se extiende bacia el 
gametofito femenino, La fecundadón se 
produce cuando los núcleos de !os gametos 
masculino y femenino se unen. 


FECUNDACIÓN 


Núcleo dei gameto 
femenino (n) 


O La fecundadón, generalmente, se produce poco más de un ano 
oespués de !a polmizaclón. Todos los gametos femeninos pueden 
ser fertilizados, pero habitua Imente solo un cigoto se desarrolla 


como embrión* El óvulo se transforma en una semilla, que consiste 
en un embrión, la reserva nutritiva y la cubierta de la semilla* 
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Concepto 


Algunas adaptaciones reproductivas 
de las angiospermas son las flores 
y los frutos 

Conocidas, general mente, como 
plantas con flores, las a ngi os p er- 
mas son plantas con seraillas que 
producen las estmcturas reproduc- 
tivas denominadas flores y frutos, 
El nombre angiosperma (dei grie- 
go arcgion, contenedor) se refiere a 
las semi lias contenidas en los fru- 
tos, que son los ovários maduros, 
Hoy en dia, las angiospermas son 
las plantas más diversas y las más 
amplia mente ex tendidas, con más de 
250000 espedes (aproximadamen- 
te, el 90% de todas las especies de 
plantas). 

Características de las angiospermas 

Todas tas angiospermas están clasi ficadas en un único filo, 
Anthophyta (dei griego anfhos, flor). Antes de considerar la evo- 
lucíôn de las angiospermas, examinaremos sus adaptaciones 
clave -flores y frutos- y los papeies que desernpenan en el ciclo 
vital de Ias angiospermas. 



Flores 

La flor es una çstructura de las angiospermas especializada 
para la reproducciòn sexual. En muchas especies de angiosper- 
mas, los insectos u otros animales trasladan el polen desde una 
flor hasta los órganos sexuales de otra flor, lo que constiiuye 
una polinizaciôn más dirigida que la polinización dependiente 
dei viento de la mayoria Lie las gimnospermas. Sin embargo, 
algunas angiospermas sou polinizadas por el viento, particular- 
mente, las especies que vtven en densas poblaciones, como los 
pastos y las espedes de ãrboles de los bosques templados 

Una flor es un brote especializado que puede tener hasta cuatro 
anillos de hojas modificadas que se denominan órganos florales: 
sé paios, pé talos, estambres y carpelos (fig. 30-7) Comenzando 
por la base de la flor se encuentran los sépalos, que, general me n- 
Le, son verdes y encierran a la flor antes de que se abra (piense en 
un capullo de rosa). Por encima de los sépalos se encuentran los 
pétaios, que en la mayoria de las flores tienen colores brillant.es 
que eontribuyen a atraer a los poliniza d ores. Sin embargo, las 
flores que son polinizadas por medio dei viento, habitualmente 
carecen de partes briliantesy cobreadas. Los sépalos y pétaios son 
órganos florales estéril es, lo que significa que no están directa- 
meme Implicados en la reproducdòn. Dentro de verucilio de tos 
pétaios se encuentran los esporo ftlos fértil es, órganos florales que 
producen las esporas. Los dos vertícilios de esporofilos son los 
estambres y caqielos, Los estambres, los microsporofilos, produ- 
c.en microsporas que dan ongen a gr anos de polen que conúenen 
los gametofitos masculinos. Un estambre está constituído por un 
tallo denominado filamento y un saco terminal, la antera, donde 
se produce el polen, Los carpelos son ios megasporofilos que pro- 
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Estambre ^/Antera 


Filamento 


Estilo 


Carpelo 


A Fig, 30-7, La estructura de una flor idealizada. 


ducen las megasporas y sus productos, los gametofitos femenínos 
Muchas angiospermas tienen flores con múltiples carpelos. En el 
extremo dei carpe lo hay un estigma pegajoso que recibe el polen. 
El estilo conduce hasta ei ovário, en la base dei carpelo, que con- 
dene uno o más óvulos. Guando está fertilizado, el óvulo se desa- 
rrolla dando origen a una semilla. Los verticílíos florales -sépalos, 
pétaios, estambres y carpelos- están adheridas a una parte dei tallo 
que se denomina receptáculo, 

Algunas angiospermas, como el guisante de huerta, tienen flo- 
res con un solo carpelo. Oiras, como las magnolias, tienen vários 
carpelos independten tes. Ade más, on as espedes corno los lírios, 
tienen dos o más carpelos fusionados, que, generalmente, for- 
man un ovário con múltiples câmaras que contienen óvulos. Un 
carpelo único o un grupo de carpelos fusionados se denomina a 
veces pistilo. 


Fmtos 

Un fruto se compone normalmente de un ovário maduro, 
aunque puede incluir también otras partes de Ia flor. Guando las 
se mi 11 as se desarrollan a partir de los óvulos, después de la ferti- 
lización, la pared dei ovário aumenta de espesor, La judia verde 
es un ejemplo de truto con semi lias (óvulos maduros) encerradas 
en el ovário madurado (la judia verde). Los frutos protegen las 
semillas en estado latente y eontribuyen a su dispersiõm 

El íruto comienza a desarrollarse después de que la poliniza- 
ción desencadena câmbios hormonales que hacen que el ovário 
crezca. La pared dei ovário se transforma en el pericarpio, la 
pared eng rosada dei fruto. Guando el ovário crece, en muchas 
plantas, las otras partes de la flor se marehitan. Si la flor no es 
polinizada, generalmente, el fruto no se deâarroJla, y Ia flor ente- 
ra se marchita y se elimina. 

Los frutos maduros pueden ser carnosos o secos (fig. 30-8), Las 
naranjas, las fresas y las uvas son ejemplos de frutos carnosos, en 
los que una o más capas dei pericarpio se ablandan durante la 
maduración. Los frutos secos incluyen a las alubias, las nueces y los 
cemales. Los frutos secos de las grani íneas, que se dispersan con el 
viento, sc cosechan cuando aún están en la planta y son alimentos 









(a) Tomate, un fruto carnoso con 
las capas externa e interna de] 
pericarpio blandas 



(b) Pomelo rosado, un fruto carnoso 
con una capa externa dura de 
pericarpio y una capa interna 
blanda 



(c) Nectarina, un fruto 
pulposo con una capa 
externa blanda de 
pericarpio y una capa 
interna dura (carozo) de 
pericarpio 




(d) Algodondllo, un fruto seco que (e) Muez, un fruto seco que 
se abre por la mitad en la madurez permanece cerrado en ta 
(dehiscente) madurez (jndehrscente) 



(a) Las alas posibiJítan que los 
frutos dei arce sean facilmente 
transportados por el viento 


(b) Las semi lias que están dentro 
de bayas y otros frutos 
comestibies se dispersan 
frecuentemente a través de las 
heces de los ant males 


(c) Las espinas de los a b rojos 
faciiitan la dispersiôn de las 
sem il tas, adhíriendo los frutos 
al cuerpo de los ani males y 
despJazándose con ellos 


a Fig. 30-8. Algunas variadones en la estructura de un fruto. 


á Fig. 30-9, Adaptacíones dei fruto que faciiitan la dispersiôn de 
las semillas. 


oásicos importantes para los seres humanos. Los granos de cerea- 
es, como ei trigo, arroz, maíz y curas gramineas facilmente se con- 
funden con semi lias, pero cada uno de ellos es en realidad un fruto 
con un pericarpio seco que se adhiere a la cubierta de la semilk 
dentro de la semi lia. La maduración de un fruto seco implica el 
. nvejecimiento y la desecación de los te j idos dei fruto. 

Los frutos también pueden categoriza rse según se desarrollen 
a partir de un solo ovário, de múltiples ovários, o inclusive, de 
mãs de una flor. En el capítulo 38 examinaremos la transiciõn 
de la Oor al fruto con más detalle. 

Varias adaptacíones de los frutos contribuyen a dispersar las 
semi lias (fíg. 30-9), Uis semi lias de algunas plantas con flores, 
com o los dientes de león y los arces, están dentro de tos frutos 
que fundonan como barriletes o propulsores, adaptacíones que 
faciiitan la dispersiôn mediante el viento. Algunas, como los cocos, 
están adaptadas para la dispersiôn por medio dei agua. Y muchas 
angiospermas dependeu de los animales para la dispersiôn de sus 
semi lias. Algunas de estas plantas tienen frutos modificados con 
ganchos que se adhieren a la piei dei animal (o a ias ropas de las 
pe rs onas). Otras angiospermas producen frutos comestíbles que 
son generalmente nutritivos, de sabor dulce y color intenso, con 
Io que anuncian su madurez. Guando un animal come dicho 
fruto, digiere la parte pulposa dei fruto, pero las gruesas semi lias 
habitualmente pasan sm dariarse por el tracto digestivo dei ani- 
mal. Los animales pueden depositar las semillas, unidas al ferti- 
lizante (heces), a vários kilometros de distancia de donde 
comieron el fruto. 

Ciclo viíul de tas angiospennas 

En la figura 30-10 se muestra un ciclo vital típico de una 
angi esperma. La flor dei esporo fito produce microsporas que for- 


man game to fitos masculinos y megasporas que formati gameto- 
fitos femeninos. Los game to fitos masculinos se encuentran en los 
granos de polen, que se desarrollan dentro de miei ospo rangi os 
en las anteras. Cada grano de polen líene dos células haploides; 
una célula generativa que se divide, formando dos gamelos mas- 
culinos, y una rê/ulu vegeta í iva que produce un tubo polínico. 
Cada óvulo, que se desarroUa en un ovário, condene un game to- 
fito femenino, lambién conocido como saco embrionário. El 
saco embrionário está compuesto de apenas unas pocas células, 
una de las cuales es la ovocélula, o gamelo femenino. En el capi- 
tulo 38 se discutirá el desarrollo dei gametofito con mayores 
detalles. 

Después de su liberación de la antera, el polen se transporta 
al estigma pegajoso que se encuentra en el extremo de! carpe lo. 
Áunque algunas flores se auLopolinizan, la mayoría tiene meca- 
nismos que aseguran ia polinízación cruzada, que en las angios- 
permas es la transferencia de polen desde la antera de una flor en 
una planta haeia el estigma de una flor en atra planta de la misma 
especie. La polinízación cruzada favorece la variabilídad genéti- 
ca. En algunos casos, los estambres y carpe los de una sola flor 
pueden madurar en momentos diferentes, o pueden estar disLri- 
huidos de una manera que la autopolínizadón sea improbable. 

El grano de polen germina después de adherirse al estigma dei 
carpe! o. Ahora un gametofito masculino maduro, extiende un 
tubo polínico que erece haeia abajo dentro dei estilo dei carpe! o. 
Tras alcanzar d ovário, el tubo polínico penetra a través dei 
micrópila, un poro en los integumentos dei óvulo, y descarga 
dos game tos masculinos dentro dei gametofito femenino (saco 
embrionário). Un gamelo masculino fecunda a la ovocélula, for- 
mando un cigoto diploide. El otro gameto se fusiona con los dos 
núcleos de la gran célula centrai dei gametofito femenino. Este 
Lipo de fecundadón doble es único en las angiospermas. 
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o Las anteras contíenen microsporangios. 
Cada mierosporangio posee mi cr os poro eitos 
(células madre de las mscrosporas) que se 
díviden por meíosis, produciendo mrerosporas 


Referencias 


© Las micros poras forma n 
granos de polen (que contíenen 
a los gametofitos masculinos). 
La célula generativa se dividirá 
para formar dos gametos 
masculinos. La célula vegetatíva 
Mjcrosporocítos (2 n) lormarã el tubo polínico. 


Haploide (n) 
Diploide (2n) 


Antera 


Flor madura 


(2n) dei esporofito 


MEIOSIS 


Microspora (n) 

^Célula generativa 

2^) — Célula vegetati va 

Gametofito masculino ~ 

(en el grano de polen) 


© Guando una 
semi II a germina, ef 
embrión se desarrolla 
formando un 
esporofrto maduro. 


Ovário 


Granos 
de polen 


MEIOSIS 


SemilJa 

germinando 


Estigma - 

Tubo - 
polínico 


©En el megaspora ngi o de 
cada óvulo, el megasporodto 1 

se divide por meíosis y produce ' 
cu atro megasporas. La megaspora 7 
supervívíente de cada óvulo forma | 
un gametofito femenino (saco * 

embrionário). 


Megasporangio 


_ ^ Embrión (2n) 

Endospermio j 
(reserva / 
nutritiva) (3nH SemH | a 

Cubierta de / 
la sem II la (2n)^ 


Gametos 

masculinos 


Megaspora 

supervívíente 


@ El cigoto se 
desarrolla en un 
embrión que se 
empaquetado 
junto con nutrientes 
en una semilla (los 
tejidos dei fruto que 
rodean a la semilla 
no se muestran). 


Células\^ 

antípodales^ 

\ 

Núcleos polares 
Sinérgidas-^^ 

Ga meto 

femenino (n) 


Gametofito femenino 
(saco embrionário) — 


Tubo 

polínico 


Cigoto (2 n) 


Gametos 

masculinos 


Núcleo dei— 
endospermo 
en desarrollo 
(3n) 


Núcleo dei gameto 
femenino (n) 


@ Después de la 
polinízadôn, 
dos núcleos de 
gametos masculinos 
son descargados 
en cada óvulo. 


FECUNDADÓN 


© Se produce la doble fecundadón. Un gameto 
masculino fecunda a la ovocélula, produciendo 
el cigoto. El otro gameto masculino se combina 
con los dos núcleos polares para formar el núcleo 
dei endospermo, que en este ejemplo, es triploide 


Núcleos dei gameto 
masculino descargado (n) 




A Fig* 30-10. Ciclo vital de una angíosperma. 


Después de la doble fecundadón, el óvulo madura formando 
una semilla. El cigoto se desarrolla para eonvertirse eu un embrión 
de esporofito con una raiz rudimentaria y una o dos bojas de la 
semilla que se denominan cotilédones. El núcleo de la célula 
central dei gametofito femenino se divide repetidamente y se 
desarrolla formando e! endospermo, un te j ido rico en alnüdón y 
otras reservas alimentarias. 

^Cuál es la función de 3a doble fecundaeiòn de las angiosper- 
mas? Una hipótesis es que la doble fecundadón sincroniza el 
desarrollo dei almacenamiento de alimento en la semilla con el 
desarrollo dei embrión. Si una flor no es polinizada, o las células 
de los gametos masculinos no son descargadas en el saco embrio- 


nário, la fecundadón no se produce y no se forma ni el endos- 
permo ni el embrión. Quizãs, por eso, la doble fecundadón es 
una adaptadón que impide a las plantas con flores malgastar 
nutrientes en óvulos no fértil es. 

Otro tipo de doble fecundadón se produce en algunas espe- 
des de gimnospermas que pertenecen a! filo Gnetophyia. Sin 
embargo, en estas espedes, la doble fecundadón da origen a dos 
embriones en lugar de un embrión y un endospermo. Esta dife- 
rencia indica que la doble fecundadón evolucionó en forma 
índependiente en las angiospermas y en las gimnospermas. 

Como se menciono antes, la semilla consiste en el embrión, el 
endospermo, los restos dei esporangio y la cubierta de la semilla 
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rivada de los in tegumentos. El ovário se 
is forma en íniio míentras que sus óvu- 
? se convierten en semillas. Despuês de 
//persarse, una semilla puede germinar sí 
: condiciones ambientales son favora- 
r es. La cubíerta se rompe y el embrión 
emerge como una plántula, utilizando ei ali- 
nio a Ima cena d o en el endospermo y en 
í cotilédones 


Evolución de Ias angiospermas 


(a) Archaefructus sinensis, un fósi! de 125 
mi Nones de anos de edad* Esta espetie 
puede representar e! grupo hemnano de todas 
ias de más angiospermas. 

(b) Reconstrucción artística 
de Archaefructus sinensis 


4 Frg. 30-11, ^Una planta con flores primitiva? 


U clarificactón dei orSgen y diversífica- 
cn de las angiospermas -algo que Charles 
v in denomino un “mistério indeseiíra- 
consiituye un desafio fascinante 
rara los biólogos evolutivos. Las angios- 
-:rmas se originaron, hace por lo menos 
millones de anos, y durante Ia era 
L-sozoica Lardla, las ramas principales dei 
. ado divergieron de su ancestro común, 
r ero no fue hasta el final de la era 
J lesozoica que las angiospermas comenza- 
n a dominar muchos ecosistemas tenres- 
s Los paisajes cambiaron drasticamente 
: .. ndo las coníferas, las cícadas y otras 
czinospermas dejaron su lugar a las plan- 
-is con flores en muchas partes dei mundo. 

Con sus flores y frutos, las angiospèr- 
zias son muy diferentes de las gimnos- 
rzTrnas vivas o fósiles, lo que con vier te sus q rí genes en un 
- ema, Para comprender cómo emergió el plan corporal de las 
izgiospetmasi los científicos están estudiando fósiles recieme- 
i lente deseubiertos y los genes dei desarrollo que se basan en las 
. res v en otras innovaciones de las angiospermas (véase capitu- 
lo 35), 


angiospermas también se volvieron acuãticos, y, cie esta forma, 
sus flores se hicieron más sencillas, pareci éndose a las flores 
"primitivas” de Archaefr\icíui. Estos debates, típicos siempre 
que se descubre un fósil aparentemente de transi ción, podrãn 
resol verse cu a ndo aparezean más fósiles y otros tipos de evi- 
dencias. 


Ingiospennas fósiles 

\ fines de la década de 1990, unos científicos en China deseu* 
z neron fósiles intrigantes de angiospermas que tenían una anti- 
rcedad de 1 25 millones de anos. Estos fósiles, ahora denominados 

- chacfructus íiaoningensis y Archaefrucíus sinensis (fig. 30-11), 
zzesentan rasgos primitivos y derivados, A. sinensis, por ejemplo, 

■ - ne anteras y semillas dentro de carpelos cerrados, pero carece de 
•/.dos y sépalos. En 2002, los científicos completaron una com- 
rsración filogenética de A, sinensis con 173 plantas vivi entes [A 

jonmgmsàs no fue incluído porque sus fósiles no están tan bien 
conserv ados). Los investigadores concluyeron que entre todas Ias 
damas fósiles conocidas, Archaefructus era la más estrechamente 

- .uparemada con todas las angiospermas vivientes. 

Si Archaefructus es en realidad una “proto-angiosperma”, esto 
indica que los ancestros de las plantas con ílores eran preferente- 
mente herbáceos y no lenosas, Archaejmctus fue descubierto junto 
con fósiles cie peces y tiene estmeturas bulbosas que pueden ser 
daptaciones aCuãticas, lo que implica que, quizás, las angiosper- 
mas se originaron como plantas acuáticas. Los descubridores de 
Archaefructus han sugerido que las plantas herbáceas de rápido cre- 
ímiento podrían haber vuelto al agua y prosperado en dicho 
ambiente, escapando de la competência con otras plantas con 
semillas, para volver a desarrollarse sobre la tierra más tarde, 

Sin embargo, reciemememe algunos paleobotánicos han dis- 
cutido esta imerpretacíõn. Muchos linajes derivados de las 


Una hipótesis “rvo-rfevo*' de fos origenes de las flores 

En el capítulo 24 se discute cómo el estúdio de los genes dei 
desarrollo aclara las hi pó te sis de la evolución animal. Lo mlsmo 
sucede para tas plantas con flores, El botânico Michael Frohlich, 
d d Museo de Historia Natural de Londres, utilizo el enfoque 
“evo -devo" -Ia sintesis de la biologia evolutiva y de la biologia dei 
desarrollo- para presentar una hipótesis acerca de cómo las 
estmeturas produetoras de polen y produetoras de óvulos se 
combinaron en una flor única, Propuso que los ancestros de las 
angiospermas tenían estmeturas produetoras de polen y produe- 
toras de óvulos independientes- Emonces, como resultado de 
una mutadóm los óvulos se desarrollaron en algunos microspo- 
ro fitos, que evolucionaron en carpelos. 

Como Frohlích sostiene que la flor evoluciono principal* 
mente de la estmetura reprodueiiva produetora de polen 
(“masculina”) de una planta gimnosperma ancestral, su punto 
de vista se conoce como la hipótesis "principal mente masculi- 
na'/ Las evidencias que la sostienen se basan en comparado- 
nes de genes que dieron. lugar a flores y conos. Los genes dei 
desarrollo de las flores están generalmente relacionados con 
los genes de las gimnospermas produetoras de polen, 
También, ciertas muiaciones hicieron que las plantas con flores 
desarrolien óvulos en los sépalos y pétalos, lo que demuestra que 
la posición de los óvulos puede cambiar con fadlidad. Al compa- 
rar los genes de las angiospermas y de las gimnospermas, los botá- 
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oi COS están poniendo a prueba la hipótesis ele Frohlich y otros 
modelos evo- devo dcl origen de Ias flores, 

Diversidad de ias angiospermas 

Desde sus humildes comienzos en Ia era Mesozoica, las angios- 
pertnàs se diversificaron en más de 250 000 especies que actual- 
mente dominan la mayoría de los ecosislemas terrestres. Hasta el 
fina! de la década de 1990, la mayoría de los taxonomistas dividí- 
an a las plantas con Fores en dos grupos, basándose parcial mente 
en cl número de cotilédones, u bojas de la semilla en el embnón. 
Las especies con un cotiledõn se denominaron nionocotiledóne- 
as, y aquéllas con dos se llamaron dicotiledóneas, Otras caracte- 
rísticas, como la estruciura de la boja y de k flor, tambiên se 
udlizaron para definir los dos grupos. Por ejemplo, las monocoti- 
ledóneas, por lo general, tienen bojas con nervaduras paralelas 
Cpiense en la hoja de una gramínea), miemras que las nerv aduras 
de k mayoría de las dicotiledóneas tienen un patrón reticular 


Cpiense en la hoja de un roble), Algunos ejemplos de monocotile- 
dóneas son tas orquídeas, las palme ras y los cereal es, corno el maíz, 
el trigo y el arroz. Algunos ejemplos de dicotiledóneas son las 
rosas, los guisantes, los girasoles y los arees. 

Si ii embargo, estúdios redentes dei DNA indiean que, probable- 
mente, la disdndôn entre monocotiledóneas y dicotiledóneas no 
reíleja completamente las relaciones evolutivas. La investiga ciõn 
actual sostiene el punto de vista de que las monocotiledóneas 
forman un ciado, pero revela que las restantes especies de angios- 
permas no son monoíiléticas, La gran mayoría de las especies tra- 
didonalmente llamadas dicotiledóneas efectivamente forman un 
ciado, actual mente conocido como euciUcotiledóneas (dicotiledóneas 
“verdaderas”), pero las demás actualmente están divididas en vários 
pequenos linajes. Tres de estos linajes se denomimn informal mente 
angiospermas basales. porque panecen incluir a las plantas con flo- 
res que penenecen a los linajes más antiguos. Ouro linaje, conocido 
como magnólidas, evoluciono más tarde, La figura 31-12 propor- 
ciona un panorama general de la diversidad de Ias angiospermas. 


Figura 30-12 


de la diversidad de las angiospermas 


ANGIOSPERMAS BASALES 


Actualmente se piensa que las angiospermas basales supervivientes abar- 
car ires pequenos linajes, que induyen, aproximadamente, 100 especies. 
LI linaje más antiguo parece estar representado por Una sola especie, 
Ambordla trichopoâa. Otros dos linajes supervi vi entes divergieron más 
tarde: un ciado que inchiye los nenúfares y un ciado formado por el anis 
est rei lado y sus parí entes. 


Amboreifa trichopoda. Este pequeno arbusto, 
que se encuentra sola mente en el Pacíf ico Sur, 
en la isla de Nueva Caledónia, puede ser e! único 
superviviente de una de las ramas más antiguas 
en la base dei árbol de las angiospermas. 
Amboreita carece de vasos, que están presentes 
en la mayoría de ias angiospermas derivadas. 
Formados por células de xilema distribuídas en 
tubos contínuos, los vasos transportan el agua 
más eficientemente que las traqueidas. Su 
ausência en Amboreifa indica que Eos vasos 
evoluciünaron después dei linaje que dio origen 
a la ramificación de Amborefb. 




Nenúfar {Nymphaea "Rene Gera rd"). Los 

nenúfares son los miembros vivos de un 
dado que quizá solamente son precedidas 
por el linaje de Amborella, 


Anis estrelíado ( tílkium fhridanum), 

Esta especie representa ei tercer linaje 
superviviente de las angiospermas basales. 


ÁRBOL HIPOTÉTICO DE LAS PLANTAS CON FLORES 
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MAGNÓLIDAS 


Las magnólidas se componen de 8 000 especies, entre ellas, las más 
notables son las magnolias, los laureies y las plantas de pímienta negra. 
Hay especies herbáceas y leitosas. Âunque comparten algunos rasgos 
primitivos con Ias angiospermas basales, como una disposiciou cídica 
de los órgànos flora les característica en lugar de una dispósición heli- 
coidal, las magnólidas están, en realidad, más estrechamente emparen- 
tadas con las monocotiledóneas y las dicotiledóneas. 


Magnolio {Magno! ia 

grandifiora). Este miembro de la família de 

las magnolias es una magnólida lenosa. Esta 

variedad de magnolia dei sur r denominada 

"GoliatL tiene tlores muy grandes que 

pueden medir hasta alrededor de un pie de 

diâmetro, 
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MONOCOTILEDÓNEAS 



EU D ICOTI LEDO N E AS 


Mas de una cuarta parte de las especies de las angtospermas sou mono- 
uiledóneas, aproximadamente. 70 000 especies. Estos ejemplos repre- 
-,.'Han algunas de las famílias más grandes. 


Más de dos tercios de las especies de angtospermas son eudicoüledOne- 
as, aproximadamente 170000 especies. Debajo se presenta unamuesu-a 
de su diversidad ilorai. 



Orquídea 
(Lemboglossum 
rossii ) 



^almera datílera psgmea o enana 
p hoenix roebeienii) 



Cebada {Hord&um vufgare ) r una gramínea 



Características 
de tas 

monocotiledóneas 



cotiledòn 


Embrión 


Características 
de las 

eudicotiledóneas 



Dos cotilédones 



Nervaduras 
general mente 
paralelas 



Tejído vascular 
disperso 



generalmente 

reticuladas 


Tallos 



Tejído vascular 
generalmente 
dispuesto en un aniilo 



Sistema de raices 
generalmente 
fibroso (ausência 
de una raiz principal) 


O 




Raiz primaria 
(raiz principal) 
general me n te p rese n te 


Polen 



Grano de polen 
con una abertura 


Grano de polen 
con tres aberturas 



Órganos florados 
generalmente en 
múltiplos de tres 


Flores 



Órganos florados 
generalmente en 
múltiplos de cuatro 
o cinco 


Amapola 
de Califórnia 
[Escbschotzia 
caíifornica ) 




Escara mujo o rosa silvestre (fíosa canina), una 
rosa silvestre 



Calabacín o zucchini 
( Cucurbita 
pepo ) f flores 
femenina 
(ízquierda) 
y masculina 


Guisante 
(Lathyrus 
nervosus, 
guisante azul 
de Lord Anson), 
una legumbre 
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Vínculos evolutivos entre Ias aiigiospermas 
y los anímales 

Desde el momento que colonizaron la ti erra, los anímales 
siempre han influído en Ia evolución de las plantas terrestres y 
vice versa, Los anímales que se arrastraban sobre el piso de los 
bosques crearon una presión se lectiva que favorecia a las plantas 
que guardaban sus esporas y gamelo fitos lejos dei sue lo, fuera dei 
alcance de la mayoria de los anímales. Esta tendencia en las plan- 
tas puede a su vez haber favorecido Ia evolución dei vuelo en los 
insectos, 

Este tipo de influencia evolutiva mutua emre espedes con íre- 
cuencia es beneficiosa para ambas especies. Por ejemplo, cuando 
las flores y los frutos evoludonaron en las angiospennas, algunos 
anímales ayudaron a las plantas dispersando su polen y semi lias. 
Al mismo tíempo, los anímales obtuvieron un beneficio al ali- 
mentarse dei néctar, semi 11 as y frutos de las plantas. 

Las relaciones entre Ias plantas y sus polinizadores, probab le- 
niente desempenaron un papel en el aumento de la diversidad de 
las angiospennas y de los anímales (frgu 30-13). La más extrema 
de estas relaciones es la que existe entre especies individuales de 
flores que so lamente pueden ser polinizadas por una especie ani- 
mal. En Madagascar, por ejemplo, una especie de orquídea tàene 
un. nectano de 28 cm de largo, de manem que el néctar [so la- 
mente puede ser consumido por urta poli 11 a con una probóscíde 
de 28 cm de largo! Estas adaptaciones vinculadas, incluyendo 
câmbios genéticos en dos especies, se descri ben como coevolu- 
dón, que se comentará más adelante en el capítulo 53. 

Sin embargo, la mayoria de las relaciones son menos especifi- 
cas, Por ejemplo, las flores de una especie particular pueden atra- 
er preteremememe insectos en lugar de pájaros, aunque v a rias 
especies diferentes de insectos pueden servir como polimzãdores, 
A la inversa, una sola especie animal -una especie de abeja, por 


ejemplo— puede polinizar varias espedes vegetales. Pero incluso en 
estas relaciones menos especificas, d color de la floi; la Eraganda y 
la estmetura, frecuentemente, refleján su espedalizaciõn en un 
grupo taxonõmico particular de polinizadores, como diversas espe- 
cies de abe j as o colibries. O iras influencias, como los anímales que 
comen flores pero que no proporei onen polinización, pueden lam- 
bi én contribuir a explicar la diversidad de Las flores. 

La evolución de las angiospennas ha contribuído parti cu- 
larmente a la gran variedad de especies de insectos. Pero Ia 
expansión de las praderas durante los últimos 65 millones de 
anos también aumento la diversidad de los mamíferos rumiantes, 
como los caballos. Los pastos que son fctosintetiz adores C 4 , se 
diseminaron porque la redueción de los niveles atmosféricos de 
CO, le confino una ventaja selectiva a la fotosíntesis de C 4 (véase 
capítulo 10). V, como usted leerá en el capitulo 34, el desplaza- 
iniento de los bosques a las praderas en África hace entre 10 y 
2 millones de anos fue un factor decisivo en la evolución de 
nuestro propio finaje. 


Evaluaciún de conceplus 


L Se li a dicho que un roble es la forma que tiene una bei lo- 
ta de fabricar más belíotas. Elabore una explicación que 
in c 1 uy a 1 os si gu iente s té rmin os : espo rofito, gam e to fi t o . 
óvulo, semi Ha, avario y fruto. 

2. Compare y contraste el corto de un pino y de una flor en 
cuanto a éstructura y funciõn. 

3. Explique el uso de los términos motincotiiedóneíís, 
dícoíiíedótieas y gtÉKdtikâtfneíKv 

Vcanse kis respuesíns en d Apêndice A. 




(a) Una flor polinizada por abejas» 

Esta abeja está recoiectando el polen 
y el néctar (una soludón azucarada 
secretada por las glândulas de la 
flor) de una flor de retama escocesa 
(Cytisus scopanus), La flor tiene un 
mecanismo mediante el cual arquea 
los estambres parte la abeja y Sa 
empolva con polen, algo dei cual se 
desprenderá dentro dei estigma de 
la siguíente flor que la abeja visite. 


(b) Una flor polinizada por los colibries. El 

pico y lengua largo y delgado de este 
colibri rufo ( Sêfâsphorus rufus ), permiten al 
animal alcanzar el néctar que algunas flores 
secreta n en la profundidad de sus tubos 
florales, Antes de que e! colibri se vaya r las 
anteras empolvan su pico y plumas de la 
cabeza con polen. Muchas flores que son 
polinizadas por pájaros son rojas o rosadas, 
colores a los cuales los ojos de las aves son 
especialmente sensibles. 


(c) Una flor polinizada por anímales nocturnos, Algunas 
angiospermas, como este cactus, dependen principal mente 
de los polinizadores nocturnos, incluídos los murdélagos, 
Algunas adaptaciones com unes de dichas plantas son 
flores grandes, de colores claros, intensa mente fragantes, 
de manera que los polinizadores nocturnos puedan 
localizarias. 


A Fíg. 30-13. Relaciones entre la flor y sus polinizadores. 
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Concepto 


El bienestar humano depende en gran 
parte de las plantas con semillas 


A lo largo de esta unidad hemos destacado Ias formas en que 
seres humanos dependeu de vários grupos de organismos, 
-ingúrt grupo es más importante para nuestra supervivencia que 
plantas con semillas. En los bosques o en las granjas, las plan- 
tas con semillas son las fuentes clave de alimentos, combustible, 
madera y medicinas. Nuestra dependenda de ellas hace que sea 
:riuca la conservadòn de la diversidad de las plantas. 


Prodúctos de las plantas con semillas 

La mayor parte de nuestros alimentos provienen de las angios- 
~ ermas. Apenas seis cereales -trigo, arroz, maíz, patatas, man- 
... :a y batatas- propordonan el 80% de todas las calorias que 
. cnsumen los seres humanos. También dependemos de las angios- 

- e mias para alimentar aí ganado dei que se obtiene la carne: se 
zecesitan 2,177 g de granos para producir 433,6 g de carne ali- 
mentada con granos. 

Los cultivos modernos son los prodúctos de una explosión rela- 
tivamente redente de cambio genético, resultado de la selecdón 
artificial después de que los seres humanos cqinenzaran a cultivar 
- plantas, hace aproximadamente 13 000 anos. Para apreciar la 
escala de la iransformadón, compare los tamanos de las plantas 
Ttivadas y sus parientes silvestres más pequenas, como en el caso 
. maíz y el teodnte (véase íig. 38-14). A nível genético, los ciem 
L-cos también pueden extraer informadón sobre la domesticaciôn 
. plantas, comparando los genes de los cultivos con aquellos de 
: -is parientes silvestres. Con el maiz, câmbios dramáticos, como el 
umento dei tarnano de la mazorca y la elimmaaón de la cubierta 
iura alrededor de los núcleos de teocinte, pueden haber sido ini- 
. a dos con solo cinco mui aciones de genes, 

• Como cambiaron las plantas tan drásticamente en un tiempo 
eíativamente corto? Durante miles de anos, los granjeros han 
êccionado las semillas de las plantas con rasgos deseables (fru- 
í más grandes, por ejemplo) para plantarias en los cultivos de los 
inos subsiguientes. Pero los hombres también pueden estar culti- 
sndo, siri saberlo, algunas otras plantas, como en el caso de las 
; mendras silvestres. Las almendras contienen un compuesto 
zmargo llamado amígdalina que repele a las aves y a otros anima - 
:s La amigdalina se degrada formando cianuro, por lo que comer 
, ~ gran número de almendras silvestres puede ser mortal. Pero las 
■ . . tacion.es pueden reducir el nível de amigdalina, h adendo a las 
almendras más dulces en lugar de amargas, Los pãjaros salvajes 

- men almendras de los árboles con dichas mutadones. De acuer- 
z : con una htpótesis, los seres humanos pueden haber observado 
i los pájaros que comfan las almendras, y luego las comieron ellos 
zv.smos, dispersando algunas semillas en sus heces. Las semillas 
çenuinaron alrededor de los asentamientos humanos y crecieron. 

rmando plantas con almendras más dulces y menos peligrosas, 
Además de los cereales básicos, las plantas con flores propoicto- 
n alimentos que no son de primera necesídad. Dos de las bebi- 
:as más populares dei mundo se obtienen de las hqjas dei té y de 
.c s granos dei café, y también puede agradecerle al árbol de cacao el 
:acao y el chocolate. Las especias o condimentos se derivan de dis- 
.rias partes de las plantas, como las flores (clavo de olor, azafrãn), 
frutos y semillas (vainilla, pímienta negra, mostaza, comino), las 
rojas (albahaca, menta, sal via) e inclusive la corteza (canela). 


Muchas plantas con semillas, tanto gimnospermas como 
angiospermas, son fuentes de madera, que está ausente en todas 
las plantas vivi entes sin semillas. La madera consiste en una acu- 
rnukdón de células de xileira de pared gruesa (véase capítulo 
35). La madera es la fuente primaria de combustible para una 
gran parte dei mundo y la polpa de la madera, tipicamente deri- 
vada de Las coníferas como los abetos y los pinos, se utiliza para 
hacer papel Además, en todo el mundo, la madera continua 
siendo el material de construcción más utilizado. 

Durante muchos siglos, los seres humanos también han depen- 
dido de las plantas con semillas para obtener medicinas. Muchas 
culturas tienen una larga tradidón en el uso de hierbas como 
medicamentos, y la investigación científica ha identificado los 
compuestos secundários relevantes en muchas de estas plantas, lo 
cual condujo a la síntesís de medicamentos. Las hajas y la corteza 
de sauce, por ejemplo, se utílizaron desde tiempos muy anüguos 
como remedios para aliviar el dolor y estában incluídas en las 
recetas dei médico gr lego Hipócrates. En la década de 1880, los 
científicos atnbuyeron las pro piedades medictnales dei sauce al 
compuesto químico salicilina. Un derivado sintético, el ácido ace- 
tilsalicílico, es lo que denominamos aspirina. Au n que la química 
moderna facilita la síntesís en el laborar ono. las plantas continúan 
siendo una importante fuente directa de compuestos medicina- 
les. En Estados Unidos, por ejemplo, alrededor dei 25% de los 
medicamentos recetados contienen uno o más ingredientes activas 
extraídos o derivados de las plantas, por lo general, de plantas con 
semillas. Otros compuestos se han descubietto redente me me en 
las plantas con semillas y luego se sintetizaron amficialmente. En 
el cuadro 30-1 se mencionan algurtos de los usos medictnales de 
los compuestos secundários de las plantas con semillas. 



30-1 

. Algunos medicamentos derivados 
de plantas con semillas 



Ejemplo de la 

Ejemplo 

Compuesto 

fuente 

de su uso 

Atropina 


Planta atropa de la 
belladonna (Aírupa 
bclladomd) 

Dilatación de la pupila 
en explor aciones 
oculares 

Digitalina 


Dedal era (Digital is 
purpurea) 

Medicamento para el 
corazon 

Mentol 


Árbol de eucalipto 

í ng re d ie n te en j a rabe s 
para la tos 

Morfina 


Adormidera, o amapola 
dei opio 

Alivio dei dolor 

Quinina 


Árbol de chinchona 
(véase abajo) 

Prevenctón de la 
malaria 


Taxol 


Tubo cura ri na 


Tejo dei Pacífico 
{faxus bmífóiia) 

Planta dei curare 


Vinblasuna Vincapervinca hierba 

doncella ( Vinca major) 


Medicamento para el 
câncer de ovário 

Relajante muscular 
durante la ci rugia 

Medicamento para la 
leucemia 



Corteza de! árbol de dndiona, fuente de la quinina 
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Amenazas a la diversidad vegetal 

Aunque las plantas deben considerarse un recurso renovable, 
no lo es la diversidad vegetal, Hl incremento explosivo de la 
población humana y su demanda de espado y recursos están 
extinguiendo las espedes vegetales a una velocidad que no tiene 
precedentes. El problema es especialmente grave en los trópicos, 
donde viveu más de la mitad de los seres humanos y donde el 
crecimiento demográfico es más rápido. Cada afio se detoresian 
veinte millones de hectáreas de bosque lluvioso tropical, un área 
alrededor dei tarnano dei estado de Washington, una velocidad 
que eliminará completamenie los bosques tropicales de la Tiei ra 
en 25 anos. l_a causa más importante de esta destrucciõn es la 
deforestación mediante tala y que ma de los bosques para uso 
agrícola (véase capíLulo 55), Cuando el bosque desaparece, desa- 
pareceu miles de espedes vegetales. Una vez que una especie se 
extingue, ya no puede volver nunca más. 

La perdida de especies vegetales va acom panada, Erecuen te- 
mente, de la perdida de insectos y de otros ani males dei bosque 
lluvioso. Los investigadores estiman que la destrucciõn dei 
hãbitat en los bosques lluviosos y en otros ecosistemas está per- 
judicando a cientos de especies cada afio. Esta velocidad es 
más acelerada que en cualquier otro período, incluso más 
rápida que las extinciones masivas de los períodos Pérmico y 
Cretáceo. Aunque el efecto es mayor en los trópicos, la amena- 
za es global. 


Muchas personas tienen preocupaciones éticas sobre contri- 
buir a la extinción de formas vívientes. Pero también hay razones 
práctícas para estar preocupado con la perdida de la diversidad 
vegetal. Hasta ahora. hemos explorado los usos potenciales de 
solamente una minúscula fracción de las más de 290000 espe- 
cies vegetales conocidas. Por ejemplo, casi ioda nuestra alimen- 
tación se basa en el cultivo de solo dos docenas de especies de 
plantas con semillas. Y menos de 5 000 especies vegetales han 
sido estudiadas como fuentes potenciales de medicamentos. El 
bosque lluvioso tropical puede ser un hotiquín repleto de plan- 
tas sanado ras que podrían extingui rse antes de que oi siquíera 
sepamos de su existência. Si comenzamos a considerar al bosque 
lluvioso y a otros sistemas como tesoros vivientes que solo pue- 
den regenera rse lentamente, podríamos aprender a aprovechar 
sus productos a una velocidad sostenible. ^Qué más podemos 
hacer para conservar la diversidad vegetal? Focas preguntas son 
tan importantes como esta. 


Evaluacion de coticeptos 


1 . Explique por qué es correcto considerar la diversidad 
vegetal como un recurso no renovable. 

Vêanse ítis respuestas en d Apêndice A. 




Coucepto 


Los gametofilos reducidos de las plantas con semillas 
están protegidos en los óvulos y en los granos 
de polen 

Vem ajas de los gamctofitos reducidos (pp. 591-592). Los 
gametofilos de las plantas con semillas se desarrollan dentro de las 
paredes de ias esporas retenídas en los tejidos dei espovofito proge- 
nitor, que les proporciona protección y nutrientes. 

Hcterosporia: la regia entre las plantas con semillas Cp, 592), 
Las plamas con semillas evolucionãron a partir de plantas que ceni- 
an megasporangios {que producen megasporas que, a su vez, dan 
origen a los gametofilos femenirios) y microsporangios (que produ- 
cen microesporas que, a su vez, dan origen a los gametofilos mas- 
culinos). 

Óvulos y producción de gamelos femeninos (p. 592). Un óvulo 
se compone de un megasporangio, megaespora y el (o los) integu- 
mentos protectores, El gamei o fito femenitio se desarrolla de la 
megaspora y produce uno o más gametos femeninos u ovocélulas, 

Polen y producción de gametos masculinos Cpp. 592-593). El 
polen, que puede ser dispersado por el aire o por animales, elimina 
la necesidad de agua para la fertilizadõn. 

La vcniaja evohuiva de las semillas (p. 593). Una semi 11a es un 
embrión de esporo fito, junto con su suplemento de nutrientes, 
em paquerado en una cubierta protectora. Las semillas son más 
resistentes que las esporas y pueden distribui rse ampliamente por 
el viento O los animales. 


Con ce pio 


Las gímnospermas tienen semillas “desnudas”, 
tipicamente dispuestas en canos 

l_as gimnospermas existentes incluyen a las cícadas, Gin/ígo friíoèw, 
gnetoütas y coníferas (pp. 593-595). 

Evolueíén de las gímnosp ermas (p, 596). Las gimnospermas apa- 
receu precozmente en el registro fõsil vegetal y dominan los ecosiste- 
mas terrestres de la era Mesozoica. Las plantas con semillas vivas 
pueden dividirse en dos grupos: gimnospermas y angiospermas, 

Ciclo de vida de un pino con detalle (p. 596). La dominância 
de la generadón esporofítiea, el desânollo de semillas a partir de 
óvulos fertilizados, y el papel def polen en la transferencia de game- 
los masculinos a los óvulos son las características clave de un ciclo 
de vida típico de una gimnosperma. 


Cone e pio 


Algunas adaptaciones reproduetivas de las 
angiospermas son Ias flores y los frutos 

► Características dc las angiospermas (pp. 598-601). Las flores, 
generalmente se cotnponen de cuatro verti cílios de bojas modifica- 
das: sépalos, pé talos, estambres (que producen polen) y carpe tos 
(que producen óvulos). Los ovários maduran formando frutos, que 
son transportados frecuentemente por el viento, agua o animales a 
nuevas localizaciones. En eí ciclo vital de las angiospermas se pro- 
duce una doble fecundación cuando un tubo polinico descarga dos 
gametos masculinos en el game to fito fe menino (saco embrionário) 
dentro de un óvulo. Un gameto masculino fecunda al gamelo feme- 
níno, miemras que el otro se combina con dos núcleos en la célula 
central dei game to fito Fe menino e inicia el desarrollo dei tejido de 
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almacenamiento de nutrientes o endosperrao. HJ endospermo nutre 
al embrión en desarrollo. 

• Evolución de las angiospermas (pp, 601, 602). Àl tina! de la era 
Mesozoica se prodtrjo una dispersión adaptai iva de las angiosper- 
mas. Los estúdios de los íòsiles y evo-devo ofrecen indícios dei ori- 
gen de las flores. 

Diversidad de las angiospermas Cp. 602). Los dos grupos pri?> 
dpales de angiospermas son las monocotíledóneas y las eudicotile- 
dóneas. Las angiospermas basales son menos derivadas. Las 
magnóhdas comparten los mismos rasgos con Ias angiospermas 
basales pero están más estrechamente emparentadas con las mono- 
cotíledónegs y eudicotüedóneas, 

> Vínculos evolutivos entre las angiospermas y los animales 
(p, 604). La polinizacióti de las 11o res y ta dispersión de las semi- 
llas por los animales son dos relaciones de importância en los eco- 
sistemas terrestres. 


Concepto 


El bienestar humano depende en gran parte de Ias 
plantas con semillas 

Productos de las plantas con semillas (p, 605). Los seres 
humanos dependen de ias plantas con semillas para su alimenta- 
cíón, la ohtencíón de m adera y muchos medicamentos. 

Amenazas a la diversidad vegetal (p. 606), La destrucción dei 
hâbitat está provocando la extindõn de rauchas especies vegetales y 
de Ias especies animales que ellas sostienen. 



1 . c En que parte de una angiosperma se encuemra el megasporangio? 

a. En el estilo de la [tor. 

b. Produciendo una megaspora en el arquegonio dei gametofilo 
femenino. 

c. Encerrado en el estigma de una flor. 

d. En el óvulo comenido en el ovário de una flor. 

e. Enpaquetado en sacos de polen en las anteras que se encuentra 
en el estambre. 

2 Un fruto f recue n temente es; 

a. Un ovário maduro. 

b. Un estilo engrosado. 

c. Un óvulo aumentado de tamatio. 

d. Una raiz modificada. 

e. Un game to fito femenino maduro. 

3. Con respecto a las angiospermas, ^cuál de las siguiemes estmcturas 
está incorrectamente apareada con su reeuento cromosómico? 

a. Gámeto femenino - n, 

b. Megaspora - 2n. 

c. Microspora - n. 

d. O goto - 2n. 

e. Ga meto masculino - n. 

4, ^Cuãl de las siguiemes no es una característica que distingue a las 
gimnospermas y a las angiospermas de las otras plantas 4 * * 7 

a. Alternância de generaciones. 

b. Óvulos. 

c. Integu mentos. 


d. Polen 


e. Gametofitos dependtemes 


3. iCuãl de los siguientes rasgos no se comparte por la mayoría de Ias 
angiospermas? 

a. Dos cotilédones. 

b. Elementos vasculares. 

c. Raiz principal. 

d. Grano de polen con tres aberturas, 

e. Hojas con nervaduras paralelas. 


6, Las gimnospermas y las angiospermas tienen en común iodos los 
elementos, excepto: 

a. semillas, d, ovários. 

b. polen, e. óvulos, 

c. te j ido vascular. 

7-10, Haga coincidir las características derivadas d eta liadas a comi- 
nuacíón con los pumos de ramificación correctos en el diagrama: 

a. Flores, c. Semillas, 

b. Embriones. d, Tejido vascular. 

Algas verdes Musgos Helechos Gimnospermas Angiospermas 

10 . 

9, 

8, 

7. 


Véanse ias respuestas cn el Apêndice A. 


Iiiterrelacióii evolutiva 

La historia de la vida ha sido marcada por varias extindones masivas 
Por ejemplo, el impacto de un meteorito puede haber exterminado a 
los dinosaurios y a muchas formas de vida mahna al final dei período 
Cretáceo (véase capítulo 26). Los fósiles indican que las plantas sopor- 
laron mejor ésta y otras extinciones masivas. -Qué adaptaciones pue- 
den haberles permitido a las plantas resistir estos desastres mejor que 
los animales? 



Problemas científicos 

Sugiera una manera de poner a prueba la hipótesis de que una espe- 
cie particular de angiosperma es polinizada exdusivamente por esca- 
ra ba j os. 


Cicncia, tecnologia y sodeclad 

■ Por qué los bosques lluviosos tropieales están siendo destruídos a una 
velocidad tan alarmante? ^Qué clase de facto res soriales, tecnológicos y 
económicos son responsables de esto? La mayoría de los bosques en 
los países desarrollados dei hemisfério norte ya han sido talados. 
Efienen derecho las naciones desarrolladas a pedir a las naciones en 
desanollo en el hemisfério sur que detengan o retrasen la destrucción 
de sus bosques? Defienda su respuesta. ^Qué clase de benefícios, 
incentivos o programas podrían enlentecer la agresión de los bosques 
lluviosos? 
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si* med icapa name r icana ■ com/cam p b e 1 1 encontrará ejerctcíos interactivos, animaciones 
preguntas de auloevaluadón. 





A Fig. 31-1. Dos especies de hongos que descomponen un tronco. 


Conceptos clave 


31-1 Los hongos son organismos heteróirofos que se 
alimentan por absoreión 

31-2 Los hongos producen esporas mediante ciclos 
vitales sexuales o asexuales 

31-3 Los hongos descienden de un protista unicelular 
flagelado y acuático 

3 1 -4 Existen diversos linajes de hongos 

31-5 Los hongos ejercen un fuerte impacto sobre los 
ecosis temas y sobre el bíenestar humano 


Panorama general 


Hongos gigantescos 

S s cam iríamos a través dei Bosque Nacional Malhèur, en el 
este de Ofegón, observaremos algunos grupos de hongos 
de miei (ArmiUaria ostoyae) esparcidos aqui y alia, debajo 
de los altos ãrboles. Los hongos pareceu mucho más pequenos 
que los ãrboles pero, por extrario que parezca, en realidad esto 
no es así. Los hongos que vemos son solo una pequena porción 
de un único y enorme hongo que se aso ma por encima dei sue Io 
Sn red subterrânea de filamentos se esparce a través de 890 hec- 
tãreas {8,9 km 2 ) dei bosque, una superfície mayor que 1 600 está- 
dios de fútboh Basãndose en su veloddad de credmiénto actual, 
los científicos estiman que este hongo, que pesa demos de tone- 
ladas, existe desde hace 2 600 anos. 

Estos hongos de miei inocuos presentes en d suelo dd bos- 
que son un símbolo de la extensión dei reino de los hongos, al 
que no prestamos atendón. La mayoiia de nosotros apenas somos 
conscientes de la existenda de estos eucariomes aparte de un 
encueniro ocasional con el pie de atleta o con un alimento en mal 
estado. Los hongos, sin embargo, son un componente enorme e 
importante de la biosfera. Su diversidad es asombrosa: se han 
descrito 100000 especies, pero se estima que en realidad existen 
1 millón y medio de especies de hongos. Algunos hongos son 


unicelulares, pero la mayoria forman organismos rmiltí celulares 
complejos, que, en muchos casos, incluyen a las estructuras que 
vemos en el suelo que conocemos como champinones o setas. 
Esta diversidad permitió a 3 os hongos colonizar casi todos los 
hábitats terrestres; se han encontrado esporas aéreas a 160 km de 
altura. 

Los hongos son muy diversos y estãn muy dispersos, y ade- 
rnas son esenciales para el buen fendonamiento de la mayoria de 
los ecosis temas terrestres. Descomponen ias sustancias orgânicas 
y reciclan nutrientes (fig. 31-1). lo que permite que otros orga- 
nismos puedan asimilar los elementos químicos esenciales. Casi 
todas las plantas dependeu de una reladõn simbiótica con los 
hongos, que ayuda a que sus ratees puedan absorber mine rales 
dei suelo. También los seres humanos obtenemos bene fidos de 
La acciõn de los hongos en la agricultura y en la forestación, y 
estos son esenciales para la fabricadón de diversos pro duetos, 
desde el pan hasta los antibióticos. Pero una pequena parte de los 
hongos producen enferme dades en plantas y animales. 

En este capitulo investigaremos la estruetura de los hongos, 
estudiaremos los miembros dei reino de los hongos y explicare- 
mos su importância ecológica y comercial 


Concepto 


Los hongos son organismos 
heterótrofos que se alimentan 
por absoreión 


Pese a su gran diversidad, los hongos tienen algunas caracte- 
rísticas clave en comün, la más importante es el modo en que se 
alimentan. 


Nutrición y formas de vida de los hongos 

Al igual que los animales, los hongos son heterótrofos: no 
pueden sintetizar su propio alimento como las plantas y ias algas. 
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: V , a diferencia de los ani males, los hongos no ingieren el ali- 
o, sino que lo digieren dei ambiente, graeias a la accíõn de 
rosas enzimas hidroliticas, denominadas exoenzimas, que 
■ , . tan al medio que los rodea. Las exoenzimas degradan molé- 
? complejas en compuestos orgânicos más pequenos que los 
" ngos pueden absorber en su organismo y utilizar. 

Este modo de nutrición por absoreion se relaciona con las 
■ ersas formas de vida que presentan los hongos, Exisien espe- 
■ de hongos descomponedores (11 amados también saprobios), 

- irãsitos y simbiontes mutual istas. Los hongos saprobios des- 

• T-onen y absorben los nutrientes de matéria orgânica no 
te. como troncos caídos, cadáveres de animales y restos de 
zanismos vivos. Los hongos parásitos absorben tos nutrientes 
las células de huéspedes vivos, Algunos hongos parásitos son 
" genos, como las especies que infectan los pulmones 
* . manos y o iras especies responsables de cerca dei 80% de las 

- nrermedades de las plantas. Los hongos mutualistas también 

: arben nutrientes de organismos huéspedes, pero eumplen fim- 
:es que benefidan al huésped de alguna manem, como los 
: ?s que áyudan a Ias plantas a cap- 
minerales dei suelo. 


la superfície total de absoreion, cn vez de en incrementar la cir- 
cunferência de las mísmas, Los m ice 11 os no son móviles; no pue- 
den correr, nadar ni volar en busca de alimento o pareja. Pero 
compensan su falta de motilidad extendiendo velozmente los 
extremos de las hifas hacía nuevos territórios. 

En la mayoría de los hongos, las hifas están divididas en célu- 
las por paredes transversales o tabiques. Los tabiqu.es, por lo 
general, poseen poros suficiente mente grandes como para per- 
mitir el paso de ribosomas, mitocondrias e incluso de los núcle- 
os de una célula a otra (fig. 31 *3a). Algunos hongos no poseen 
tabiques. Estos se conocen como hongos cenocíticos, y se com- 
ponen de una mas a citopl asm ática continua que con ti ene den tos 
o miles de núcleos (fig. 31-3b) Esta condí ción cenocítica se 
forma por di visiones repetidas de los núcleos sin división dei 
citoplasma. Esta descripción se asemeja a los mohos mucilagino- 
sos plasmodiales estudiados en el capítulo 28, que también están 
formados por masas dtopiasmátícas que condene n muchos 
núcleos. De b ido a esta símílkud, antes se clasificaba a los mohos 
mucilaginosos como hongos; las comparadones moleculares 


Estnictura dei euerpo 
dei hongo 

cu nos hongos son unicelulares y 
. . onocen corno levaduras. Sin embar- 
. Ia mayoría de las especies fúngicas 
. r. mui ti celulares. La morfologia de 
: hongos multicelulares aumenta su 
racidad de absorber nutrientes dei 
entorno (fig. 31-2). Los cuerpos de 
s hongps forman una red de fila- 

- ■ : diminutos denominados hifas. 

— i mias se coraponen de paredes edu- 
'-r tubulares que 'rodean a la mem- 

.. plasmátiea y al citoplasma de las 
das. A diferencia de las paredes de 
;*sa de las plantas, ias paredes de las 
. : . as de los hongos contienen quíti- 
zu, un polisacárido compuesto de nitró- 
:enc de estruetura fuerte pero flexíble, 
e -i encuentra también en el esque- 
: externo de los insectos y de oiros 

■ Dodos. 

Las hifas de los hongos forman una 
.■ entretejida llamada micelio, que 
cea e infiltra a ias sustancias de ias 
se alimenta el hongo. La estruetura 
_:i micelio maximiza la relación entre 

■ tiperficie y su vplumen, lo que per- 
-• te que la alimentación sea mãs eíi- 

r En tan solo I cm? de un suelo 
rçanico rico puede haber hasta 1 km 
- tias con una superfície total de más 
- 300 cm 2 de interfase con el suelo, 
celio crece con rapidez graeias al 
vn -porte de proteínas y otras sustan- 
• sintetizadas por el hongo a través 
. a comente citopl asmática hacia los 
.remos de las hifas. El hongo concen- 
=u energia y sus recursos en aurtien- 
■ .: longitud de las hifas y, por tanto, 


A Fig, 31 ”2. Estruetura de un hongo multkelular. La fotografia superior muestra las estrueturas 
sexuaies, denominadas cuerpos fruetíferos, dei boleto comestíble o hongo calabaza (Boletas edufis). 
La imagen inferior izquierda es una vista macroscópica de un micelio que crece sobre acículas de coní- 
feras caídas, y en la fotografia inferior derecha se observa una vista microscópica de un micelio (MO), 


► Fig, 31^3. 

Estruetura de las hifas. 


Pa red celular 



Pared celular 


\ ** 



Núcleos 


(b) Hifa cenocítica 



i—i 

20 |im 


Estruetura reprodud 
La seta produce célu 
diminutas denomina 
esporas. 


Micelio 


Estrueturas 
produetoras de 

r 


Hifas. La seta y su micelio 
subterrâneo son una red 
continua de hifas. 
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luego confirmaron que, en realidad, estos dos ciados no se rela- 
cionan entre sí. 

Algunos hongos itenen bifas especializadas que ies permíten 
alimentarse de animales vivos (fig, 31-4a). Otras espedes Lienen 
hifas especializadas denominadas haustoríos que les permíten 
penetrar en los tejidòs de sus huèspedes (fíg* 31 -4b). Las rela- 
ciones heneficiosas mutuas entre estos hongos y ks raices de las 
. plantas sc denominan mi corrí zas (dei latiu, mycorrhizae, que 
significa "raices dei hongo 11 ). Los hongos micorrizógenos (hongos 
que forman micorrizas) ayudan a la planta a captar iones fosfato 
y oiros minerales que las plamas no son capaces de captar por sí 
solas. A su vez, las plantas proporcíonan al hongo n uni entes 
orgânicos. Exisien vários tipos diferentes de hongos micorrizó- 
genos. Los hongos ectomicorrizógenos (dei griego efetos, fuera) 
forman lâminas dc hifas sobre la superfície de la raiz y crecen 
también en los espadas ex trate lidares de la corteza de la raiz (fig. 
37-1 2a). Los hongos endomicorrizógenos (dei griego entos , 



(á) Hifas adaptadas para atra par y matar a una presa. 

En Arthrobotrys, un hongo dei suelo, algunas partes de las hifas están 
modificadas en forma de aro que pueden comprimir a un nematodo 
(gusano) en menos de un segundo. Luego, el hongo penetra en su 
presa con las hifas y digiere los tejidos infernos (MEB). 


Pared 



Hausto rio célula vegeta! 

(b) Haustoríos, Los hongos mutualistas y los parásitos forman hifas 
especializadas flamadas haustoríos que pueden penetrar en las parede: 
celulares de los vegetales. La membrana plasmática separa a los 
haustoríos dei citoplasma de la célula vegetal (color dorado oscuro). 

A Fig, 31-4. Hifas especializadas. 


dentro) extienden sus hifas a través de la pared celular de la raiz 
y dentro de tubos formados por invaginadones (extensiones 
hacia adentro) de la membrana celular (fíg. .3 7-1 2b). En otro 
apartado de este capítulo nos referiremos con rnayor detalle a 
este u-tv de hongos mico nizógenos. 


Evaluacíón de conceplos 


1. Compare y contraste el modo de nutrición de un hongo 
con la fornia de alimentadôn dei ser humano. 

2, Describa como se adapta la est maura de un hongo a su 
modo de nutrición. 

Veãtíse las vespuestas cn el aptnãice A. 


Concepto 


Los hongos producen esporas 
mediante ciclos vitales sexuales 
o asexuales 

Los hongos se propagan produciendo un grau número de 
esporas, de forma sexual o asexuaL Por ejemplo, los “bejines”, 
estmeturas reproductoras de dertos hongos, pueden liberar billo- 
nes de esporas en explos iones en forma de nubes (fig. 31-18 d). 
Las esporas pueden ser transportadas por el viento o el agua a 
grandes distancias y, si aterrizar en un sitio húmedo en donde 
haya alimento, germinan y producen nuevos mícelios. Para apre- 
ciar Ia eíectividad de las esporas en la dispersión de los hongos, 
deje un trozo dc melón expuesto al aire, En aproximadamente 
una semana vera mícelios vellosos que han crecido a partir de las 
esporas microscópicas que caen constantemente sobre el trozo dc 
melón. 

En la figura 315 se generalizan los distintos ciclos de vida 
que pueden producir esporas de hongos. En esta secei ón exa- 
minaremos los aspectos gene rales de los ciclos de vida sexual y 
asexual de los hongos. En este capítulo también examinaremos 
más de cerca íos ciclos de vida de algunos tipos específicos de 
hongos. 

Reproducción sexual 

Los núcleos de las hifas y ks esporas de la mayoria de las 
espedes son haploides, a excepción dei estádio diploide transi- 
tório que se produce durante el ciclo de vida sexual Por lo gene- 
ral. k reproducción sexual de! hongo comienza cuando las hifas 
de dos mícelios diferentes liberan moléculas de sefklizaciõn sexual 
denominadas fero monas. Si los micelíos son de distintos tipos 
de apareamientos, ks feromonas de cada uno se unen a los 
receptores de la superfície dei otro, y las hifas se extienden hacia 
la fuente de donde provienen ks feromonas, Al encontrarse, las 
hifas se fusionam Esta "prueba de compatibilidad" contribúye a 
la vanacíón genética, al evitar que se fusionen hifas dei mismo 
micelio o de micelíos genética mente idênticos. 

La unión dei citoplasma de los dos micelíos progenitores se 
conocecomo plasmogamia. En muchos hongos, los núcleos haploi- 
des aportados por cada progenitor no se unen de forma directa. 
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Referencias 


Haploide (o) 

Heterocariótíco 
(núcleos de distintos 
progenitores, no 
fusionados.) 

Diploide (2 n) 

Estructuras 
productoras de 


^ i Estádio 

heterocariótíco 

PLASMOGAMJA 
(fusión de citoplasma) 


CARIOGAMIA 
(fusión de núcleos) 


esporas 

Esporas 

REPRODUCCIÓN Micelio 
ASEXUAL 


Cigoto 

REPRODUCCIÓN 

SEXUAL 



n productoras de 

Esporas esporas 


â Fig, 31-5. Ciclo de vida generalizado de los hongos. Muchos hongos -aunque no todos- se 

- J r oducen de forma sexual y asexuai. Aigunos se reproducen solo sexualmente y otros solo ase- 
• jalmente. 


ción mitótíca de las esporas, que se pue- 
d en e spa rc i r en d ai re c -* 1 a . Al gu nas 

especies solo se reproducen de forma 
asexuai Al igual que en la reproducción 
sexual, los procesos de reproducción ase- 
xuai varían ampliamente entre los distin- 
tos hongos, 

Aigunos hongos que se reproducen de 
forma asexuai crecen formando moho. El 
moho se ve con í recue nela en la cocina, 
donde forma una cubierta pilosa sobre la 
fruta, el pan u otros alimentos {fig. 31- 
6), Ei moho se transforma rapidamente en 
micelios y produce esporas. Muchas 
especies que pueden creeer como mohos 
también se pueden reproducir de forma 
sexual si entran en contacto con otros tipos 
de apareamiento. 

Otros hongos asexuados son las leva- 
duras, Las levaduras viven en habitais líqui- 
dos o hú medos, entre el las, la savia vegetal 
y lüs tejidos animales, En lugar de produ- 
cir esporas, las levaduras se reproducen 
de forma asexuai por di visión celular sim- 
ple o por desprendimiemo dc pequenos 
"brotes celulares” de una célula progenito- 
ra (fig. 31-7). Algunas especies de leva- 


cambio, hay partes dei micelio que contienen núcleos genéti- 
ramente diferentes que coexistem Este tipo de micelio sc deno- 
: na heteroearion (que significa “núcleos diferentes 1 "). En 
.cu nas especies, los micelios heterocariontes forman mosaicos 
los que los distintos núcleos se ubican en distintas partes de 
u:d En otras especies, los distintos núcleos se mezelan e inclu- 
: pueden intercambiar cromosomas y genes en un proceso sitni- 
u al entrecruzamiento (véase el capitulo 13). 

En aigunos hongos, los núcleos haploides se disponen en 
uues en cada célula, uno de cada progenitor. Este tipo de mice- 
u es dicaríonte (que significa dos núcleos), A medida que crece 
micelio dicarionte, los dos núcleos de cada célula se dividen 
tandem (en series) sin fusionarse. 

Pueden transcurrir horas, dias o incluso siglos entre la pias- 
gamia y el siguiente paso dei ciclo sexual, la cariogamia. 
. ..rante la cariogamia, los núcleos haploides aportados por ambos 
progenitores se fusionan y producen células diploides. Los cigo- 
: y otras estructuras transitórias se forman durante la carioga- 
- ia, que es el único estádio diploide en la mayoría de los 
hongos, La meiosis restaura la condición haploide, y entonces, el 
micelio produce estructuras reproductivas especializadas que 
producen y dispersan las esporas. 

Los procesos sexuales de cariogamia y meiosis generan una 
ariación genética extensa, que es un requisito importante para 
• adaptación evolutiva (puede ver una resena sobre el modo en 
_ue el sexo puede aumentar la díversidad genética en una pobla- 
uón en los capítulos 13 y 23). Los organismos heterocariontes 
también poseen algunas de las ventajas de la situadón diploide, 
v: que un genoma haploide puede compensar las mutadones 
nocivas que ocurren en el otro. 

Reproducción asexuai 

A de más de la reproducción sexual, muchos hongos se pueden 
reproducir de forma asexuai Se producen clones por reproduc- 



A Fig. 31-6. Penidllíiim, un moho que se en cu entra con frecuen- 
cia como saprobio en los alimentos. Las estructuras agrupadas en 
forma de panes que se observan en MEB son conidios, que participan 
en la reproducción asexuai 


► Fig. 31-7. La levadura 
Saccharomyces cerevisiae en 
vários estádios de gemadón 
(MEB). 


iOjum 
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duras pueden crecer también como micelíos filamentosos, según 
la disponibilidad de nutrientes. Las levaduras también se pueden 
reprodudr en forma sexual 

Muchos mohos y levaduras no lienei un estádio sexual cono- 
eido, los biólogos que estudian los hl igos, los micõlogos, 11a- 
man a estos hongos d eu te rom ice tos \!c\ sufijo miceto significa 
hongo") u hongos imperfectos (en botânica se utiliza d térmi- 
no yerjtcUf para referirse a los estádios sexuales dei ciclo de 
vida). Cuando se descubre un estádio sexual en un denominado 
deuteromiceto, se dasiftea a la especíe en un filo determinado, 
según el l ipo de estructuras sexuales que forma. Adernas de bus- 
car estádios sexuales poco conocidos en estos hongos no asigna- 
dos, los micólogos también pueden valerse de técnicas genéticas 
para identificar la taxonomia. 


► Fig. 31-8. Fósil de hifas y 
esporas de un hongo dei perío- 
do Ordovídco (hace unos 460 
millones de anos; MO) 



1 
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Evaluacion ele conceplos 


L En términos de haploidia frente a diploidía, ^en qué se 
difercncían los ciclos de vida dei ser humano y de los 
hongos? 

2, Usted toma una muestra de DNA de dos champinones 
que crecen en sujardín en zonas apues tas y descubre 
que son idênticas. Indique dos hipòtesis que puedan 
explicar esto de forma razonable, 

Vêãjtsç ias respuesias en ei Apêndice A, 


Concepto 


Los hongos descienden de un 
protista unicelular flagelado 
y acuático * 

Los dai os o b Lenidos de la paleontologia y de la sistemática 
molecular nos revelan la evolueión preeoz de los hongos. Los sis- 
temáticos reconocen a los hongos y a los animales como reinos 
hermanos. En otras palabras, los hongos y los animales están más 
relacionados entre sí que con los vegetales y con otros organis- 
mos eucariontes. 

EI origen de los hongos 

La sistemática íilogenética sugiere que los hongos han evolu- 
cionado a partir de un ancestro flagelado. La mayoría de los hon- 
gos careceu de flagelos. Sin embargo, los quitridías, considerados 
los primeros hongos en divergir (a los que nos referiremos más 
adelanie en este capítulo) poseen flagelos. Además, la mayoría de 
los protistas que comparten un antecesor común con animales y 
hongos también poseen flagelos. Estos tres grupos de eucaríon- 
tes -los hongos, los animales y sus parientes protistas- se deno- 
minan op is to con tos, miembros dei ciado Opisthokonta, Este 
nombre se refiere a la ubicación posterior (opistho) de! flagelo en 
estos organismos. 

Los datas filogenéticos sugíeren también que ei ancestro de 
los hongos era un organismo unicelular. Según otros indícios, los 
animales están más relacionados con un opistoconto unicelular 
que con los hongos. y esto sugiere que los animales y los hongos 


deben haber evolucionado hada organismos pluricelulares de 
forma independieme, a partir de distintos ancestros unicelulares. 

Rasándose en el anãlisis dei reloj molecular (véase cap. 25), los 
científicos estiman que tos ancestros de los animales y los hon- 
gos se diferencia ron en dos linajes separados hace 1 500 millones 
de anos. Sin embargo, los fósiles de hongos más antiguos tíenen 
solo 460 millones de anos (fig. 31-8). Una posíble explicación 
de esta discrepância es que los ancestros microscópicos de los 
hongos terrestres no se losilizaron. 

El desplazamiento a la tierra 

Es probable que gran parte de Ia diversidad de los hongos que 
observamos en la actualidad haya tenido su origen filogenétíco a 
partir de una radiación adaptativa cuando los seres vivos comen- 
zaron a colonizar el medio terrestre. Los fósiles de las primeras 
plantas vasculares conoddas de! período Silúrico tardio contie- 
nen evidencias de micorrizas, ima relación simbiótica entre plan- 
tas y hongos subterrâneos que explicamos antes, Es probable que 
las plantas hayan existido en esta relación simbiótica desde los 
primeros períodos de colonizaciõn de la tierra. 


Evaluacion de conccptos 


-y ...y r ,;. _ j_,.. v . . ^ ; ..... 

1. ^Por qué los hongos se clasifican como opistocontos 

aunque la mayoría de ellos carecen de flagelos? 

2. Explique el significado evolutivo de la presencia de 
micorrizas en las primeras plantas vasculares. 

Vémtse ias respuesias en el Apêndice A, 


Concepto 


F.xisten diversos linajes de hongos 

En la actualidad se está investigando la fiíogenia de los hon- 
gos, En la década pasada, el análisis molecular permitiõ aclarar 
Ias relaciones evolutivas entre los distintos grupos de hongos, 
aunque aún existen áreas de incertidumbre. En ia figura 31-3 
se presenta una versión simplificada de una hipòtesis actual de la 
filogenia de los hongos. En esta sección examinaremos cada uno 
de los prindpales grupos de hongos identificados en este árbol 
filogenétíco. 
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A Fig. 31-10. Quitridios, Del cuerpo fructífero globular dei quitridb 
brotan hifas ramificadas (MO). Recuadro: Los quitridios poseen un está- 
dio flagelado denominado zoospora (MET), 


4 Fig. 31*9, Filogenia de los hongos. La mayoría de los micólogos 
actual mente reconocen cinco filos de hongos, La sistemática molecular 
nos brinda ínformadón acerca de las relaciones entre estos filos; las ramas 
discontinuas indican los grupos considerados parafiléticos (fig. 31-11). 


Quitridios 

Los hongos clasi ficados en el filo 
Chytridiomyeota, denominados qui- 
tridios, viven en lagos y en el suelo. 
Algunos son saprobios, o tios paras itan 
a protistas, plantas o animales. 

Las evidencias moleculares apoyan 
la hipõtesis de que los quitridios se 
diferenciaroo en etapas tempranas de 
la evoludón de ios hongos. Al igual 
que otros hongos, los quitridios tienen 
paredes celulares de quitina y también 
comparten der tas enzimas funda- 
mentaies y vias metabólicas con otros 
grupos de hongos, Algunos quitridios forman colonias con hifas, 
mi entras que otros existen como células esléricas únicas. Pero los 
quitridios son los únicos hongos que tienen esporas flageladas, 
llamadas zoosporas (fig, 31-10). 

Hasta hace poco tíempo, los sistemáticos pensa ban que los 
hongos habían perdido sus flagelos una sola vez en su historia, 
iras la diferenciación de los quitridios de otros linajes, Sin embar- 
go, los datos moleculares indican que algunos "quitridios" en 
realidad están más relacionados con otro grupo de hongos, los 
zigomicetos. Si esto íuera cierto, los hongos habrían perdido 
los flagelos en mãs de una ocasiòn durante la evoluciòn (fig. 31- 
11). Por este motivo, tnuchos sistemáticos consideran que los 
filos Chytridiomycota y Zygomycota son parafiléticos (compare 
las figuras 31-9 y 31-11). 



Glomeromicetos, 

Algunos Zigomicetos y otros quitridios ascomicetos 

quitridios / ^ — \ y basidíomicetos 



Ancestro común 


Referencias 


Pé rd ida de 
los flagelos 


a Fig. 31-11, Múltiplos pérdidas de flagelos en la evoludón, Los 

estúdios filogenéticos indican que el ancestro común de los hongos pose- 
ía flagelos, que se perdieron de forma independente en distintos linajes. 


Zigomicetos 



Se conocen cerca de 1 000 espertes 
de z í gom ícetos ( h ongos dei filo 
Zygomycota), que tienen muy diversos 
tipos de vida Este filo incluye mohos 
de crecimknto rápido que son respon- 
sables de la putrefacdón de productos 
almacenados como melocotones, fre- 
sas y batatas. Otros zigomicetos viven 
como parásitos o como simbiontes 
cotnensales (neutros) de animales, 

El ciclo de vida de Rhí^òpus s£ó- 
loni/er (moho negro dei pan) es 
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típico de los zigomicetos (fig. 31-12), Las bifas horizontaies 
se esparcen sobre el alimento, penetran en él y absorben los 
nutrientes. Las bifas son cénodtieas y poseen tabiques solo en 
el sitio en que se íorman células reproductoras. Ln la fase ase- 
xual se desarrollan esporangios negros bulbosos en ios extre- 
mos superiores de las hilas. En cada esporangio se desarrollan 
ciemos de esporas haploides que se dispersan en e! aire. Las 
esporas que llegan a un alimento húmedo germinan y forman 
nuevos micelios. Algunos zigomiceios, como Pilobolus, pue- 
den incluso dirigir sus esporangios bacia zonas donde las condi- 
ciones de asocian con buenas tuernes de alimentos (fig. 31-13). 

Si las condiciones ambientales se deterioian, por ejemplo, si 
el hongo consume todo su alimento, Rhizopus es capaz de 
reproducirse sexual mente. Los progenitores en una uniõn 


sexual son micelios de distintos tipos de apareamiento y pose- 
en marcadores químicos diferentes, aunque pueden parecer 
idênticos. La plasmogamía produce una estructura firme deno- 
minada zigosporangio, en donde se produce la cariogaima y 
luego la meiosis. El zigosporangio representa el estádio dei 
eigoio (2n) en el ciclo vital, pero no es un cigoio en el sentido 
usual que conocemos (es decir, una célula con un núcleo 
diploide). El zigosporangio es una estructura multinucleada. Al 
comienzo es heterocanome, con rnucbos núcleos haploides de 
ambos progenitores; despuês de la cariogamia posee muchos 
núcleos diploides. 

Los zigosporangios son resistentes al congelamiento y a la 
desecación y son metabólicamente inactivos. Guando tnejoran las 
condiciones, el zigosporangio se divide por meiosis, germina en 


E 



Referencias 


© Los micelios poseen diversos 
Tipos de apareamiento 
(designados con con 
núcleos rojos, y con con 
núcleos azules). 


Haploide (n) 
Heterocarionte (n + n) 
Diploide (2 n) 


0 Los micelios vecinos de distintos tipos de 
apareamiento formanextensiones de sus bifas 
separadas por tabiques Mamadas gametangios; 
cada una de ellas enderra vários núcleos haploides 


© Se forma un 
zigosporangio 
heterocarionte que 
contíene 

múltiples núcleos 
haploides 
de ambos 
progenitores. 


PLASMOGAMÍA 


Tipo de 

apaièamiento (+) 


Crecimiento 
de Rhizopus 
en el pan 


Gametangjos con 
Tipo de núdeos haploides 

apareamiento (-) 


Zigosporangio x 
joven (heterocarionte) 


© Las esporas 
germinan y crecen 
formando nuevos 
micelios. 


REPRODUCGÓN 

SEXUAL 


© Los micelios también pueden repf 
ducirse de forma asexual formando eí 
porangios que producen esporas hapJ 
des genética mente idênticas. 


Dispersión 
y germinariòn 


Zigosporangio 

(heterocarionte) 


CARIOGAMIA 


0 El esporangio dispersa 
las esporas haploides 
genética mente diversas. 


o Esta célula desarroMa 
una cubierta rugosa de 
pared gruesa que puede 
resistir durante meses en 
ambientes secos y otras 
condiciones desfavorabEes 


Núcleos 

diploides 


Esporangios 


REPRODUCCfON 

ASEXUAL 


MEIOSIS 


Díspersiórs 
y germinarión 


© Cuando tas condiciones son favora- 
bles, se produce ia cariogamia, seguida 
de la meiosis. 


A Fig. 31-12. Ciclo de vida dei zigomiceto Rhizopus stolonifer 
(moho negro dei pan). 


© El zigosporangio sale de 
su letargo y germina en un 
espora nqio corto. 
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▲ Fig. 31-13, Piíobolus dirigiendo sus esporangtos, Este zigomi- 
:e:o descompone el estiérco! animal. El micelio inclina sus htfas llenas 
:e esporas hacia la luz brillante, donde es más probable que crezca el 
:esped. Luego, el hongo dispara sus esporangios como un caiión a una 
■ sianda de hasta 2 m. Los animales que pastan, como las vacas, ingie- 
■e r e: hongo al alimentarse con el pasto y luego esparcen las esporas 
:on las heces. 


n esporangio, y libera esporas haploides genéticamente diversas 
q ué pueden colonizar un nuevo sustrato. 


Mirrosporííííos 

Los microsporidios son parasitas unicelulares de animales y 
rro listas (fig. 31-14). A mentido se ntilizan en el control bio- 
co de plagas de insectos. Los micro sporidios no infectan a 
s seres humanos en condiciones norma les, pero representai! 
cri nesgo para las personas infectadas por H1V y otras afeccio- 
:es que afectan al sistema inmune. 

Los microsporidios se difereneian de la mayoría de los euca- 
nies en rnuch os aspectos. Por ej em pio, no poseen mitocondnas 
. nvendonates. Como consecuencia de esto, los microsporidios 
-ieron siempre un mistério taxonórmco, y algunos investigado- 
res los consideraban una estirpe ancestral de eucariontes. Sin 
mbargo, en los últimos anos se ha dilucidado que los micros- 


► Fig. 31-14. 
Célula eucaríon- 
te infectada con 
microsporidios. 

. na grau vacuola 
dentro de esta 
la huésped 
e _ carionte con- 
■ ene esporas y 
mmas de desa- 
lo dei parasito 
Encephalitozoon 
~:estinalis (MET), 



Núcleo de 
la célula 
huésped 


Microspondio 
en desarrollo 


Espora 


po ri d los no son eucariontes primitivos, sino parásitos muy 
especializados. En 2002 t Bryony Williams y sus colaboradores 
descubrieron en el Museo Natural de Londres que los micros- 
poridios en realidad nenen orgánulos diminutos derivados de 
las mitocondrias, Mientras tanto, las compa raciones molecula- 
res revelaron que los microsporidios eslãn mãs relacionados 
con los hongos que con cualquier oiro organismo eu carionte, 
En un análisis realizado en 2003 se obtuvieron datos que 
sugieren que los microsporidios pueden dasificarse como 
zigomicelos. 

Los microsporidios demuestran los câmbios extraordinários 
que pueden producirse en un organismo que se adapta a la 
forma de vida parasitaria. En este caso, estos organismos per- 
d ieron casi toda similitud con el resto de los hongos. 


Glomeromícetos 


Los glomeromícetos, hongos 
asignados al filo Glomeromycota, 
sc consideraban zigomicelos. Pero 
el análisis de ciemos de genomas 
de hongos indica que los glomero- 
m ice tos fortnãn un dado indepen- 
diente (grupo monofilético). Pese 
a su número pequeno —solo se han 
identificado 1 60 especies hasta la 
fecha- los glomeromícetos son un 
grupo importante desde el punto 
de vista ecológico, Todos los glome- 
romicetos forman un determinado 
tipo de endorni corri za denominado micorriza arbuscular 
{fig, 31-15) Los extremos de las lufas, que se íntroducen en 
las células de las raíces de las plantas, se ranrtfican en estrue- 
turas diminutas llamadas arbúsculos. Cerca dei 90% de las 
plantas tienen esta asociación simbiótica con los glomeromi- 
cetos. 



2,5 |im 



a Fig, 31-15. Mkorrizas arbuseuiares* Los glomeromícetos forman 
endomicorrizas con las raíces de las plantas y les suministran minerales 
y otros nutrientes a las ratees. Esta imagen por MEB ilustra las bifas 
ramificadas -un arbCíSCulo- de Glomus mosseae que penetran en una 
célula de la raiz em pujando la membrana (se sometió la raiz a un trata- 
miento para eliminar el citoplasma). 
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Ascomieetos 





Los micólogos han descri Lo más 
de 32 000 especies de as com ice tos 
(hongos dei filo Ascomycota) en 
una varie d ad de hábitats ma ri nos, 
de agua dulce y temestes. La caracte- 
rística que define a los ascomicetos 
es la produccion de esporas sexual es 
en sacos o ascos; comúnmeme se 
denominan hongos con saco, A 
diferencia de los zigomicetos^ la 
mayoría de los ascomicetos desarro- 
Ikn su estádio sexual en cuerpos 
frucLí feros o ascoearpos, de tama- 
nos variables, desde microscópicos hasta macroscópicos. En los 
ascoearpos se encuentra n los ascos que 
iorman esporas. 

Los ascomicetos vaiian en i a mano y 
complejidad desde levaduras unicelula- 
res hasta elaborados hongos en copa y 
colmenilks (fig. 31-16). Entre ellos se 
incluyen algunos de los patógenos más 
devastadores de las plantas, a los que 
nos referiremos más a dei ame en este 
capítulo, Sin embargo, rauchos ascomi- 
ceios son saprobios importantes, en espe- 
cial. de su st andas vege tales. Más dei 
40% de todas las especies de ascomicetos 
vi yen formando asodaciones simbióticas 
con algas verdes o cia nobacte rias, deno- 
minadas líquenes. Algunos ascomicetos 
Iorman micorrizas con plantas. Otros 
viven entre las células mesó filas en las 
bojas y liberan compuestos tóxicos que 
ayudan a proteger a la planta de Ia 
acción de los insectos. 

Uno de los ascomicetos más estudia- 
dos es Neurospora crassa , un moho dei 
pan (fig, 31-16d). Neurospora crece con 
facilidad en el pan, pero, en estado sal- 
va j e, se encuentra también en zonas de 
vege taci õn quemada. Como explicamos 
en el capítulo 17, en la década de 1930, 
los biólogos utilizaron Neurospora para 
formular la hipõtesis de un gen-una 
enzima. En la actualidacL este ascom ice- 
to sigue siendo un organismo modelo; 
en 2003 se publico su genoma comple- 
to. EI genoma de este hongo diminuto 
tiene 10 000 genes, ;tres cuartos dei 
ta mano dei genoma de Drosophila y un 
terei o de! genoma humano! Sin 
embargo, el genoma de Neu raspo ra es 
relaLivamente compacto y posee poços 
segmentos de DNA no codificam e, que 
ocupan gran parte dei espacio en el geno- 
ma humano y de muchos oiros eucarion- 
tes. Los biólogos encontraron indícios 
de que Neurospora tiene un sistema de 
defensa dei genoma que evita la acu- 
muladón de T>NA basura" en niveles 
daninos. 


Si bíen los ciclos de vida de los diversos grupos de ascomi- 
cetos difieren en el detaüe de sus estrueturas y procesos repro- 
duetivos, existen ciertos elementos en común, Los ascomicetos 
se reproducen asexualmente, produciendo un número enorme 
de esporas asexuales llamadas conidios (fig. 31-17), Los coni- 
dios no se forman dentro dc los esporangíos, como las esporas 
asexuales de la mayoría de tos zigomicetos. Se producen de 
forma externa en los extremos de bifas especializadas llamadas 
con ídió foros, a menudo en grupos o en largas cadenas, y de allí 
se dispersan por acción dei víento, Los conidios pueden parti- 
cipar también en la reproducción sexual, fusíonándose con 
bifas de un micelio de otro tipo de apareamiento, como en el 
caso de Neurospora (fig. 31-17). 

Después de ia fusión de dos tipos de apareamiento diferen- 
tes se produce la plasmogamia. La bolsa que no tiene tabique, 
o ascogomo, ahora es heterocarionte, El ascogonio cenocítico 


(a) Los ascoearpos (cuerpos fruetíferos) en forma 
de copa de Afearia aurantia le dan a esta es peei e e! 
nombre de peziza cascara de na ranja. 


(b) El ascocarpo comestible de 
Morchelia escu lenta, la suculenta 
motilla, a menudo se encuentra 
en las huertas debajo de los 
árboles. 

1 0 jLim 


(c) Tuber melanosporum es una trufa, un ascocarpo que crece 
debajo de la tierra y emite un fuerte olor. Estos ascoearpos 
han sido desenterrados y el dei centro esta cortado en 
forma horizontal. 

A Fig* 31-16. Ascomicetos (hongos con bolsa). 


(d) Neurospora crassa se alimenta 
como un moho dei pan y de 
otros alimentos (MEB), 
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::ende bifas divididas por tabiques y se forman células dica- 
~ es, cada una con dos núcleos haploides que represe nian 
: nibos progenitores. Las células de !os extremos de estas 
í dicariontes se convkrten en ascos. Dentro de un asco. 
lios gènomas de los progenitores se combinan mediante 
r-gamia y por meiosis se forman cuatro núcleos con dis- 
comenido genético. Esto va seguido de una división 
tica en la que se forman ocho ascosporas. En muchos 
las ocho ascosporas se alinean en hílera en el orden en 
... forma ron a partir de un solo núcleo cigótico. Las ascos- 


poras se desarrollan dentro dei ascocarpo y, finalmente, son 
liberadas. 

A diferencia deí ciclo de vida de los zigomicetos, los asco mu 
cetos (y también los basidiomicetos) tienen un estádio dicarion- 
te prolongado que les proporciona una mayor oportunidad para 
la recombinación genética. Por ejemplo, en algunos ascomicetos, 
ciertas células dicariontes se fusionan repetidas veces T recombi- 
nando los genomas. De esta manera se obtiene una muitimd de 
descendencia genéticamente diferente a partir de un solo apare - 
amiento. 


© Los micelios de losascomicetos 
también se pu eden reproducir de 
forma asexual mediante la produc- 
ciòn de conidios haploides. 



Conidios; tipo de 
apareamiento {-) 

.ri/- • 

* % 


o Neurospora puede reprodudrse sexualmentí- 
mediante la producción de hifas especializadas. 
Los conidios de tipo de apareamiento opuesto 
se fusionan con estas hifas. 



Dsspersión 


Germinación 


X 


rnuÊÍ ul 

- REPRODUCCIÓN^' ’ 

\a ASEXUAL Micelio 

MV 


Tipo de 
apareamiento (+ 


Conidipporo 


J* 




M ice líos 


- 



s\ 



Hapíoid (n) 
Dikaryotic (n +n) 
Dipíotd (2n) 


© Se desarrolla 
un asco dicarionte. 


Ascogonio 


Hifas dica- 
riontes 


. * - 


* 


- - , — # 

* * 


Germinación 


REPRODUCCIÓN 

SEXUAL 


© Los ascos en desarro- 
llo se encuentran 
dentro de un ascocarpo. 
ascosporas se liberan a 
riierza dei asco a través de 
: abertura en ei ascocarpo. 
£ ascosporas que germínan 
“ jrigen a nuevos mícelios. 


1 % f* # 

% * 


Dispersión 


Núcleo 
diploide (zigoto) 





CARtOGAMIA 





Asco 


Ocho 

ascosporas 



gamla dentro dei ascc 
y se forma un 
núcleo dipioide. 


Cuatro 

núcleos 

haploides 





© Cada núcleo hâpíoide se divide una 
vez por mitosis y se forman ocho núcleos. 
Alrededor de los núcleos se desarrollan 
las paredes celulares y se forman 
ascosporas (MO). 


© El núcleo diploide se divide 
por meiosis, y da lugar a cuatro 
núcleos haploides. 


A Fig, 31-17. Ciclo de vida de Neurospora crassa, un ascomiceto. 
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Basidiomicetos 



Los basidiomicetos pertenecen al 
filo Basidiomycoia e incluyen cerca de 
300 000 hongos, entre eüos hongos 
en repisa y champinones (fig. 31- 
18). Este filo incluye también mohos, 
hongos mutualistas que forman mico- 
rrizas y dos grupos de parãsitos vege- 
Lales muy destrucnvos, la roya y el 
carbón o tizón. El nombre dei filo deri- 
va dei término basidium (en latín 
“pequeno pedestal" 1 ), una célula en la 
que se produce un estádio diploide 
transitório durante el ciclo de vida dei 
hongo. La forma de maza dei basidio 
dio origen al nombre de hongos en 
forma de maza. 

Los basidiomicetos son descom- 
ponedores importantes de la m adera 
y de otras sustancias vegetales. Los 
basidiomicetos saprobios son los 
mejores d escompone dore s de la li gui- 
na, un polímero ccmplejo que abunda 
en la madera, Muchos basidiomice- 
tos descomponen Ia madera de ãr bo- 
les débtles o danados y continúan la 
descomposiciõn después de la muerte 
dei árbol. 

El ciclo vital de un basidio miceto, 
por lo general, incluye un micelio 
dicariome de vida prolongada. Al igual 


í 



(b) Hongo veio de no via (Dictyphora), un hongo 
que tiene olor a carne podridâ 


(a) Matamoscas ( Amanita muscaría) t 
una especie de seta f recuente en tos 
bosques de coníferas dei hemisfério 
norte 


(d) "Bejines" que liberan esporas 


(c) Hongos en repisa, importantes descomponedores 
de la madera 


A Fíg. 31-18, Basidiomicetos (hongos en forma de maza). 


que los ascomicetos, en este estádio 
dicarionte extenso se pueden produ- 
cir muchas recombin aciones genéti- 
cas que multiplican el resultado de 

un único apareamiento. Periodicamente, en respuesta a estí- 
mulos ambien tales, el micelio se re produce sexual mente y 
forma cuerpos fructíferos elaborados denominados bastdio- 
carpos (fig. 31-20). Las setas son un ejemplo familiar de 
basidiocarpo. 

Ei micelio dei basidiomiceto concentra su crecimiento en las 
bifas de las setas y, de esta manera, puede erguir rapidamente 
su estructura fructífera en unas pocas horas; una feta emerge 
cuando ei hongo absorbe agua y el citoplasma det micelio dica- 
rionte penetra dentro de la misma. Gracias a este proceso, un 
anillo de setas, llamado popularmente “anillo de hadas 1 ', puede 
aparecer en el suei o de la noche a la manana (fig. 31-19), El 
micelio que se encuentra por debajo dei anil Io de hadas se 
expande hacia fuera a una veloçidad de cerca de 30 cm por ano, 



A Fig. 31-19. Anillo de hadas. Según la leyenda, estas setas apare- 
cen en donde las hadas han bailado en un círculo bajo ia luz de la iuna 
(en el texto se da una explicadón biológica dei modo en que se forma 
un anillo de hadas). 
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progenitores, y por último los hace a un lado 


o Plasmogamía entre 
dos micelios haploides de 
distintos tipos de apareamiento 


Los signos 
ambientales 
como la lluvia o los 
câmbios de 
temperatura 
inducen la formadón 
de masas compactas 
a partir 

de! micelío dicarionte 
que se desarroílan 
para convertirse en 
basidíocarpos (en 
este caso 
champí nones). 


Micelío 

dicariótico 


PLASMOGAMIA 


Tipo de 

apareamiento (-) 


U En un ambiente 
favòrable, los 
basidiosporos 
te^minan y forman 
micelios haplotdes 
de vida 
breve. 


íipo de 

apareamiento {+) 


Micelios 

haploides 


Laminillas 
con basidios 
alineados 


RÉPROOUCCIÓN 

SEXUAL 


Basidiocarpo 

(dicarionte) 


O Cuando están 
'os, los basidio- 
: : . son liberados, 
■ sombrero y son 
fados por acción 
dei viento. 


Dispersión 
y germinacíón 


Basidiosporos 


Basidios 

(dicarióticos) 


Basidio con 
cuaíro apêndices 


Basidio 


Basidio con cuatro 
núcleos haploides 


© En las laminillas 
de los basidiocarpos 
están revestidas de 
células dicariontes 
terminal es llamadas 
basidios. 


CARIOGAMIA 


MEIOSIS 


© Cada núcleo diploide 
da lugar a cuatro núcleos 
haploides. Cada basidio 
forma cuatro apêndices, 
y en cada uno de ellos 
penetra un núcleo haploide 
que forma un basidiosporo 
(MEB). 


Referencias 


Núcleo 

diploide 


Basidiosporo 


u La cari oga mia en los 
basidios produce núcleos 
diploides, que Juego se 
dividen por melosis. 


Haploide (n) 
Dicarionte (n + n) 
Diploide (2n) 


© Se forma un micelio dicarionte que crece 
más rápido que los micelios haploides de los 


t 


A Fig. 31-20 Ciclo de vida de un basidiomiceto que forma setas. 


descompone Ia matéria orgânica en el suelo a medida que 
:rece. Algunos anillos de hadas gigantes pueden Lener vários 
nglos de antigüedad. 

Los numerosos basidios dei basidiocarpo son fu entes dc 
esporas sexuales llamadas basidiosporas (fig. 31-20). Ei som- 
' rero dei hongo sostiene y protege una gran área de basidios 
íobre laminillas. Un champínón b lanço común posee una super- 
ucie de laminillas de unos 200 cnv y puede liberar mil mülones 
de basidiosporas, que se desprendeu de la base dei sombrero y 
son transportadas en el aire. La reprodueción asexual en los 
basidiomicetos es mucho menos frecueme que en los ascomb 
cetos. 


Evaluaciôn de conceptos 


1. ^Qué característica de los quitndios apoya la hipótesis de 
que represeman el Iinaje de hongos más primitivo? 

2 . ^Por qué los glomeromicetos son tan importantes en la 
ecologia? 

3. Dê distintos ejemplos dei modo en que Ia forma se 
adapta a la funcidn en los zigomicetos, los ascomicetos y 
los basidiomicetos. 

Véame las respúestiis en el Apêndice A. 
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Concepto 


Los hongos ejercen un fuerte impacto 
sobre los ecosistemas y sobre 
el bienestar humano 

Al estudiar ía dasificarion de los hongos nos referímos a algu- 
nas de las formas en que estos influyen sobre otros organismos, 
entre ellos, los seres humanos, En esta sección estudiaremos estos 
impactos con mayor detàlle. 

D es c om p o ué d ores 

Los hongos esián bien adaptados para deseqmponer Las sus- 
ta n cias orgânicas, entre cilas, la celulosa y la lignina de Ias pare- 
des de las células vege tales. Sin embargo, algunos hongos 
pueden consumir casi cualquier sustrato con carbono, inclui * 
dos el combustible y la pintura, Los hongos y Ias bactérias son 
los prtncipales responsables de mantener en el ecosistema abaste- 
cido de ios nutrientes Inorgânicos necesarios para el crecimiemo 
vegetai. Si no fuera por la acción de estos descomponedores, ef 
carbono, el nitrógeno y otros elementos quedarían atrapados en 
las sustancias orgânicas y no volverían aí suelo, y las plantas y 
los animales que se alimeman de estos elementos no podrían 
existir (véase cap, 54), 


Símbiontes 

Los hongos forma n relaciones simbióticas con plantas, algas, 
cianobacterias y animales. Iodas estas relaciones ejercen profun- 
dos efecios sobre la ecologia. 


Micorrizas 

Las micorrizas sòn muy importamos en los ecosistemas natu- 
rales y en la agricultura. Como ya hemos mencionado, casi todas 
Ias plantas vasculares tienen micorrizas y dependen de los hon- 
gos asociados con el las para adquiri r los nutrientes esenciales. Es 
fácil demostrar el significado de las micorrizas si comparamos el 
crecimiemo de las plantas que las poseen con el de las plantas 
que no las poseen (fig. 31-21). Los silvicultores inoculan hon- 
gos ectomícorrizógenos en las sernillas de los pinos para promo- 
ver un credmíento vigoroso de los árboles. 


Simbiosis entre hongos y animales 

Algunos hongos prestan servidos digestivos a los animales, 
ayudando a descomponer sustancias vegetales dei intestino dei 
ganado vacuno y de otros mamíferos henlvoros, Muchas espe- 
cies de hormigas y térmitas '"crian” hongos y se benefidan con el 
poder digestivo de estos. Estos insectos recorreu los bosques tro- 
picales en busca de bojas que llevan a sus nidos para alimentar a 
los hongos (fig. 31-22). Los hongos descomponen las hojas en 
una sustancia que los insectos pueden digeriu En algunas selvas 
iropicales, los hongos ayudaron a esLos insectos a con verti rse en 
los principales consumidores de hojas. 

Durante más de 50 millones de anos, la evolueíón de estos 
insectos granjeros y ía de sus “cultivos” de hongos han estado 
estrechamente relacionadas. Los hongos se han vuelto tan depen- 
dientes que, en muchos casos, no pueden subsistir sin estos 
insectos, 
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^Terier micorrizas es benef icioso 
para una planta? 

EXPERIMENTO 


En el grupo experimental, los investigadores 
plantaron soja en un suelo tratado con fungicida (veneno que 
mata a los hongos) para prevenir la formación de micorrizas, Se 
planto un grupo contrai de plantas de soja expuestas a la acción 
de hongos que formaron micorrizas en sus raíces. 


RESULTADOS 


La planta de soja de la izquierda es típica de! 
grupo experimental. Es probabfe que la detencíón dei credmíento 
que se observa se deba a una deficiência de fósforo, La planta de 
la derecha, más alta y sana, es típica dei grupo controf que posee 
micorrizas. 






ãflJSISMMiU 


Estos resultados indican que la presencia de 
micorrizas beneficia a la piant a de soja y apoya la hipótesis de que 
las micorrizas au menta n la capaddad de !a planta de captar fosfa- 
to y otros mineraies necesarios. 








à Fig. 31-22. Insectos criadores de hongos. Estas hormigas cor- 
tadoras de hojas dependen de los hongos para transformar las sus- 
tancias de las plantas en una sustancia que puedan digerir, A su vez, 
los hongos, dependen de los nutrientes de las hojas que las hormigas 
les traen. 






sa. Algunos compuestos de los hongos 
son tóxicos y evitan que los animales 
ingieran los líquenes, 

Los hongos de muchos líquenes se 
reproducen sexualmente y Forman asco- 
carpos o basidioearpos. Las algas de los 
líquenes se reproducen de forma inde- 
pendiente dd hongo por división celular 
asexual- Por ser “organismos d uai es r es 
frecuente tambien la reproducción ase- 
xual como unidad simbiótica, por frag- 
mentaciòn dei líquen progenitor o por 
formación de soredios, que son peque- 
nos acúmulos de bifas con algas incrus- 
tadas (fig, 31-24), 

Los estúdios filogen éticos de! DNA de 
los líquenes han ayudado a com prender 
la evolución de esta simbiosis. Los estú- 
dios moleculares publicados en 2001 con- 
finnan la hipótesis de que e3 origen de 
todos los líquenes puede remitirse a tres 
asociaciones originaíes de un hongo y un 
organismo fotosíntético simbionte. Los 
mismos estúdios han indicado tambien 
que numerosos hongos de vida libre des- 
cienden de ancestros formadores de líque- 
nes. Por ejemplo, se cree que el hongo 
Pemciííium, un hongo de vida libre dei 
que se obtiene La penicilina desciende de 
un hongo de liquen. 


= _ quen fruticuloso (en forma de matorral) 


- líquen folioso (en forma de hoja) (c) liquen costroso (en forma de costra) 

g n-23. Diversidad en las formas de crecimiento de líquenes. 


Líquenes 

Los líquenes son una asociadón simbiótica de millones de 
- , ro organismos fotosin té ticos comerddos en una masa de hifas 
■ igos, Forman una alfombra que cubre la superfície de rocas, 
ncos en putrefaeción, árboles y tejados. en diversas formas, de 
-.Tales, de hojas o de i nem st aciones (ííg. 31-23), Los orga- 
smos fotosintéticos asociados puéden ser algas unicelulares, 
Lgas verdes filamentosas o cianobacterias, El hongo generalmen- 
. es un ascomiceto, aunque se conocen vários líquenes con basi- 
... cucetos, El hongo a menudo le confíere al liquen su forma y 
l iructura, y la mayor parte de la masa de és te la constituyen las 
•,.:;t Las algas o las cianobactenas, normalmente ocupan la pane 
.-na por de ba j o de la superfície dei liquen (fÉg. 31-24}, La 
õn dei hongo y el alga o la cianobac teria es tan completa que se 
k s da a los líquenes nombres científicos como si se tratara de un 
> organismo, Se han descrito más de 1 3 300 especi.es> que cons- 
ituyen una quinta parte de todos los hongos conocidos. 

En la m ay o ria de los líquenes estudiados. cada organismo pro- 
■ ' rciona lo que el ot.ro no puede obtener por sí mismo. Las algas 
rropordonan compuestos de carbono; las cianobacterias fijan 
■r.mbién el nitrógeno (véase cap, 27) y propordonan nitrógeno 
rganico. Los hongos propordonan a los organismos fotosintén- 
;os asociados con eOos un ambiente adecuado para su creci- 
miento, La dísposición física de las hifas permite el intercâmbio 
ác gases, protege a los organismos fotosintéticos y retíene agua y 
mmerales, la mayoria de los cüales se absorben dei polvo dei aíre 
: de la tluvia* Los hongos secretan también ácidos, que ayudan a 
ia captadõn de mineral es. Los pigmentos de los hongos ayudan 
a oroteger a las algas o a las cianobacterias de la luz solar inien- 


Ascocarpo dei hongo 

Çnrorli nc 



à Fig. 31-24. Anatomia de un liquen de ascomiceto (MEB cob- 
readas). 
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Los líquenes eolonizan las superfícies de rocas y sue los reci en- 
temente despejadas, como eu el caso de incêndios for es tales o 
erupciones volcánicas. Descomponén la superfície por penetra- 
ción tísica y por ácción química y atrapan la tierra arras t rada por 
el dento. Los líquenes fij adores de nitrógeno agregan tambiên 
nitrõgeno orgânico a algunos ecosistemas, Estos procesos permi- 
ten el crecimiento de una sucesión de plantas. 

Pese a ser lan fuertes, algunos líquenes no soportan la conta- 
minación ambiental Debido a que captan los minerales de forma 
pasiva de ia Iluda y dei a ire h ume do, son especial mente sensibles 
al dióxido de azufre y otros contaminam es dei aire. La muerte de 
líquenes sensibles y el aumento dei número de especies resisten- 
tes en una zona puede ser una primera senal de alerta dei dete- 
rioro de Ia calidad dei aire, 

Patógcnos 

De las 100 000 especies de hongos conoddas, cerca dei 30% 
dven como parásitos, la mayoría de ellas sobre o dentro de las 
plantas (fig. 31-25). Por ejemplo, Ophiostoma uími, el ascpmice- 
to que produce la enfermedad dei olmo holandês, ha modificado 
de forma drástica el paisaje dei noreste de los Estados Unidos. 
Este hongo ftte introduddo de forma accidemal en los Estados 
Unidos en troncos enviados desde Europa para ayudar a pagar 
las deudas de la Primera Guerra Mundial, y se transmite de un 
árbol a otro por medio dei escarabajo de la certeza. Cryphonectna 
parasita, otro ascomiceto, ha destruído cuatro mil niilloaes de 
árboles de casiano originários de América en el este de los Estados 
Unidos. Los hongos son tambiên plagas graves para la agricultu- 
ra. Cada ano se pierde entre el 10 y el 50% de la cosecha de fru- 
tas dei mundo debido a! ataque de los hongos. Los cultivos de 
cereales sufren grandes perdidas por acciõn de hongos como el 


basidiomiceto Puccínia gramims, que causa la roya negra dei 
Lrigo. 

Algunos hongos que atacan los cultivos de alimentos son tóxi- 
cos para el ser humano. Por ejemplo, ciertas especies de Aspergi Eus, 
un moho ascomiceto, contaminan los cereales y cacahuetés mal 
conservados secretando compuestos carcinogénicos denomina- 
dos a Ca toxinas. Otro ejemplo es el ascomiceto Clavkcps purpurai 
(cornezuelo dei centeno) que forma una estruetura de color vio- 
leta sobre el centeno. Si se muele acciden tal mente centeno con- 
taminado y se consume la harina, las toxinas dei cornezuelo 
pueden causar ergotismo, una enfermedad caracterizada por 
gangrena, espasmos nerviosos, sensación de quemadura, aluci- 
naciones y demenda temporal. Al rede dor dei ano 944 después 
de Cristo murieron más de 40 000 personas en Francia a causa 
de una epidemia de ergotismo. Uno de los compuestos aislados 
dei cornezuelo es el ácido lisérgico, la matéria prima de ia que se 
compone el alucinógeno USD. 

Los animales son mucho menos susceptibles a los hongos 
parásitos que las plantas. 5e conocen solo unas 50 especies de 
hongos que parasitan al ser humano y a otros animales, pero este 
numero relativamente pequeno de especies causa un importante 
dano. Las infecciones causadas por hongos se denominan rmeo- 
sis. 

Entre las micosis cutâneas se encuentra la tina, que se presen- 
la como zonas rojas circulares sobre la piei. Ei ascomiceto cau- 
sante de la tina puede infectar casi cualquier superfície cutânea, 
El sitio afectado con mayor frecuencía son los pies, en donde 
produce un pruri to intenso y am polias conocidas como pie de 
atleta, Esta y otras infecciones fúngicas son muy contagiosas y se 
pueden tratar con lociones y polvos fungicidas. 

Las micosis sistémicas, en cambio, se diseminan por todo el 
cuerpo y suelen causar una enfermedad grave. Generalmente son 



(a) Hongo dei maíz sobre la mazorca (b) Hongo causante de ía mancha de (c) Cornezuelo dei centeno 

asfalto sobre hojas de arce 

4 Fig, 31-25, Ejemplos de enfermedades fúngicas en las plantas. 
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ducidas por esporas que penetran en el cuerpo por ínhalación. 
ba coca dtoídomicosis es una micosis sistémica que produce símo- 
us similares a la tuberculosis en los pulmones. lis tan agres iva 
que se la considera actualmente un arrna biológica potencial. 
Algunas micosis son oportunistas y solo se producen debido 
an cambio mícrobio lógico, químico o in mu no lógico que per- 

■ - el crècimiento descontrolado dei hongo. Candida aüncdís* 
- ejémplo, es un habitante normal dei epitélio húmedo, como 

d de la vagina. En ciertas circunstancias, este hpngo puede 
ecer rapidamente y vol verse paiógeno, para produdr una 

■ íección micótica 1 '. En las últimas décadas ha aumentado la fre- 
cuencia de mochas otras infecciones oportunistas en el ser 
h-mano, en parte, debido al SIDA que compromete el sistema 
nmunitario. 

En los últimos anos, los supuestos peligros dei moho negro (un 
scomiceto denominado Stachybotrys chatlarum) ha sido Lema de 
■■;:ulos sensacionalistas. El moho negro crecc en constmcc tones 
- . medas y. segitn algunos estúdios, se considera causante de una 
msn variedad de enferniedades, A causa de esto, "edifícios enfer- 
C emeros han sido abandonados. Sin embargo, no exlsten evi- 
. - ruas daras que vinculen la presencia de 5 . chartarum con estas 
.rmedades. Muchos de los sintomas c|ue se atribuyen al moho 
■ gro pueden ser causados por otros factores, como bactérias, sus- 
u ncias químicas artificiales y otros hongos, 

l sos prácticos de los hongos 

Pese a los peligros que representan los hongos, no debemos 
rerder de vista los inmensos benefícios que obtenemos de estos 
maordinarios organismos eucariomes, Dependemos de sus ser- 
- 5 os ecológicos como descomponedores y reci dadores de sus- 
as orgânicas, Sin las niicorrizas, nuestra agricultura seria 
mucho menos productiva. 

Las setas son un alimento popular, pero no son los únicos 
: ngos que ingerimos. Los sabores distintivos de ciertos tipos de 
Si is, entre cl los, el queso Roquefort y el queso azul. provienen 
. os hongos que se utilizan para su maduración. La industria 
n bebidas sin alcohol utiliza una especie de Aspergj/lus para la 
rricación de ácido cítrico para las bebidas de cola. Las colme- 
as v trufas, que son los cuerpos fructíferos comestibles de 
' e r so s asc omi ce tos , s on a l tame n te a p rec ia d a s p or sus co mp 1 e - 
; sabores (fígs. 31-16 b y c). Medio kilo de estos hongos puede 
enderse por vários ciemos de dólares. Las trufas liberan un olor 
■a ene que atrae a mamíferos e insectos, que se alimentan de ellos 
dispersan sus esporas. En algunos casos, el olor simula a los 
:es de atracción sexual de algunos mamíferos. 

Desde hace miles de anos, los seres humanos utilizai» las leva- 
ras para produdr bebidas alcohõlicas y para que leude el pan. 
condiciones anaeróbicas, las levaduras fermentan los azúcares 
-ra produdr alcohol y CO,, que leuda la niasa. Hace rélativa- 
mente poco tiempo, las levaduras se han separado en cultivos 
puros para ser utilizadas de forma rnás controlada. La Ievadura 
oJimomyces ccrevisície es el más importante de los hongos cub 
iv idos (fig. 31-71 Existen disuntas cepas de esta Ievadura que 
se utilizan en pana de rí a o para fabricar cerveza. 

Muchos hongos tambíén tienen importância en medicina. Por 
i.niplo, un compuesto obtenido dei cornezuelo dei centeno se 
ttiliza para disminuír la presión arterial alta y detener la hemo- 
rragia materna después dei parto. Algunos hongos producen 
ztiEibióL ic os q ue son e sen ci a I e s p a ra el traía m ien t o d e i n fecci on es 
■.tcierianas. De hecho, el primer antibiótico descubierto fue la 
oenidlina, obtenida a partir dei moho ascomiceto Peairiütum 
ífig. 31-26). 



A Fig. 31-26, Producdón fúngica de un antibiótico. El moho 
Penidlfium produce un antibiótico que inhíbe el crerimiento de Ia bac- 
téria Staphylococcus , y se forma una zona libre entre el moho y la bac- 
téria. 


Los hongos son importantes tambíén en las investigado nes de 
biologia molecular y biotecnologia. Los investigadores utilizan 
Sacchammyces para estudiar la genética molecular de los euca- 
riontes, pues sus células son fáciles de cultivar y manipular (véase 
cap. 19). Los científicos están obteniendo ínformación acerca de 
los genes que partícipan en enferniedades humanas, como la 
enfermedad de Parkinson y La enferme d ad de Huntington 
mediante el estúdio de las intèracciones de genes homólogos en 
Saccharomyces. 

Los hongos geneticamente modificados son muy promete- 
dores, Si bien las bactérias como Esefr enchia coli pueden pro- 
ducir proteínas útiles, no pueden sintetizar glucoproteínas, 
pues carecen de enzimas que puedan unir los hid ratos de car- 
bono a las proteínas. Los hongos, en cambio t poseen estas 
enzimas, En 2003, 3 os científicos lograron producir por inge- 
nte ria genética una cepa de 5, cerevisúzc que produce gluco- 
proteínas humanas, como la insulina. Estas glucoproteínas 
producidas por los hongos podrían ut i lizarse para el trata - 
m tento de enferniedades en las que la persona no es capaz de 
producir estos compuestos. Miemras tanto, otros investigado- 
res están trabajando en la obtención de la secuenda dei geno- 
ma de Phanewchaeíe duyscúporium, un basidiomiceto que 
digicre la madera, conocido también como el hongo de la 
putrefacdón blanca. Con esto esperan poder desci frar las vias 
metabólicas por las cuales el hongo de la putrefacdón blanca 
descompone la madera, con el objetivo de utilizar estas vias 
para producir pulpa de papel. 

Hemos terminado nuestra descri pción dei reino de los hon- 
gos, y en los próximos capítulos de esta unidad nos dedicaremos 
al reino animal, al que pertenecemos los seres humanos. 


Evaluadôfi dc conceptos 


1 , iCuáles son algunos de los benefícios que pueden obtener 
las algas de su reladón con los hongos en los líquenes? 

2. ^ Cuales son las características de los hongos patogenos 
que les pennken transmitirse de forma eficaz? 

Veanse las respuesttts en el Apêndice A, 
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Los hongõs son organismos heterótrofos que 
se alivncntan por absorciôn 

Nutrieiòn y formas d € vida de los hongos (pp, 608» 609). 
Todos los hongos son heterótrofos (incluso los descoraponedores y 
los simbiontes) y adquieren su alimento por absorciôn. Secretan 
enzimas que degradan moléculas complejas de los alimentos en 
moléculas más pequenas que pueden ser absorbidas. 

Eslructura deí cucrpo dei hongo (pp, 609, 610). Los hongos 
están formados por un m ice lio, es decír, redes de hífas ramificadas 
adaptadas para la absordón. La mayoría de los hongos Lienen pare- 
des celulares de quitina. En algunos hongos, las hífas están dividi- 
das en células por tabiques cora poros que permiten el paso de 
sustancias de una a otra célula. Los hongos cenocítícos carecen de 
tabiques. Los hongos micotrizõgenos Lienen una reladón simbiótica 
con los vegetal es. 


Concepio 


Los hongos producen esporas mediante ciclos vi tales 
sexuales o ascxuales 

Reprodticción sexual (pp. 610» 611). El ciclo sexual implica la 
fusión c i to pl asmática (plasmogamia) y la fusión nuclear (carioga- 
mh), con un estádio hetocarionte intermédio en el que las células 
lienen núcleos haploídes de ambos progenitores. Después de la 
cariogamia se forma una fase diploide breve, seguida de una divi- 
síón meiórica en la que se producen esporas haploídes. 

► Reproducciõn asexual (pp. 61 1, 6121 Los mohoà son hongos de 
crecimiemo rápido que se reproducen de forma asexual. Las leva- 
duras son hongos unicelulares adaptados a la vida en médios líqui- 
dos, como la savia vegetal. Los hongos que no poseen níngiin 
estádio sexual conocido se denominan deuteromicetos, aunque los 
micólogos están utilizando Lêcnicas genéticas para asignar muchos 
de estos hongos a distintos fitos. 


Couce pio 


Los hongos descienclen de un protista unicelular 
flagelado y acuáiico 

El origen dt los hongos (p. 612), Los datos de estúdios molecu- 
lares apoyan Ia hipótesis de que los hongos y los arimates divergie- 
ron a partir de un amecesor corniin unicelular flagelado, 

El desplazamiento a la Líerra (p. 612). Los hongos fueron unos 
de los p ri meros organismos que colonizaron la tíerra, probablemen- 
te como simbiontes con plantas terrestres primitivas. 


Cu 




Filo 


Revision de los filos de hongos 


Característica distintiva 


Chytridiomycota Esporas móviles que 

(quitridios) poseen flagelos 


Zygomycota 


Estádio sexual con 
zigosporangio resistente 




U 


G1 omeromycota M ico nizas 

arbusculares 


Ascomycota 
(hongos con 


Esporas sexuales internas 
en bolsas II amadas ascos 





Basidiomycota Cuerpos frucif feros 

(hongos en forma elaborados II amados 
de maza) basidiocarpos 



sexuales, que son estrueturas heterocariomes capaces de subsistir 
eu condiciones desfavorables. En Ia actualídad se cree que los pará- 
sitos unicelulares denominados microsporidios son zigomicetos. 

Glomeromicetos (p, 615). La gran mayoría de las plantas lienen 
relaciones simbióticas con los glomeromicetos en forma de mteorri- 
zas arbusculares. 

Ascomicetos (pp, 616, 617) Los ascomicetos (hongos con sacos) 
se reproducen de forma asexual y producen un gran número de 
esporas asexuales denominadas eonidios. La reproducciõn sexual 
implica la formación de esporas en sacos o ascos en los extremos 
de las bifas dicariótieas, que, por lo general, se encuemran en cuer- 
pos fruetí feros denominados ascocarpos. 

Basidionucetos (pp, 618, 619), Los micelios de los basidiomícetos 
(hongos en forma de maza) son importantes descomponedores de la 
madera que pueden crecer durante anos en el estádio heterocarionte. 
Durante la reproducciõn sexmal se formari cuerpos fmc ti feros Dama- 
dos basidiocarpos, que producen esporas en los basidios en forma de 
maza u bicados en los extremos de las hífas dicariontes. 


Concepio 


Conçêplo 


Existen diversos linajes de hongos 

En el cuadro 31-1, uhicado en la columna siguiente» se resumen 
los filos de los hongos y algunas de sus características distintivas. 

Quitridios íp. 61.3), Los quitridios son hongos saprobios o parãsi- 
tos que se encuemran en el agua dulce y en hábitats terrestres, Son 
los únicos hongos que producen esporas flageladas. 

Zigomicetos (pp. 613-615). Los zigomicetos, como el moho negro 
dei pan, se denominan así por la presencia de zigosporangios 


Los hongos ejercen un fuerte impacto sobre 
los ecosistemas y sobre el bienestar humano 

Descomponedores (p« 620), Los hongos son responsabies dei 
reciclado esendal de sustancias químicas entre los seres vivos y el 
mundo inanimado. 

Simbiontes (pp* 620» 622). Las micorrizas aumentan Ia producri - 
vidad de las plantas. Los hongos permiten a los animales, como el 
ganado vacuno, las hormigas y las térmitas, digerir los tejidos vege 
tales. Los líquenes son asociaciones simbióticas muy integradas de 
hongos y algas o danobacterias. 
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Patõgenos (pp. 622, 623). Cerca dei 30% de todas las espedes de 
hongos son parãsitos, principal mente de las plantas, Algunos hon- 
gos también causan enfermedades en ei ser humano, 

t sos práeticos de los hongos (p. 623). Los seres humanos urilizan 
muchos hongos como alimento y oiros para la prèparadún de quesos, 
bebidas alcohólicas y pan. Los antibióticos produddos por los hongos 
se utilizam para e! tratamiento dt infecdones bacterianas. La investiga- 
dón genética sobre los hongos liene aplicaciones en biotecnologia. 



1 Cuãl de las siguientes características es común a todos los hongos? 

a. Simbióticos. d. Patógenos. 

b. Heterótrofos. e* Saprobios. 

c Flagelados. 

I Qué característica de los quitrídios sustenta la hipótesis de que son 
los hongos más primitivos? 

3 Ausência de quitina en Ia pared celular. 

b. Hifas cenocíticas. 

c. Esporas flageladas. 

d. Formaeiún de zígosporangios resistentes. 

e. Forma de vida parasitaria. 

3 : Cuãt de las siguientes células o estruciuras se asocian con la repro- 
iucciõn asexuaJ en los hongos? 

a. Ascosporas. d. Zígosporangios, 

b Basidiosporas. e. Ascocarpos. 

c, Conidiosporas. 

- Cuál de los siguientes es un ejemplo de un patógerto oportunista 
que produce una micosis? 

a. Clcmccps purpure^ que produce comezuelo dei centeno y puede 
producír sintomas graves en ei ser humano si se mude con la harina. 
b Opíiiostomu tdmi, í|ue produce la enfermedad dei olmo holandês. 

: Los ascomicetos que producen tina. 

2 Cândido, àlbicans, que produce infecdones micóticas vaginal es. 
e Pemri/lrum, que se cultiva para producír antibióticos, 

5 La ventaja adapta ti va asociada con la naturaleza filamentosa dei 
micelio de tos hongos se relaciona sobre todo con 

a La capacidad de formar haustorios y parasitar a otros organismos. 

Evitar la reproducción sexual hasta que el ambiente cambia. 

: La posíbilidad de habitar casi cualquier habitat terrestre» 
d Una rnayor probabilidad de contacto entre distintos tipos de apa- 
reamiento, 

e. Una superfície extensa apropiada para la nutrictón por absorción. 

6 Los esporangios u bicados en los extremos de las bifas que produ- 
cen esporas asexuales son característicos de los 

a. Ascomicetos. d. Zígomícetos. 

b. Basidiomicetos. e. Líquenes, 

c Hongos en forma de maza. 

i.os basidiomicetos se difere ncian de otros hongos en que 
a No se les conoce un estádio sexual, 
h Tienen micelios di cari ornes de vida prolongada. 

Producen esporangios resistentes que son heterocariontes al 
comienzo, ames de que se produzca ta canogamia y la meiosis. 


d. tienen miembros que son simbiontes con las algas en los líquenes, 
e forman ocho esporas que se alinean en un saco según el orden 
en que se forman en la meiosis. 

8» i_Cuã\ de las siguientes es la mejor descripcíón de un moho? 

a. Un deuteromiceto sin estádio sexual conocido. 

b. Un micelio cenocítico de creeimiento rápido. 

c. Una micorriza que envudve las ratees de las plantas y se tepró- 
duce sin formar esporas. 

d. Un hongo unicelular que crece con rapidez en hãbítats húmedos. 

e. Los micelios de creeimiento rápido de cualquier hongo con 
reproducción asexuaL 

9. LI simbionte fotosimético de un Líquen por lo general es un(a) 

a. Musgo. d. Ascomtceto. 

b. Alga verde, e. Planta vascular pequena. 

c. Alga marrón. 

10. Es probable que los organismos más emparentados con los hongos 
sean 

a. Ani males. d. Algas marrones 

b. Plantas vasculares. e. Mohos mucüaginosos. 

c. Musgos» 

Vêfinse las respuesias en d apêndice A. 


Intcrrclaciõn evolutiva 

Se cree que la simbiosis entre un hongo y un alga que forma el líquen ba 
evolucionado varias veces de forma independiente en distintos grupos 
de hongos. Sin embargo, los líquenes se dasifican en tres formas de cre- 
cimíento bien definido (fig, 31-23). ^Qué invesugación podria usted 1 le- 
var a cabo para probar las siguientes hipótesis? Hipótesis 1; los líquenes 
costrosos, foliosos y fruüculosos representan cada uno un grupo monofí- 
létíco. Hipótesis 2: cada forma de creeimiento dei líquen representa una 
evoludón convergente de hongos de distinta taxonomia. 


Problemas científicos 

Los líquenes comienzan a colonizar las 
superfícies de las lápidas, como se ve en esta 
fotografia, en cuanto son colocadas, y conti- 
nüan creciendo durante décadas o siglos. 

Explique como podria calcular la velocidad 
de creeimiento de una especie de liquen en 
particular basãndose en los d a los recogidos 
en un cementerio antiguo. 



Los castahos americanos oc up aba n más dei 25% de los bosques de 
madera dura dei este de los Estados Unidos, Estos árboles fueron des- 
truídos por un hongo que se introdujo en forma acddental con casta- 
fios importados de Asia que no son afectados. Redentemente, un 
hongo destruyó gran número de árboles de comejo; segiin algunos 
expertos, el parásito se introdujo de forma accidental desde oiro lugar. 
^Por quê las plantas son especial mente vulne rabies a los hongos 
importados desde otras regiones? íQué tipo de actividades humanas 
podrlan contribuir a Ia díseminãdón de enfermedades en las plantas? 
^Cree usted que en el futuro es más o menos probable que se intro- 
duzean patógenos de vegetales como la plaga dei casiano? ^Por qué? 
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4 Figura 32-1, Vista submarina de Ja díversidad animal en un 
arrecife de coral y su alrededor. 


Conceptos clave 


32-1 Los animales son eucariontes heterótrofos, 

multicelulares con tejídos que se desarrollan a 
partir de capas embrionárias 

32-2 La historia de los animales puede abarcar más 
de mil millones de anos 

32-3 Los animales pueden caracterizarse en función 
de los Aplanes corporales” 

32-4 Las hipótesis avanzadas coinciden en las 

principales características dei árbol filogenético 
animal 


Panorama general 


Bienvenido a su reino 

C on la lectura de los últimos capítulos, usted puede haberse 
sentido un poco extrano entre algunos organismos desco- 
no eidos, como bs hongos mudlaginosos, /idedios en cepi- 
lio y ascornicetos. Probablememe, se sienta más a gusto con el tema 
de este capítulo, el reino animal, que por supuesto lo ineluye a 
usEed, Pero, como sugiere la figura 32-1, la díversidad animal se 
extiende más allá de los seres humanos e incluso de perros, gatos, 
aves y otros animales que normal mente encontramos. Los biólogos 
han identificado 1 300000 especi.es vivas de animales, pero bs cál- 
culos de ta canúdad total de espedes animales son muy superiores, 
desde 10-20 millones hasta 100-200 millones. Esta amplia diversi- 
dad comprende un espectro espeetaeufar de variacíón morfológica, 
desde los coraíes hasta tas cucarachas y los cocodribs. 

En este capítulo nos embarcamos en un recorrido por et 
reino animal, que continuará en los dos capítulos síguientes. 
Consideraremos las características que comparten Lodos los ani- 
males, asi como aquellas que distingue n a vários grupos taxono- 
micos. Esta intormaciõn es esencial para comprender por qué la 
libgenia animal es, en la actualidad, uno de los campos más 
excitantes y activés en cu amo a investi gación biológica y debate, 
como teerà más adelante en el capítulo. 


Concepto 


Los animales son eucariontes 
heterótrofos, multicelulares con 
tejidos que se desarrollan a partir 
de capas embrionárias 

La elaboradõn de una buena definición de un animal no es 
lácil, ya que hay excepciones para casi todos Los critérios de la 
diferenciadõn dc los animales de otras fonnas de vida. Sin embar- 
go, varias características de los animales, en conjunto, definen el 
grupo suftdenteraente para nuestro análisis. 

Modalidad nutricional 

Los animales se dilerencian de las plantas y de los hongos por 
su forma de alimemación. Recuerde que tas plantas son euea- 
riontes autõtrofos capaces de generar moléculas orgânicas a tra- 
vés de Ia fotosíntesis; los hongos son heterótrofos que crecen 
sobre su alimento o cerca de él, y liberan exoenzimas que digie- 
ren el alimento fuera de sus organismos. A diferencia de las plan- 
tas, los animales no pueden elaborar todas sus moléculas 
orgânicas y por lo tanto, en la mayorfa de los casos bs ingieren 
mediante el consumo de otros organismos vivos o mediante la 
incorporado n de matéria orgânica no viva. Pero, a diferencia de 
los hongos, la mayoría de los animales utiliza enzimas para la 
digestióo de su alimento solo después de haberlo ingerido. 

Estructura y especialízación celular 

Los animales son eucariontes y al igual que las plantas y los 
hongos (pero a diferencia de la mayoría de los pracistas), son mul- 
ticelulares, Sin embargo, a diferencia de las plantas y los hongos, 
los animales carecen dei soporte estructural de las paredes celu- 
lares, En su lugar, los euerpos de los animales se mantienen 
unidos mediante proteínas estructurales, siendo el colágeno la 
mãs abundante (véase flg. 6-29). Además dei colãgeno, que se 
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• ueiura, principal mente, en las matrices exL medulares, los ant- 
■-■'es poseen ires tipos únicos de uniones i mercei ulares -uniones 
. sirechas, desmosomas y uniones comunicames- que constan de 
iras proteínas estructurales (véase líg. 6-31). 

Entre las células aní males hay dos formas especializadas que 
se encuentran en otros organismos mukicelulares: células mus- 
. ares y nerviosas. En la mayoría de tos ani males, estas células 
speeialLzadas están organizadas en d tejido muscular y nervio- 
: respectivameniÊ, y son responsables dei movirmento y de la 

. : nducdón de impulsos. 

Reproduccién y desarrollo 

La mayoría de los animalesse reproduce sexualmente, y, gene- 
:neme 5 ei estádio diploide domina el ciclo vital. En Ia mayoría 
.as espedes, el espermatozóide 0 age lado y pequeno fertiliza al 
"-vuío r inmóvil y de mayor tamano, formando un cigoto diptoi- 
. t: 1 cigot o , post e ri oiinent e , su fre la se gin e n taci ón . u na sucesió n 
. d i visiones celulares miLóticas sin crecimiento celular entre los 
Los de divisióru Durante el desarrollo de la mayoría de los ani- 
" Ia segmentación. conduce a la formación dei estádio mui- 
jelular denominado blástula que, en muchos am males, 
dquiere la forma de una pelota hueea (fig. 32-2). Al estádio de 
isiula le sigue el proceso de gasiruladón, en el que se produ- 
. . las capas de tejidos embrionários que se converiirán en par- 
:-:s dei organismo adulto. Hl estádio de desarrollo resultante se 
de . >mina gástmla 

Àlgunos animales se desarrollan directamente mediante esta- 
s transitórios de maduración en adultos, pero los ciclos vita- 
-:s de muchos animales también incluyen al menos un estádio 
■ a rio. La larv r a es una forma sexual mente inmadura de un ani- 
L que es morfológica mente distinto dei estadid adulto, gene- 


ral mente come distintos alimentos e incluso, puede tener un 
habitat diferente al ciei adulto, como en el caso dei renacuajo 
acuãtico que es la larva de la ram terrestre. Las larvas dei animal 
final mente experimentan la me t amorfo sis, una activarión dei 
desarrollo que transforma al animal en adulto, 

A pesar de la extraordinária diversidad de morfologia exhi- 
bida por los animales adultos, la red genética subyacente que 
controla el desarrollo dei animal está relativamente conservada. 
Todos los eucanontes tienen genes que regulan la expresión de 
otros genes, y muchos de estos genes reguladores contienen 
“módulos” com unes de secuencias de DNÀ denominadas cajas 
homeóticas (véase cap. 21), Los animales comparten una famí- 
lia de genes que contienen una caja homeótica única; denomi- 
nados genes Hox t lo que indica que esta familia de genes 
evoluciono en Ia estirpe eucariomc que origino a los animales. 
Los genes Hox desempenan papeies importantes en el desarro- 
llo de los embriones animales, controlando la expresión de 
do cenas o incluso de demos de otros genes. Los genes Hox 
puede n, por lo tanto, controlar ta divisiôn y diferènciación 
celular, produciendo diferentes características morfológicas de 
los animales. 

Las esponjas, que constituyen la estirpe de animales existen- 
tes (vivos) más sendlla, poseen genes Hox que regulan la forma- 
ción de canales de agua en la pared dei organismo, la principal 
característica de la morfologia de la esponja (véase cap, 33). En 
animales más complejos, la familia de genes Hox experimento 
otras duplicaciones, produciendo un “conjunto cie herramientas 
más versátil para la regulación dei desarrollo, En los bilaterios 
(una agrupactón que incluye vertebrados, insectos y otros aní- 
males), los genes Hox regulan el patrón dei eje anteroposterior, 
como también otros aspectos dei desarrollo. La misma red gené- 
tica conservada gobierna el desarrollo de la mosca y dei ser 


0 El cigoto de un animal sufre 
una sucesíón de divisiones 
celulares mitõticas denominada 
segmentación. 


© Aqui sófo se muestra © En la mayoria de los animales, la segmentación 
un estádio de segrnen- produce ia formación de un estádio multieelular 
taciòn, el embrión de denominado blástula. La bléstufa de muchos 
ocho células, animales es una pelota hueea con células. 


O El endodermo dei 
arquenteron se 
tonvjerte en el tejido fx, 
reviste el tracto 
: r estivo de! animal. 


© El saco ciego 
formado 
por la gastruladón, 
denominado 
r quenteron, se abre 
na cia el exterior a 
na vás dei blasfoporo. 



Segmentación 




> 



Cigoto 



Estádio de ocho células 

Biastocele 

Endodermo 
Ectodermo 


Blástula 


Corte transversa! 
de la blástula 
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Blastoporo 


Gástrula 


Gastrulactón 


▲ Figura 32-2 . Desarrollo embrionário precoz de los animales* 


0 La mayoría de los animales también experimentan la gastrulacióa 
una reorganización tíel embrión en la que un extremo dei embrión 
se invagina, se expande y fínalmente llena e! blastocele, 
produciendo capas de tejidos embrionários: el ectodermo (capa 
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humano, a pesar de sus diferencias obvias y cientos de millones 
de anos de evoluciõn divergente. 


Hvãluaeión de conceptos 


1* Tanto ias plantas como los anímales son eucariontes 
muld celulares. Identifique cu atro características diferen- 
tes entre plantas y anímales. 

2. Diversos anímales que comprenden desde el saltamonces 
a ias almejas y e) ser humano comparien los mismos 
patrones complejos de desarrolló temprano, como la for- 
tnación de una blástula y una gásirula. ;Qué implica esta 
ohservaciõn sobre el momento en que se origina ron estos 
procesos en la evoludóh animal? 

his rcspuestas cn el Apêndice A. 


Concepto 


La historia de los anímales puede 
abarcar más de mil millones de anos 

El reino animal incluye no solo ta gran diversidad de especies 
vivas, sino también la mayor diversidad de las extinguidas (algu- 
nos paleontólogos estiman que el 99% de las especies anímales 
está extinguido). Vários estúdios indican que la diversificaciòn 
animal comenzó hace más de mil millones de anos. Por ejemplo, 
algunos cálculos basados en los relojes moleculares estiman que 
los ancestros de los anímales dívergíeron de los ancestros de los 
hongos hace 1 500 millones de anos. Estúdios similares sobre el 
ancestro común de los anímales vivos sugieren que viviõ hace 
enire 1 200 millones y 800 millones de a A os. Este ancestro 
común podría haber sido parecido a los eoanoflagelados moder- 
nos (fig. 32-3), protistas que son los parientes vivos más cerca - 
nos a los anímales y probablemente, fue un protista flagelado 
colonial (fig* 32-4). 


En esta sección examinaremos la evidencia tósil de la evolu- 
ción animal a lo largo de cuaLro eras geológicas. 

Era neoproterozoica (hace 1 000 millones a 542 
millones de anos) 

A pesar de la informàción molecular que indica un origen más 
anterior de los anímales, los prirneros fõsiles acepiados de ani- 
rnales tienen solo 575 millones de anos. Estos fósíles son cono- 
cidos en conjunto como la fauna de Ediacara, denominada así 
por las colinas de Ediacara en Australia, donde fueron descu- 
biertos (fig. 52-5). Desde entonces, se han desaibierto fósíles 
similares en otros continentes. Algunos estarian relacionados con 
cnidarios vivos, como los corales (véase cap. 33). Otros fósiles 
pueden representar moluscos de cuerpo suave y números túne- 
les y rastros fosilizados indican la presencia de vários tipos de 
gusanos. 

Además de estos fósíles macroscópicos, las rocas neopmtero- 
zoicas también revelaron indícios microscópicos de los primeros 
anímales. Como usted estúdio en el capítulo 26, los embriones 


* Figura 32-5. Fósiles de Edracaram Los 

fósiles, que datan de hace 575 millones de 
anos, comprenden anímales. (a) con formas 
radía les, simples y (b) con va ri os segmentos 
corporafes y patas. 
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A Figura 32-3. Colonia de coanoflagefa- é Figura 32-4- Una hipótesis sobre ei origen de los anímales a partir de un protista fia- 
dos, La colonia tiene una altura de aproxima- geiado (las flechas slmbolizan el momento evolutivo), 
damente 0,02 mm. 
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. 370 míllones de aüos desqibiertos en China exhiben clara- 
r. eme la organizadón estructural básica de los embriones ani- 
ia ies ac to ales, si bien los paleontólogos todavia no estãn seguros 
.r'dcto a qué ciado animal representam Aunque, probablemen- 
. se descubrirãn fósiles más antiguos en el futuro, el registro de 
siles como se conoce actual mente sugiere firmemente que el 
a , de la era neoproterozoica fue un período de aumento de la 
ersidad animal. 

Era paleozoica (haee 542 a 251 millones 
de anos) 

La diversificación animal parece haberse acelerado notable- 

- eme a princípios dei período cámbríco de la era paleozoica, 
v.re 542 y 525 millones de anos atrás, un fenômeno a menu- 

denominado como explosión cãmbrica. En los estratos 
nciados antes de la explosión cámbrica, solo puede recono- 
. r j un pequeno grupo de filos animales. Pero en los estratos 
_ . haee 542 a 525 millones de anos, los paleotiLólogos encon- 
rraron los fósiles más antíguos de, aproximadamente, la mitad 
- los filos existentes. Muchos de estos fósiles característicos 
je comprenden a los primeros animales con esqueletos 

- neralizados duros- son bastante diferentes de la mayoría de 
. f animales vivos (íiçj. 32-6). Pero, en su mayoría, los pale- 

mmlogos establecièron que estos diversos lósiles cámbricos 
n miembros de filos animales extintos o, al menos, parien- 
cercanos. 

Existen varias hipótesis actuales sobre la causa de la explo- 
n cámbrica. Algunas evidencias sugieren que las nuevas 

- aciones entre depredador y presa que surgieron en el perrí 
_ : ..ámbrico generaron diversídad por selección natural. Los 
. rmdadores adquiheron adaptaciones, como nuevas formas 
. , xomoción, que facilitaron la caza de las presas mientras 

t ias presas adquiríeron nuevas defensas, como caparazo- 
. = protectores. Otras hipótesis se ceniran en la elevación dei 
: zeno atmosférico que precediõ a la explosión cámbrica. 
2 . n mãs oxigeno disponible surgi ó una oportunidad para 
nales con mayores tasas metabólicas y mayor tamano cor- 
::ral Una tercera hipótesis sostiene que la evolución dei 
molejo dei gen Hox proporciono flexibilidad en el desarro- 
que condujo a va ri aciones en la morfologia. Sin embargo, 
as hipótesis no son mu tuamente excloy entes; las relaciones 
. :c depredador y presa, los câmbios atmosféricos y la flexi- 

- dad en el desarrollo pueden haber desem penado algim 
papel. 

Al período cámbríco le siguievon los períodos ordovícico, 
..-ICO y devónico, en que la diversídad animal continuo 
ementando, aunque con episodíos de extinciones importam 
_ 5 Los vertebrados (peces) surgieron como los pnncípales 
cerre dadores de la red alimentaria marína. Haee casi 460 
nes de anos, las “innovaciones" que surgieron durante el 
m; r.odo c ámbrico produjeron un impacto en la tierra. Los 
:: podos comenzaron a adaptarse a los habitais terrestres, 

• . gun indica la aparicíón de los milpiés y ciem pies. Las agallas 
los helechos -cavidades alargadas formadas por los hele- 
cr.os estimulados por los insectos, que a su vez, obtienen pro- 
: x.ón- datan de haee, al menos, 302 millones de anos, lo que 
r. dica que ya en aquella época los insectos y Ias plantas influ- 
:on en su evolución mutua. 

Los vertebrados híderoti la transición a ia tierra haee 360 
millones de anos y se diversificaron en numerosas estirpes 
rresures. Dos de ellas sobreviveu actualmente: los anfíbios 
mo las ranas y las salamandras) y Los amniotas (como rep- 



A Figura 32*6, Paísale maríno cámbríco. Esta reco nst rucei ón 
artística retrata una serie de organismos representadas en fósiles dei 
Burgess Shale en Columbia Britânica, Canadá. Los animales son Pikaia 
{cordado similar a una angu i la nadadora), Hafludgenia {animal con 
púas similares a escarbadientes en el suelo marino), Anomalocarís 
(animal de gran tamano con garras curvas) y Marefla (artrópodo nada- 
dor. a la izquierda). 


tiles y mamíferos). En d capítulo 34 exploraremos con mayor 
detalíe estos grupos conocidos en conjunto como tetrápodos, 

Era mesozoica (haee 251 a 65,5 millones de anos) 

Durante la era mesozoica surgieron poços planes corporales 
fundamentaimente nuevos entre los animales. Pero los lílos ani- 
males que evolucionaron durante la era paleozoica comenzaron 
a diseminarse ha cia nuevos nichos ecológicos. En los océanos 
se formaron los primeros arrecifes de coral, proporcionando 
nuevos hábitats marinos a otros animales. Algunos reptil es 
volvieron al agua y tuvieron êxito como grandes depredadores 
acuátícos. En tierra, la modifícación dei plan corporal tetrápo- 
do mcluyõ alas y otros elementos de vuelo en pterosaurios y 
aves. Surgieron dinosaurios grandes, tanto depredadores 
como herbívoros. Al misnio Liempo, los primeros mamíferos 
-diminutos consumidores de insectos nocturnos- aparecieron 
en escena. 

Era cenozoica (desde Haee 65,5 millones 
de anos atrás Hasta el presente) 

Como usted estúdio en el capitulo 30, los insectos y las plan- 
tas con flores sufríeron una diversificación considerable durante 
k era cenozoica. Al comienzo de esta era se produjeron exüncio- 
nes de animales terrestres y marinos. Los grupos de especies que 
desapareeieron fueron los grandes dinosaurios no veladores y los 
reptiles marinos. El registro de fósiles dei princípio de la era 
cenozoica documenta el surgimiento de mamíferos herbívoros y 
carnívoros grandes, a medida que estos comenzaron a explorar 
los nichos ecológicos desocupados. El clima global gradualmen- 
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te se enírió a lo largo cie Ia era, desencadenando câmbios impor- 
tantes en muchas estirpes animales, Entre los primates, por ejem- 
plo, algunas especies en Ãfrica se adaptaron a ias selvas y sabanas 
abiertas, que sustituyeron a los bosques densos. Los aneestros de 
nuestra propia especie estuvieron entre aquellos símios de las 
praderas. 


Evaluaciõii de conceptos 


■ 

L Coloque los siguientes hitos de la evolución animal en 
orden cronológico desde el menos reciente al más recien- 
te: a) origen de los mamíferos, b) prime ra evidencia de 
artrópodes terrestres, c) fauna de Ediacaran: d) extinciôn 
de grandes dinosaurios no voladores, 

2. Explique cõmo la dispersión cãmbrica relativamente 
rápida de los Rios ani males pudo haber sido produeto de 
causas externas e internas de los organismos. 

Véanse las respuestas en el Apêndice À. 


Concepto 


Los animales pueden 
caracteriza rse en función 
de los “planes corporales” 

Una forma en que los zoólogos tipifican la diversidad de los 
animales es en función de las características gene rales de morfo- 
logia y desarrollo. Un grupo de especies animales que comparten 
el mis mo nivel de complejidad organizativa se conoce como grado. 
Los grados, es importante recordado, no son necesariamente 
equivalentes a ciados. Considere el caso de las babosas: una clase 
de animales denominados gastrópodos comprende muchas espe- 
cies que carecen de concha y se tlaman babosas, junto con 
muchas especies con caparazõn como los caracoles. Usted puede 
haberse encontrado con babosas terrestres en un jardín; muchas 
otras especies de estos animales viven en habitais acuãtieos. Pero 
no todas estas especies descienden de un ancestro común y, por 
lo tanto, no forman un ciado monofilético (véase fig, 25-10). Más 
bien, los estúdios filogenéticos revelan que varias especies de 
gastrópodos perdieron su caparazón i ndependien temente y se 
convirtieron en babosas 11 . El grado babosa, en otras palabras, es 
poli filé tico. 

El grupo de rasgos morfológicos y de desarrollo que definen 
un grado, generalmente está integrado en un Lodo funcional 
denominado plan corporal. Exploremos algunas de ias caracte- 
rísticas principales de los planes corporales animales. 

Simetria 

Los animales pueden clasiíicarse de acuerdo a Ia simetria de 
sus cuerpos (o la ausência de esta). La mayoría de las esponjas, 
por ejemplo, carece de simetria. Entre los animales que Lienen 
cuerpos simétricos, la simetria puede adquirir diferentes formas. 
Aigunos animales presentan simetria radial, que es la forma que 
se encuentra en una maceta (fig. 32-7a), Las anémonas marinas, 



(a) Simetria radial. Las partes de un animal radial, como la anémona 
de mar (filo Cnidaria), se irradiar desde ei centro. Cuafquier corte 
imaginário a través dei eje central divide af animal en imágenes 
especulares. 



(b) Simetria corporal. El animal bilateral, como la iangosta (filo 
Arthropoda), ti ene un lado izqu lerdo y otro derecho. Solo un corte 
imaginário divide al animal en mitades especulares. 

A Figura 32-7, Simetria corporal. La maceta y la pala se induyen 
para ayudarle a recordar la diferencia entre radial y bilateral. 


por ejemplo, tienen un extremo superior (oral, o boca) y un 
extremo inferior (aboral), pero carecen de cabeza o parte poste- 
rior, y de lado izquierdo y derecho. 

La simetria de dos lados que se observa en la pala es un 
ejemplo de simetria bilateral (fíg. 32-7b). El animal bilate- 
ral tiene un lado dorsal (superfície superior) y uno ventral 
(superfície inferior), así como un lado derecho y uno izquier- 
do, y un extremo amerior (cabeza) con una boca y un extre- 
mo posterior (cola). Muchos animales con un plan corporal 
bilateral mente simétrico (como los artrópodos y mamíferos) 
cuentan con un elemento sensorial concentrado en el extremo 
anterior, junto con un sistema nervioso central (“cerehro”) en 
la cabeza, una tendencia evolutiva conodda como cefaliza- 
ción (dei griego kephale , cabeza). 

La simetria de un animal, generalmente, se ajusta a su estilo 
de vida. Muchos animales radia les son sésiles (viven unidos a 
un sus trato) o plancLónicos (que flotan o nadan lentamente, 
como las medusas). Su simetria los equipa para enfrentarse a! 
ambiente igualmente bien desde todos los lados. En contraste, 
los animales bílaterales general mente se múeven de forma más 
activa de un sítio a otro Su sistema nervioso central les per- 
mite coordinar movimíentos complejos que panicipan en 
acciones de arrastre, excavación, vuelo o nado. Estos dos tipos 
distintos de simetria, fundamentalmente diferentes, probablemeh- 
te surgieron en una fase lemprana de la historia de la vida det 
animal (véase fig. 32-5). 

Tejidos 

Los planes corporales animales lambién varían en función 
de la organizadón de ios tejidos animales. Los tejidos verda- 
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deros son conjuntos de células especializadas aisladas de otros 
.dos por capas membranosas, Las esponjas carecen de teji- 
: s verdade ros. En los demãs ani males, el embrión adquiere 

- capas mediante el proceso de gastruladón, como ya leyó 
este capítulo (ve a se fig. 32-2). A medida que el desarrollo 
gresa, las capas concêntricas, denominadas capas germinales, 

rman los diversos tejidos y òrganos dei cuerpo. El ectoder- 
teo, la capa germinal que recubre la superfície dei embrión, 
ài origen a la cubierta externa dei animal y, en algunos filós, 
sistema nervioso central. El endodermo, k capa germinal 
“js profunda, recubre al tubo digestivo en desarrollo, o 
^rqiienteron, y da origen al revesümiento dei tracto digestivo 
> òrganos derivados como el hígado, y los pulmones de los 

- nebrados, 

Los animales que solo tienen estas dos capas germinales se 
c nominan diblãsticos, Los diblãsticos comprenden a los 
males denominados cnidarios (por ejemplo, medusas y 
rales, a los ctenóforos (véase cap. 33). Otros animales 
; seen una tercera capa germinal, denominada mesodermo, 
i :re el ectodermo y el endodermo. Estos animales son tri- 
blasticos (tienen tres capas germinales), En los iriblásticos, 
e mesodermo íorma los músculos y otros òrganos entre el 
vcno digestivo y Ia cubierta externa dei animal. Los triblãsü- 
comprenden a todos los animales bilateralmente simétrk 
. que varían desde los platelmintos a artrópodos a los 
nebrados (si bien algunos diploblastos realmeme tienen 

- z tercera capa germinal, no está tan bien desarrollada 
, mo el mesodermo de los animales considerados triblãsti- 
cos). 

Cavidades corporales 

Algunos animales triblãsticos poseen una cavidad corpo- 
ral, un espacio con líquido que separa al aparato digestivo de 

■ pared corporal externa. Esta cavidad corporal también es 
no d da com o celoma (dei griego teíks, hueco), El denomi- 
à j celoma " verdade rcò se forma a partir dei te fido derivado 

mesodermo. Las capas interna y externa dei tejido que rodea 
Lavidad se conectan dorsalmente y ve n trai mente y forman 
Lructuras denominadas mesenterios, que suspendeu los 
: nos internos. A los animales que poseen un celoma verda- 
dero se ios conoce como celomados (fig. 32-8a). 

\lgunos animales triblásticos tienen una cavidad formada a 
- ' :r dei blastocele, en lugar dei mesodermo (fig. 32-8b). 
Lí; a cavidad se denomina "seudoceloma” (dei griego pseudo, 
ios animales que la poseen son seudocelomados A 
resar de su nombre, el seudoceloma no es falso; es una cari- 
::d completamente funcional, 

Por último, algunos animales carecen de celoma (fig, 32- 
Sc), Se conocen en conjunto como acelomados (dei griego a, 

ÇTJll 

La cavidad corporal tiene varias funciones. Su líquido 
rugua a los òrganos suspendidos, ayudando a evitar lesiones 
^rnas. En los celomados de cuerpo falando, como las lom- 
zrtces, el celoma contiene líquido no comprimible que actúa 
. mo un esqueleto contra el cual los músculos pueden traba- 

■ ca cavidad también permite el crecirmento y la movilidad 
Ios òrganos internos independientemente de la pared corpo- 

. externa. Por ejemplo, si no fu era por el celoma, cada latido 
~e_ eorazón u onda intestinal podrían deformar la superfície dei 
cuerpo. 

Las investigaciones filogen éticas actuales sugieren que los 
omas verdaderos y los seudocelomas se han adquirido y 


Celoma 




Cubierta corporal 
ectodermo) 


Capa tisular que 
recubre al celoma 
y òrganos internos 
Aparato digestivo suspendidos 

(derivado dei endodermo) (derivadas 

dei mesodermo) 


(a) Celomado, Los celomados, como los anélidos, tienen un 
celoma verdadero, una cavidad corporal completa mente 
revestida por tejido derivado dei mesodermo 



uci mesodermo) 


Cubierta corporal 
(derivada 
dei ectodermo) 

Capa muscular 
(derivada dei 
mesodermo) 


(b) Seudocelomado, Los seudocelõrnados, como los nematodos, 
tienen una cavidad corporal que solo está revestida pardalmente 
por tejido derivado dei mesodermo 



Cubierta corporal 

(derivado Región refle na 

dei ectodermo) de tejido 

(derivado dei 
mesodermo) 


Aparato digestivo 
(derivado dei endodermo) 



(c) Acelomado* Los acelomados, como los platelmintos, carecen 
de cavidad corporal entre el aparato digestivo y la pared 
corporal externa. 


á Figura 32-8, Planes corporales de animales triblásticos. Los 

diversos sistemas de òrganos de un animal se desarrollan a partir de las 
tres capas germinales que se forman en el embrión. El color azul repre- 
senta el tejido proveniente dei ectodermo, el rojo dei mesodermo y el 
amariíEo dei endodermo. 


perdido varias veces a lo largo de ta evoluciõn animal. Por lo 
tanto, los términos celomados y seudocelomados se refieren a 
grados, no a dados. 


Desarrollo: protostomados y deutcrostomados 

Basándose en ciertas características dei desarrollo tempra- 
no, muchos animales pueden ser clasi ficados, según experh 
naenten uno o dos formas de desarrollo, en: protostomados o 
deuteros tomados. Hay tres características que distinguen 
estas formas, 

Ségjniçtftación 

La segmentación espiral constuuye un patrón en muchos 
animales protostomados, en la que los planos de la división 
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► Figura 32-9, Comparación 
entre el desarrollo de los ani- 
males protostomados y deute- 
rostomados. Éstas son algunas 
diferencias generales útiles, aun- 
que existen muchas varíadones y 
excepciones a estos pa trones 
{azul = ectodermo; rojo = meso- 
dermo; amarillo = endodermoj. 


Desarrollo de los protostomados |Desarrollo dei deuterostomados 

(ejemplos: moluscos, anélidos, I (ejempíos: equinodermos, 
artrópodes) I cor dados) 


Estádio de ocho células Estádio de ocho células 



Esquizocelía: masas sólidas Enterocelía: el celoma se 

de mesodermo se dividen forma a partir de evaginadones 

y forman ei celoma dei arquenteron 


(a) Segmentadón. En general, el 
desarrollo de tos protostomados 
comienza con la segmentadón 
espiral determinada. El desarrollo 
de bs deuterostoma dos se 
caracteriza por la segmentadón 
radial indeterminada. 


(b) Formadón dei celoma. La 

formadón dei cetoma 
comienza en el estádio de 
gástrula. En los 
protostomados, el celoma se 
forma a partir de dívisiones 
en el mesodermo (desarrollo 
por esquizocelia). En los 
deuterostomados, et cetoma 
se forma a partir protrusiones 
mesodérmicas dei 
arquenteron (desarrollo por 
enterocelia). 



La boca se desarroUa El ano se desarrotta 

a partir dei blastoporo a partir de I blastoporo 


(c) Destino dei blastoporo, En 

el desarrollo de los 
protostomados, la boca se 
forma a partir de! blastoporo. 
En los deuterostomados, la 
boca se forma a partir de una 
apertura secundaria. 


celular son diagonales al eje vertical dei embrión. Como se 
observa en el estádio de ocho células, resultado de la segmen- 
tación espiral, hay células más pequenas que yacen en los sur- 
cos entre células subyacemes más grandes (fig, 32-9a). 
Ade más, la denominada segmentadón determinada de algunos 
animales con este patrón de desarrollo moldea rigidamente 
(determina) el destino de cada célula embrionária precozmen- 
tc. Por ejemplo, la célula aislada en el estádio de cuatro células 
de un caracol Forma un embrión inviable que carece de muchas 
partes. 

En contraste con el pairón de segmentadón espiral, el desa- 
rrollo de los deuterostomados se caracteriza predominantemen- 
te por la segmentadón radial. Los planos dc segmentadón son 
paralelos o perpendiculares al eje vertical dei d goto; como se 
observa en el estádio de ocho células, ias hileras de células están 
alineadas. una directameme encima de la ocra, La m ay o ria de los 
animales deuterostomados se caracterizam, además, por la seg- 
mentación indeterminada, lo que significa que cada célula 
producida por las primeras di visiones de la segmentación tíene 
la capactdad de desarrollarse en un embrión completo. Por 
ejeniplo, si las células dei embrión de la es t rei la de mar se aislan 
en e! estádio de cuatro células, formarán una larva. La segmen- 
tación indeterminada dei cigoto dei ser humano es la que hace 
posibte la formadón de gemei os. Esta característica lambién 
explica la versa tilidad dei desarrollo de las '"células madres" 


embrionárias que pueden proporcionar nuevas formas de supe- 
rar una variedad de enfermedades, como la diabetes juvenil ; la 
enferme dad de Parkmson y la enferme da d de Aizheimer (véase 
cap, 21)* 

Formadón ífeí ceíonm 

Otra diferencia entre el desarrollo de los protostomados y de 
los deuterostomados se evidencia más adelante en el proceso. En 
la gastrulaciõn, el tubo digesLivo en desarrollo de un embrión 
inicialmente se forma como un saco ciego, el arquenteron {fig. 
32-9 b), A medida que se forma el arquenteron en los protosto- 
mados, masas inicialmente sólidas de mesodermo se divíden y 
forman la cavidad celómica; este pairón se denomina desarrollo 
por esquizocelia (dei griego sdugdn, dividirse). En contraste, la 
formadón de la cavidad corporal en el desarrollo de los deute- 
rostomados se descri be como enterocelia; el mesodermo sobre - 
sale de la pared dei arquenteron y su cavidad se convierte en el 
celoma (véase fig. 32-9b). 

Destino d d blastoporo 

El destino dei blastoporo es la característica fundamental que 
distingue las dos formas de desarrollo, la depresión que durante la 
gastruíadõn conduce a la formadón dei arquenteron (fig. 32-9c). 
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“ espués dei desarrollo de arquemeron, se forma una segunda 
remira en el extremo opuesto de la gãstrula, Finalmente, el blas- 
■..prro y esta segunda apertura se convierten en los dos ori fidos 
lübo digestivo (la boca y el ano), En el desarrollo de los pro- 
rí ornados, la boca general mente se desarrolla a partir de la p ri - 
r era abertura, d blastoporo, y de esta característica proviene el 
termino protostama (dei griego pratos, primero, y stoma, boca). En 
. desarrollo de tos deu te rosto macios (dei griego deu toras, segun- 
la boca deriva de Ia ape nura secundaria, y el blastoporo gene- 
nienie forma el ano. 


Evaliiación de conceplos 


L i?ot que es importante la distínrión entre las 

características a nível de grado de las características que 

I unen a los dados? 

2, Compare tres características dei desarrollo temprano dei 
caracol (un molusco) y deí ser humano (un cordado). 

Védtise Lis respuesíüs en el Apêndice A. 


Concepto 


Las hipõtesis avanzadas coinciden 
en las principales características 
dei árbol filogenético animal 

Los zoólogos acmal mente reconocen cerca de 35 filós ani- 
íes. Pero las relaciones entre estos conünúan debatiéndose. 
uue muchos estudiantes de biologia deben considerar frus- 
rante que los ãrboles tílogenéticos descritos en los libros no 
ban ser memorizados como verdades absolutas, la íncerti- 
mbre inherente a estos diagramas es un recordai orio eficaz 
- . que la ciência es un proceso de investigación y, como tal, es 
z: na mico. 

Los investigadores han comprobado sus hipõtesis sobre la 
cem a animal mediante estúdios morfológicos. A mediados 
la década de 1990, los zoólogos tambíén comenzaron a 
-:s:udiar Ia sistemática molecular de los animales Los nu evos 
i=:adios de filós menos conocidos propordonaron más mdi- 
; de la filogenia animal, junto con el análisis de fósiles que 
. den ayudar a aclarar qué rasgos son primitivos en diversos 
:-_ ros anima! es y cuãles son derivados. Recuerde que la ciência 
■ distingue en cierto modo de otras formas de conocimiento 
rque sus ideas pueden ser relutadas mediante la comproba- 
on con experimentos, observaciones y nuevos métodos ana- 
Lucos. 

I a sistemática filogenética moderna se basa en la identifica- 
n de ciados, que son grupos monofiléticos de taxones defi- 
■ por caracteres derivados compartidos únicos de aquellos 
' Lxones y de su ancestro coraún (véase cap. 25 para revisar el 
i :sis cl adis ti co y la sistemática filogenética,) Basándose en 
etodos cladísticos, un árbol filogenético se forma como una 
jerarquia de ciados que forman parte de ciados más grandes, 
s ramas más delgadas y más anchas dei árbol, respectivamente. 
_ • delinidón de los caracteres derivados compartidos es funda- 
mental para una hipõtesis en particular. Un ciado puede definir- 


se mediante similitudes anatómicas y embrionárias clave que 
los investigadores consideran homologas. Redentememe, las 
comparaciones de las secuencias de monó meros en proteínas o 
ácidos nucieicos entre especies propordonaron otra fuente de 
ínformación para deducir la ascendência común y la definición 
de ciados. Pero aunque los datos sean caracteres morfológicos 
ri radie ionales” o secuencias moleculares “nuevas" o una com- 
binaciôn de ambos, las suposicioncs y conclusiones inh crentes 
a los ãrboles resultantes son las mismas. 

Para tener una idea dei debate actual sobre la sistemática ani- 
mal, examinemos dos hipõtesis filogenéiicas actuales. Estas hipo- 
tesis se presentan a cominuadón como ãrboles filogenéticos. El 
árbol de la figura 32-10 se basa en análisis sistemáticos de 
caracteres morfológicos. La figura 32-11 es una recopilactón 
simplificada de los resultados de estúdios moleculares recientes. 

Piintos de coincidência 

Las hipõtesis coinciden en varias de las características princi- 
pales de la filogenia animal. Después de la lectura de cada punto, 
vea como la afirmaciõn se ve reílejada por los árboles filogenéti- 
cos en las figuras. 32-10 y 32-11. 

I , Todos los animales comparten un ancestro común. Ambos 
árboles indican que el reino animal es mono filé tico, repre- 
sentando un dado denominado Metazoa. En oLras pal abras, 
si pudiéramos rastrear todos los linajes de animales existen- 
tes y extinguidos hasta su origen, los mismos convergerían en 
un ancestro común, 

2, Las esponjas son animales basales. Entre los lilos existen- 
tes, ias esponjas (filo Porifera) se ramifican a partir de la base 
de ambos árboles animales. Presentan un grado de organiza- 
dón parazoo (que significa cerca de los animales). Los teji- 
dos evolucionaron después de que las esponjas se separaran 
de otros animales. Observe que los análisis moleculares rerien- 
tes sugieren que las esponjas son parafiléticos, como indica la 
figura 32-1 L 

3, Eu metazoa es un ciado de animales con tejidos verdade- 

ros* Todos los animales, excepto Ias esponjas, penenecen a 
un dado de eumetazoos (animales ve rd adero s ) El ancestro 
común de los eumetazoos vivos desarrollo tejidos verdaderos. 
Los miembros basales dd ciado de los eumetazoos engloban 
los filós Cnidaria (medusas) y Ctenophora (medusas peine). 
Estos eumetazoos basales son d i Elásticos y, general mente, 
presentan simetria radial. Como consecuencia, a menudo son 
u bicados en d grado informal denominado Radiata. 

4, La mayoria de los filos de animales pertenece al ciado 
Bi la te ri a. La simetria bilateral es un carácter derivado com- 
partido que ayuda a definir al ciado (y grado) que contiene la 
mayoria de los filos animales, denominados büaterios, La 
expiosión cámbrica, fue príneipalmente una diversificación 
rápida de los bilaterios, 

5, Los vertebrados y atgunos otros filos pertenecen al ciado 
Deu terostomia . El nombre deuterostoma hace re férenda no 
solo al grado de desarrollo animal, sino tambíén al ciado que 
induye vertebrados (obsérvese* sin embargo, que las dos hipõ- 
tesis expueslas divergen en cuanto a qué otros filos tambíén 
son deuterostoma dos). 

Desacuerdo respecto a los bilaterios 

Si bien estas dos hipõtesis filogenéiicas coinciden respecto 
a la estrucmra global deí árbol animal, tambíén divergen en algu- 
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_ JÊ1_ 

Bilateria 









Eumetazoa 



Flagelado 


colonial ancestral 

A Figura 32*10. Una hipótesis sobre ta filogenia animal basada 
principalmente en comparaeiones morfológicas y dei desarrollo, 

Los bilaterios se dividen en protostomados y deuterostomados. 


nos puntos importantes. La mas trascendente de estas com- 
prendc las relaciones entre los bilaterios. Hl árbol b asado en la 
morfologia en la figura 32- 10 divide a los bilaterios en dos cia- 
dos: deuterostomados y protostomados. En otras palabras, esta 
hipótesis acepta que las dos formas de desarrollo reflejan un 
pairón filogenético* Esta división fue reconocida por los zoó- 
logos hace üempü- Dentro de los protostomados, la figura 32-10 


indica que los artrópodos (que comp rende a insectos y crustá- 
ceos como ias langostas) están agrupados con Los anólidos (que 
incluye a las lombrices). Ambos grupos poseen cuerpos seg- 
mentados (piense en una Lombríz, que es un anélido, y la parte 
inferior de la cola de una langosta, que es un artrópode), 

Por el contrario, vários estúdios moleculares recientes, como 
indica la figura 32-11, generaltnente, asignan dos taxones her- 
manos a los protostomados en lugar de uno: los eedisozoos y 
los lofotrocozoos. El nombre Ecdysozoa hace referencia a la 
característica compartida por nematodos, artrópodos y algu- 
nos de los filós eedisozoos (que no forman parte de nuestro 
análísis). Estos animales secretan esqueletos externos (exoes- 
queletos); la cubierta dura de un grillo constituye un ejemplo* 
Con el crecimiento dei animal se produce la muda, escapán- 
dose de su antiguo esqueleto y secretando uno nuevo de mayor 
tamano. Ei desprendimiento dei esqueleto antiguo se conoce 
como eedisis , que es el proceso que determina La denominadón 
de los eedisozoos (fig. 32*12), Si bten el nombre proviene de 
esta característica, el ciado realmente se define por la eviden- 
cia molecular que sustenta el ancestro común de sus miem- 
bros. Asimismo, algunos taxones excluídos de este ciado por 
$u información molecular, de hecho, experimentan muda, 
como cienas sanguijuelas. 

El nombre Lophotrockozoa hace referencia a dos estrueturas 
diferentes observadas en animales que pertenecen a este ciado. 
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Flagelado 
colonial ancestral 


i Figura 32-11. Una hipótesis de la filogenia animal faasada 
' d paimente en informadón molecular. Los bilaterios se dividen 
aeu te rosto ma dos, lofotrocozoos y ecdisozóos, más los rotíferos. 


jv.nos animales, como los ectoproctos, desarrollan una estruc- 
; denominada lofóforo (de! gríego íúphos, penacho, y phe- 
1 levar), una corona de tentáculos ciliados que actiian en 
. nnenlación (fig, 32-1 3a), Otros filos, como los anélidos y 
luscos, experimentan un estádio de larva característico 
: : n o minado larva trocófora (fig. 32-1 3. b), por tanto, su 
mbre es loíotrocozoo. 



(a) Un ectoprocto, un 
lofof orado 



Penacho 
apical de 


(b) Estructura de una larva 
trocófera 


A Figura 32-13 Características de los lofotrocozoos. 
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.com/campbell encontrará ejerddos interactivos, animadones, 



Futuras pautas de la sistemática animal 

Como cualquíer área de la investigación cientifica, la siste- 
mática animal está evolucionando constantemente, Surgen mie- 
vas iu entes de informaciôn que ofrecen la oponunidad de 
comprobar hipótesis aciuales, que pueden ser modificadas o 
reemplazadas por oiras nuevas. Los sistematistas estãn Ileva- 
do a cabo un análisis a gran escala de vários genes en una 
amplia muestra de filos ani males. La mejor comprensión de 
las relaciones entre estos filos permitirãn a los científicos 
tener una vísión más clara de como surgiõ la diversidad de los 
planes corporales animàles. En los capítulos 33 y 34 analtza- 
remos más a fondo los filos animales existentes y su historia 
evolutiva. 


Evalttación dc con centos 


1, ;Qué evidencia indica que los cnidarios comparten un 
ancesiro común más reciente con otros animales que con 
las esponjas? 

2 , lEn qué difieren las hipótesis filogenéticas de las figuras 
32“ 10 y 32-11 en cuanto a la estmcturadón de las ramas 
principales dentro dei dado Bilateria? 

3, ’Por qué es tan importante obtener vários tipos de datos 
para la evaluaçión de las relaciones evolutivas entre filos 
animales? 

Véanse lus respuestas en d Apêndice A. 


Revisión dei capítulo 





Los animales son eueariontes heterotrofos, 
multi celulares con tejidos que se desarrollan 
a partir de capas embrionárias 

Modalídad nutricional (p. 626). Los animales sen heterotrofos 
que ingieren sus alimentos. 

Estruc tura y especializaciõn celular (pp. 626, 627). Los anima- 
les son eueariontes multicelulares. Sus células carecen de paredes 
celulares; sus cuerpos se mantienen unidos mediante proteínas 
estmcturales como d colágeno. Los Lejídos nervioso y muscular son 
exclusivos de los animales. 

tteprocluedón y desarrollo (pp. 627, 628). La gastrulaciõn se pro- 
duce después de la formadón de la blãstula, lo que resulta en la for- 
macióo de capas tisulares embrionárias, Todos los animales, y 
solamente, poseen genes fiox que regulan el desarrollo de la forma 
cqrpoml Si bien la família de genes Hox se lia conservado considera- 
ble mente, puede producir una gran diversidad de morfologia animal. 


Couce pio 


La historia de los animales puede abarcar más 
de mil milloncs de anos 

Era neoproterozoica (hacc 1 000 millones a 342 millones 
anos) (pp. 628, 629). Los pri meros miembros dei registro fósil 
animal induyen a la fauna de Ediacara. 

Era paleozoica (hacc 342 a 231 millones de anos) (p + 629). 

La explosión cãmbnca marca la pri mera aparteión de fósiles de 
muchos grupos principales de animales vivos 

Em mesozoica (hacc 231 a 63.3 millones de anos) (p, 629). 
Durante la era mesozoica, los d inosa urios eran vertebrados terres- 
tres dominantes. Surgteron los arrecifes de coral, convirtiéndost en 
nichos ecológicos marinos importantes para otros organismos. 

Era cenozoica (desde hacc 65,5 millones de anos atrás hasia d 
presente) (pp. 629, 630). Los ordenes de mamíferos actuales se 
diversificaron durante esta era. Támbién se diversificaron los insectos. 


Concepto 


Los animales pueden caracterizarse en íunción de 
los “planes corporales” 

Simetria (p. 630). Los animales pueden carecer de simetria o pre- 
sentar simetria radial o bilateral. Los animales con simetria bilateral 
lienen lados dorsal y ventral, asi como extremos anterior y poste- 
rior. Muchos animales con simetria bilateral experimentaron la 
cefalizaciòn. 

Tejidos (pp. 630, 631), Los embriones de animales forman capas 
germinales que pueden ser diblástieas (dos capas germinales) o tri- 
blásticas (tres capas germinales). 

Cavidades corporales (p. 631). En los animales triblásticos 
puede haber una cavidad corporal o no. La cavidad corporal puede 
ser un seudoceloma (derivada dei blastoeele) o un ceio ma verdade- 
ro (derivado dei mesodermo). 

Desarrollo: protostomados y deuterostomados (pp. 631, 633). 
Hay dos formas de desarrollo que se diferenciai! en las características 
de segmentaciôn, formacíón dei celoma y destino dei bkstoporo. 


Concepto 


Las hipótesis avanzadas coinciden en las principales 
características dei árbol filogenético animal 

► Fumos de coincidência (p. 633). El reino animal es monofilético. 
El ancesiro común de tos animales probable mente se a un coa no fla- 
gelado. Las esponjas presentan un grado de organización de para- 
zoo. Los '"animales verdade ros" poseen tejidos verdaderos y 
comprenden todos los animales con excepción de las esponjas. 
Cnidaria y Ctenophora a veces se inciuyen en el grado Radiata. La 
simetria bilateral es un rasgo compartido por el ciado que contiene 
los otros filos de animales. 

Desacuerdo respecio a los bilaterios (pp. 633, 635). Diferentes 
análisis de la sistemática de los animales sustentan distintos ciados 
de bilaterios. 

Futuras pautas dc la sistemática animal (p. 636). Los estú- 
dios fitogen éticos basados en bases de datos extensos probab le- 
niente ofrezcan más informaciôn sobre la historia evolutiva de los 
animales. 
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EVALUACION DE CONOCIMIENTOS 


Autocvaluación 

1. La siguieme es una característica exclusiva de los animales: 

- a. Gastruladõn. 

b. Muhicelularidad, 

c. Reproducdõn sexual 

d. Espermatozóide con flagelo 

e. Alimentadón heterotrófica, 

2. ^Cuãl de los siguientes fue el íactor causal menos probable de Ia 
explosión cãmbrica? 

a. HJ desarrollo de relaciones entre depredado r y presa, 

b. La acumuladón de diversas adaptaciones, como caparazones y 
diferentes fôrmas de locomoción. 

c. El movimiento de los animales haeia la iierra. 

d. La evolución de los genes Hox que controlaban el desarrollo. 

e. La acumuladón de oxigeno atmosférico suficiente para sustentar 
el metabolismo más activo de los animales móvlles. 

> L a simetria bilateral en el reino animal se correlaciona mejor con 

a. La capacidad de percepción similar en todas Ias direcdones. 

b. La presencia de un esqueleto. 

l. Motilídad, y depredadón y escape acttvos. 

d. Desarrollo de un celoma verdade ro. 

e, Adaptación a los ambientes terrestres. 

-T . Los acel ornados se caracterízan por: 

a. La ausência de oéxebro. 

b. La ausência dei mesodermo. 

c. Desarrollo dei deuterostonia. 

d Un celoma que no está completam eme revestido por el mesoder- 
mo. 

e, Un cuerpo sólido sin una cavidad que rodee a los órgartos inter- 
nos. 

5. Una consecuencia directa de la segmemación indeterminada es: 

a. La formación dei arquemeron. 

b. La capacidad de las células ai sl adas a partir dei embnón en los 
estádios iniciales, de desarrolkrse en indivíduos viables, 

c. la organízación de los planes de segmemación perpendiculares al 
eje vertical de! huevo. 

d. La formación imprevisible de una cavidad corporal por esquizo- 
celia o enterocelia. 

e. La boca que se forma en asódadón con el blasLoporo. 

6 La diferencia entre las esponjas y otros li los animales se basa princi- 
pa Imente en k ausência o la presencia de: 

a. Una cavidad corporal, d, Un aparato circulatório. 

b. Un aparato digestivo completo. e. Mesodermo. 

c . Te j idos ve rd ad eros. 

7. ^C.uáles de las siguientes consümye un punto de conflícto entre los 
anàlisis filogené ticos expuestos en las figuras 32-10 y 32-1 1? 

a. La mono filia dei reino animal. 

b. La existência de ciados bi late rios Lophotrochozoa y Ecdysozoa. 

c. Que las esponjas son animales basales, 

d. Que los cordados son deuterostomados, 

e. La mono filia de los bilaterios. 


8. iCuál es el fundamento principal para la uhícación de los artrópo- 
des y nematodos en Ecdysozoa en una de las hi potes is de la fílo- 
genia animal? 

a. Los animales en ambos grupos están segmentados. 

b. Los animales en ambos grupos experimentam eedisis. 

c. Ambos expeiímentan segmemación determinada, radial y su 
desarrollo embrionário es similar, 

d. El registro de fósiles reveló un ancestro comum para estos dos tilos, 

e. El anàlisis de los genes revela que sus secuencias son bastante 
similares,, y estas secuencias diíteren de las de los lofoLrocozoos 
y los deuterostomados. 

9. ^Cuál de las siguientes combmaciones de filo y descrípciõn es 
incorreta? 

a. Echinodennata: rama de Bi late ri a, el celoma se iorma a partir 
dei arquenteno , 

b. Nematoda: lombrices, seu doce lomados. 

c. Cnidaria: simetria radial dipLoblãsticos. 

d. Piaüheimimos; gusanos planos, acelomados. 

e . Fort fera: cel ornados, la boca se forma a partir dei bkstoporo. 

10. ^Cuál dc Jas siguientes subdivisiones dei reino animal eomprende 
a todas las otras de La lista? 

a. Frotosiomia. d. Eumetazoa. 

b. Bilaieria. e. Deuterosiomia. 

c. Radiata. 

Véamc ias respuestas en el Apendke A. 


lótcrrelaciõii evolutiva 

Algunos científicos sugieren que la frase “efervescencia cámbrica" seria 
más apropiada que "explosión cámbrica 7 * * * 11 para describir la diversificarión 
de los animales durante ese período geológico. Con una postura similar, 
Lynn Margulis, de k University of Massachusetts, comparo la observa- 
ción de una. explosión de la diversidad animal en el estrato cámbrico 
con la visual izaeión de k Tierra desde un satélite, en la que se observa d 
surgimiento de cíudades solo cuando son suficiente mente grandes como 
para ser visibles desde e.sa distancia. ^Qué ímplican estas afirmacion.es 
sobre ta historia evolutiva de los animales durante ese tiempo? 

Problemas científicos 

Sí estuviera elaborando un anàlisis filogenético dei reino animal basãn- 
dose en la comparaciõn de las características morfológicas, ^por qué ta 
presencia de flagelos seria una elecciõn tn apropiada de una caracterís- 
tica para utilizar como base de agrupación de filos en dados? 

Ciência, tecnologia y sociedad 

Algunas personas consideran al estúdio de la filogenia animal com o 
"ciência por amor a la ciência” y algunas organízaciones que própor- 
cionan fondos para las investigadones científicas tienden a favorecer 
los proyectos aplicados a resolver las necesidades dei ser humano. Por 
otra parte, d interés general por la historia de la vida parece mantener- 
se elevado, con la frecueme pubhcación en revistas populares de 
artículos sobre descubri miemos tedentes. Suponga que ti ene la opor- 
tunidad de unirse a un equipo de investigación que estudie la filogenia 
animal. Escriba una cana breve dirigida a alguien que no sea biólogo 
en la que te explica por qué vale la pena proporcionar fondos para esta 
investigación. 
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33-1 Las esponjas son sésiles, su cuerpo es poroso y 
poseen coanocitos 

33-2 Los cnidarios tienen simetria radial, cavidad 
gastrovascular y cnidocitos 

33-3 La mayoría de los animales tienen simetria 
bilateral 

33-4 Los moluscos tienen un pie muscular, una masa 
visceral y un manto 

33-5 Los anélidos son gusanos segmentados 

33-6 Los nema todos son seudocelomados no 

segmentados cubiertos por una cutícula rígida 

33-7 Los artrópodos son ccloniados segmentados que 
poseen un exoesqueleto y apêndices articulados 

33-8 Los equinodermos y los cordados son 
de úteros tom as 


Panorama general 


La vida sin esqueleto 

A simple vista, el organismo de la figura 33-1 se puede com 
fundir con algún tipo de alga. Pero este colorido habitante 
de tos arrecifes de coral, en realidad, no es un alga sino un 
animal. Espediícamente, es un tipo de gusano segmentado llamado 
gusano arbol de navtdad (Sp i róbra nch t ts gigan t eus ) . Las dos estructu- 
ras en espiral que se observan son tentáculos, que el gusano utiliza 
para el intercâmbio de gases y para filtrar pequenos organismos dei 
agua. Los tentáculos emergen de un tubo de carbonato de cálcio 
secretado porei gusano que protege y sostiene su cuerpo blando. Los 
tentáculos poseen estructuras sensibles a la luz que pueden detectar 
la sombra de un de predador y éesencadenan contracciones muscu- 
lares que rapidamente imroducen los tentáculos dentro dei tubo. 

El gusano arbol de navidad es un invertebrado, un animal que 
carece de esqueleto. Los invertebrados represeman el 95% de las 



4 Hg. 33-1. Gusano árbol de navidad un invertebrado marrno. 


es pe cies animales conoeidas. Se han descrito cerca de 35 filos ani- 
males, de los cuales todos son invertebrados, excepto uno. Los 
invertebrados ocupan casi todos los bábitats de ia tierra, desde las 
aguas hirviendo de las fuentes hidrotermales de los mares profun- 
dos hasta el suelo rocoso congelado dei Antártico. 

En este capítulo daremos una vísión general dei mundo de los 
invertebrados, usando como guia el árbol filogenético de la figu- 
ra 33-2. En la figura 33-3 se exploran dos doeenas de filos de 
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Bilateria 


Eumetazoa 


Coa nofl a gelado 
colonial ancestral 


A Fig. 33-2 Revisión de ia filogenia animal 
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E reino animal se divide en unos 35 filas que abarcan 1,3 millõnes de 
: \;ues conocidas. pero se estima que hay entre 10 y 200 millõnes de 
-veies en total En esta figura exploramos 24 filós anixnaks, todos dlos 


Figura 33-3 

Ia díversidad de los invertebrados 


invertebrados. Los filós que se ilusiran con fotografias pequenas se 
explicar con mayor detalle en este capítulo. 



PORIFERA (5 500 especies) 



Las esponjas son ani males sésiles sendllos que 
careceu de tej idos verdade ros, Viveu como sus- 
pensívoros a t rapando partículas dei agua que frtra- 
viesa los camles internos de su cuerpo (véase 
concepto 33-1). 


Esponja 


PLACOZOA (1 especie) 


- p ri mera v i s La , T H çkoplax adh ac- 
ft la única especie conocida de 
. . filo, no parece urt animal Esta 
: ■ ado po r un os m i les de cé l u las 
--spuestas en dos capas que for- 
rjn una placa de 2 mm de ancho, 
;] n en t a n d e rest os orgá n i c os y 
• pueden reproducir por divri 
lormando dos indivíduos, o por 
zemadón, dando lugar a muchos 
n d i vi d u os m u 1 1 ice 1 u la ves . 



PlacozQQ (MG) 



Los platelmintos (tentas, planarias 
y Trematoâos) rienen simetria bila- 
teral y un sistema nervíoso cen- 
tral que p roces a. inidrmación 
proveniente de los ojos \ dc otras 
estruGturas sensitivas. No poseen 
cavidad corporal ni órganos circu- 
latórios (véase concepto 33-3). 


Platefminto marino 


ECTOPROCTA (4 500 especies) 


Li v cctoproaos (conoddos tambiên como brio- 
znos) viveu en colonias sésiles y están cubiertos 
por un exoesqueleto rígido (véase concepto 
33-3), 



Ectoproctos 


CNIDARIA (10 000 especies) 


Entre los cmdanos están los eorales, las medu- 
sas y las hidras. El esquema corporal de estos 
ani mal es es similar; poseen una cavidad gas- 
trovascular con una única abertura que funcio- 
na como boca y ano (véase concepto 33-2). 



Medusa o agua viva 


KINORHYNCHA (150 especies) 



I 1 

250 pm 

Quinorrinco (MO) 


Casí todos los quinomncos miden 
menos de 1 mm de loxigitud. Viveu 
en ta arena y en ei lodo de todos 
los oceanos dei mundo, desde la 
zona intermareal hasta profundi- 
dades de 8 000 m. El cuerpo dei 
quinorrinco está formado por L3 
segmentos cubienos por placas. La 
boca posee un ani 11o de espinas y 
se puede retraer bacia dentro dei 
cuerpo. 


ROTIFERA (1800 especies) 



A pesar de su tamafio microscópico, los roLí feros 
nenen sistemas dc órganos especializados, entre 
dlos, un canal alimentario (tubo digestivo). Se 
alimeman de microorganismos suspendidos en 
d agua (véase concepto 33-3). 


Rotífero 

(MO) 


PHORONIDA (20 especies) 




Los forónidos son gusanos ma ri nos . Vivcn en 
túnel es en ei fondo d d mar y extienden sus ten- 
táculos a través de la abertura dei túnel para 
atrapar partículas de alimento (véase concepto 
33-3), 


Forónidos 


rmuimkí en la página siguiemc 
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BRACHIOPODA {335 espedes) 


Los braquiópodos, o conchas lámpara, pueden 
coníundirse con almejas u ocros moluscos. Sin 
embargo, la mayoria de los braquíópodos pose- 
en un tallo o pie único que les permite anclarse 
al su st rato (véase concepto 33-3). 


Braquiópodo 


NEMERTOEA (900 especies) 


Los nemertinos o gusanos cinta T nadan libre- 
mente en d agua o se escondeu ert la arena y 
extienden su única probosdcle para capturar a su 
presa. Al igual que los gusanos planos, careceu 
de ceio ma verdadero, pero poseen un canal ali- 
mentarío (vé ase concepto 33-3). 


Gusano cinta 


ACANTHOCEPHALA {1100 especies) 


Los acaniocêíalos (dei griego acant- 
hios, espmoso, y cephalo^ cabeza) se 
conocen como gusanos de cabeza 
espinosa debido a la presencia de 
ganchos curvados en la probósddç 
de la parte aruetior de su cuerpo 
Todas las especies son parasitas. Las 
larvas crecen dentro de los artropo- 
dos, y los adultos viven en los ver- 
tebrados. Algunos acamocêíalos 
manipulan a sus huéspedes inter- 
medios para aumentar la probabi- Acantocéfalo 
lidad de I legar a sus hués pedes 

íinales. Por ejemplo, los acantocéíalos que infectan a 3 os cangrejos d d 
Iodo en Nueva Zelanda obligam a su huésped a moverse bacia una ubica- 
cióu más visibíe en la playá t donde liençn más probabilidades de ser inge- 
ridos por los pá j aros p que son los huéspedes íinales dei gusano. 



CTEMOPHORA (100 especies) 


, X 


\\ \ f 
\\ \ * 

. V 


Los ctenóforos (medusas peine) son 
diblásticos como los enidarios, lo 
que sugtere que ambos íilos se dife- 
renciaron de oiros ammales en eta- 
pas tnuy tempranas de la evolución, 
Aunque de modo superficial se 
asemejan a algunos enidarios, las 
medusas peine poseen algunas 
características que Las disLinguen, 
como la presencia de ocho ' L peines” 
de cílios que ayudart a su propuL 
sion en d agua. Poseen también un 
sistema único para capturar a sus 
presas: cuando un animal pequeno entra en contacto con uno de sus ten- 
táculos, se abren \iolen ta mente unas células especializadas que cubren a 
la presa con filamentos adhesivos. Las medusas peine son una pane 
importante de 3a biomasa dei plâncton de tos oceanos. 


Ctenóforo, medusa peine 


MOLLUSCA {93 000 espedes) 


Los moluscos (caracoles, almejas, calamares y 
pulpos) tienen un cuei po blando queen muchas 
espedes está protegido por una concha rígida 
(véase concepto 33-41. 



Pulpo 


ANNELIDA {16 500 espedes) 


Los anélidos, o gusanos segmentados, se dis- 
tinguen de otros gusanos por poseer el cuerpo 
segmentado, La lombríz de tierra es el más 
conocido de los anélidos, pero el filo también 
incluye especies marinas y de agua dulce (véase 
concepto 33-5) 



Anélido marino 


LORICIFERA (10 espedes) 


Los 1 orle í feros (dei latin íoriot, 
corsé, y ferre, portadores) son ani- 
ma les que miden solo 0,1 a 0,4 mm 
de longitud y habilan en el fondo 
de mares profundos. Un loricífero 
puede extender su cabeza, cuello 
y tórax dentro y fuera de su lõrica, 
una especie de bolsillo formado 
por seis placas u bicadas al rede dor 
dei abdômen. La historia natural 
de los loricíferos es un mistério, 
pero se sabe que al menos algunas 
especies se alimentan de bactérias. 


Loricífero (MO) 



Los priapúlidos son gusanos que 
poseen una gran probóscide redon- 
da en su extremo anterior (se Ha- 
man así por Piiapos, el dios griego 
de la leni lidad, que se simbolizada 
con un pene gigante). 5u longitud 
varia entre 0,5 mm y 20 cm, y la 
mayoria de las especies viven ente- 
rradas eu los sedimentos dei fondo 
dei mar. Los fúsiles encontrados 
sugieren que los priapúlidos fue- 


Priapúlido 


ron unos de los principales depre- 
dadores en el período Cámbrico. 
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NEMATODA (25 000 especies) 



Los nematodos o gusanos redondos son muy 
abundantes y diversos en d suelo y en hãbilat 
acu áticos; mucha: ^pecies parasitan plantas y 
anima les. La característica más distintiva de los 
nematodos es ta presencia de una cutícula rígi- 
da que cubre todo su cuerpo (vê ase concepto 
33-6). 


Nematodos 


ARTHROPODA (1 000 000 + espedes) 


La gran mayoría de ias especies animal es cono- 
cídas, entre dias, los insectos, crustáceos y aràc- 
nidos, son artrópodes, Todos los artrópodos 
poseen un exoesquêkto segmentado y apêndi- 
ces articulados (véase concepto 33-7), 



Escorpión 
(un arácnido) 


CYCLIOPHORA (1 espeeie) 




lá única espeeie conodda de 
. dióíoros, Symbion pandora , fue 
íescuhierta en 1995 en ta boca de 
• ■ langGsta. Esta diminuta criatu- 
i :on forma de jarron posee un 
squema corporal único y un ciclo 
ie vida pamcularmente extra no. 

: macho impregna a ta hembra 
_ tras esta se encuentra aün en 
. . sanollo dentro dei cuerpo maier- 
. Luego, las hem br as fecundadas 
: : ran 5 se establecen en otra pane 

_ á Iangosia y tiberan su descen- 
levcia. La desce nden cia abandona 

tangos ta original y va en busca de otro al cual se adhierem 



Cidióforo (MéB coloreada) 


±4 





Los tardigrados (.dei latín tándus, 
lento, y gradus, paso) se denoini- 
nan también osos de agua por su 
forma redonda, sus apêndices 
truncados y su paso torpe que se 
asemeja at de un oso. la mayoría 
de tos tardigrados miden menos 
de 0,5 mm de longitud, Algunos 
viven en océanos o en agua dulce 
y otros viven sobre plantas o ani- 
mal es, En un metro cuadrado de 
musgo se pueden encontrar hasta 
2 millones de tardigrados, En con- 
diciones adversas, los tardigrados 
pueden entrar en estado de letargo; en esa skuación pueden sobre vi vir 
a temperaturas tan hajas como -272 °C > j cerca nas al cero absoluto 1 


Tardigrados (MEB cobreada) 




- Tiicó foros, 11 amados también 
. :sanos de terdopelo, se origina- 
durante la explosión Cámbrica 
vcuse capítulo 32), Originalmente, 
lan en el oceano, pero en un mo- 
mto dado lograron conquistar d 
^ ^mstre. En la actualidad 
t en solo en selvas húmedas. Los 
■ ; o foras poseen antenas carnosas 
arias docenas de pares de patas 
fi nua de sacos. 


Onicóforo 


ECHINODERMATA (7 000 especies) 



Los equinodermos, como bs dólares de arena, 
las estadias de mar y tos erizos de mar, son ani- 
ma les acuáticos que preseman simetria radial 
en el adulto.. Se trasladan y se a li me n tan median- 
te una red de canales internos que bombean 
agua bacia distintas partes de su cuerpo (véase 
concepto 33-8). 


: : : de mar 


HEMiCHORDATA (85 especies) 



Gusano bei lota 


Aí igual que tos equinodermos y los 
co rd a dos, los hemicordados son 
deuterostomados (véase capítulo 32). 
Los hemicordados comparten tam- 
bién otras características con los 
cordados, como heiididuras bran- 
quía les y cordón nervioso dorsal. 
La mayoría de los hemicordados se 
eonocen como enieropneustos o gu- 
sanos bdlota. Los gusanos belJota 
son marinos y por lo general viven 
enterrados en el lodo o escondidos 
debajo de las rocas; pueden ateanzar 
una longitud de más de 2 m. 


CHORDATA (52 000 especies) 


Mas dei 90% de las espedes de cordados son 
ani males que poseen esqueleto (vertebrados). 
Sin embargo, el filo Chordata también incluye 
tres grupos de invertebrados: los tumeados, los 
anfioxos y los mixlnidos (família Myxinidae). 
En el capítulo 34 se tiace una descripcion com- 
pleta de este filo. 



Tunicado 
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invertebrados, En este capítulo examinaremos 14 de estos li los 
con mayor detalle. 


Concepto 


Las esponjas son sésiles, su cuerpo 
es poroso y poseen coanocitos 

Las esponjas (filo Porifera) son tan sedentárias que los anü- 
guos griegos las confimdían con plantas. Viven en agua dulce y 
también en agua salada, y son suspensivoros capturan partícu- 
las de alimento suspendidas en el agua que atraviesa su cuerpo, 
que se asemeja a una bolsa per for ada con poros (el nombre 
Porifera significa c que posee poros"), El agua penetra a través de 
los poros hasta alcanzar una cavldad central, el espongocele, y 
luego sale hacia el exterior por medio de una abertura de gran 
ta mano liamada ósculo (ftg, 33-4) Las esponjas más complejas 
poseen paredes plegadas y pueden contener canales de agua 
ramificados y vários ósculos, En dertas condiciones, las células 
que rodean a los poros y al ósculo se contraen y cierran la aber- 
tura, Existen esponjas de diversos tamanos, desde unos poços 
milímetros hasta vários metros. 

A diferencia de los eumetazoos, las esponjas careceu de teji- 
dos verdaderos, agrupaciones de células similares que actüan 


como unidacl funcional y están separadas de otros tejidos por 
capas membranosas. Sin embargo, el cuerpo de la esponja tienc 
vários tipos de células diferentes, El interior dei espongocele o las 
câmaras de agua internas están revestidas de coanocitos flagela- 
dos o células collar (llamadas así por la presencia de un collar 
membr anoso alrededor de ia base dei flagelo), Los flagelos gene- 
ran una comente de agua y así, los collares atrapan partículas de 
alimento que luego los coanocitos ingieren por fagodtosk La 
similitud entre los coanocitos y las células de los coano flagelados 
sugiere que los animales evolucionaron a partir de un antecesor 
coanoflagelado, como lo muesiran los estúdios moleculares 
(vêase capítulo 32). 

El cuerpo de la esponja se compone de dos capas de células 
separadas por una zona gelatinosa, el mesohilo A través dei 
mesohilo se desplazan células denominadas amebocitos, llamadas 
asi porque disponen de seudópodos. Los amebocitos tienen 
muchas funciones. Toman su alimento dei agua y de los coanoci- 
tos, lo digíeren, y transportan los nutrientes bacia otras células. 
También fabrican fibras esqueléticas rígidas en el mesohilo, En 
algunos grupos de esponjas, estas fibras son espículas punti agudas 
de carbonato de cálcio o sílice; otras esponjas producen íibras más 
flexibles compuestas por una proteína de colágeno liamada espon- 
gina (estos esqueletos flexibles se utilizan como esponjas de bano), 

La mayorla de las esponjas son hermafroditas (nombre que 
deriva dei griego, por el dios Hermes y la diosa Afrodita). Esto 
significa que cada indivíduo actüa como macho y hembra en la 
reproduedón sexual, pues produce espermatozóides y óvulos. La 
mayoría de las esponjas poseen hermafroditismo secuendaL es 
decir, funcionan de manera alterna como uno u otro sexo. 




Fagocitosis de 
partículas 
de alimento 


Amebocito 


o El movimiento de los flagelos de 
los coanocitos también lleva ef agua a 
través de su collar de proyecdones 
digittforrnes. Las partículas de alimen- 
to queda n atrapadas en el mucus que 
cubre las proyeccíones, y son digeridas 
o trasladadas a los amebodtos. 


© Amebocitos, Los amebocitos 
transportan los nutrientes hacia otras 
células dei cuerpo de la esponja y 
también producen sustandas para las 
fibras esqueléticas {espículas). 


* 

0 Coanocitos. El espongocele está cubierto 
de células llamadas coanocitos que participan 
en la alimentadón. Los coanocitos baten sus 
flagelos y efean una comente que atrae el 
agua a través de los porodtos 


Flagelo 


Partículas 
de alimento 


Coanodto 


Esponja de vaso ( Callyspongia 
pfidfera) 


© Mesohilo. La pared de 
esta esponja simple está 
formada por dos capas de 
células separadas por una 
matriz gelatinosa, el 
mesohilo (sustanoia media). 


Espículas 


0 Espongocele. El agua 
que atraviesa los porodtos 
penetra en una cavidad 
liamada espongocele. 


0 Rorocífos. Él agua penetra 
la eptdermis a través de 
canales formados por los 
porodtos, células con forma 
de w rosquilla fí que atraviesan 
Ia pared dei cuerpo de la 

esponja. 

© Epidermis. La capa I 
externa está formada 
por células epidérmicas 
compacta. 


Ósculo 


A Rig. 3 > ' Anatomia de una esponja. 
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Los game tos se originan en los coanocitos o amebocitds. Los 
óv ulos se encuentran en el mesohilo, pero los espermatozóides se 
ransportan fuera tle la esponja por ía corrieme de agua, Al ser 
atraídos los espermatozóides bacia indivíduos vecínos, se produ- 
ze la fertilización cruzada, La fertilización se lleva a cabo en el 
' mesohilo, donde se desarrollan tos cigotos que forman larvas ba- 
celadas capaces de nadar que st" dispersan desde la esponja 
madre. Una vez establecida en un sustraio adecuado, la larva se 
iesarrolla y forma un adulto sésil, 

Las esponjas producen diversos antibióticos y otros compues- 
:os de deíensa. Los investigadores estan aislando estos compues- 
ros, que podrían ser favo rabies en La lucha contra enfermedadès 
numanas. Por ejemplo, Robert Pettit y sus colegas de la Arizona 
State University descubrteron un compuesto denominado cri- 
brostatina en las esponjas marinas que puede destruir algunas 
..ipas de La bactéria Streptococcus resistentes a ia penicilina. Este 
grupo está estudiando otros compuestos derivados de las espon- 
as como posibles agentes contra el câncer. 


pios de pólipos son las hidras y las anémonas de mar. La 
medusa es una versión aplanada, boca abajo dei pólipo. Se 
mueve de manera libre en el agua mediante una combinación 
de movi miemos pasivos (arrastrado por la corri ente) y por 
contracdones de su cuerpo acam panado. Entre las medusas 
se incluyen las aguas vivas libres. Sus tentáculos se balance- 
an desde la super ficie oral, que está en la parte inferior . 
Algunos cnídarios solo existen en solo forma de pólipo o de 
medusa; otros tienen un estádio de medusa y un estádio de póli- 
po en su ciclo vital. 

Los cnídarios son carnívoros que utilizan tentáculos dis- 
puestos en forma de anillo alrededor de la boca para capturar a 
su presa e Lntroducir el alimento en la eavkiad gastrovascular, 
donde comienza la dígestiõn. Los restos no digeridos son eli- 
minados por la boca/ano. Los tentáculos están armados con 
baterias de cnidocitos, células únicas que actúan como defen- 
sa y en la captura de la presa (fig. 33-6). Los cnidocilos con- 


Evaluación de conceplos 


! , De sc riba cõ m o se al i m en t a n las esponj as , 

2. Explique córno pueden infltúr los câmbios en las 
comentes de agua en la reproducción de las esponjas. 

Veanse las respuestas en ci Apêndice A. 



Boca/ano 

Pólipo 


Tentáculo 

Cavidad 

gastrovascular 

Gastrodermis 

Mesoglea — 


Medusa 


Epidermis — ■ 


Tentáculo 


Boca/ano 


Concepto 


Los cmdarios tienen simetria radial, 
cavidad gastrovascular y cnidocitos 

Todos los ani males, excepto las esponjas, pertenecen al ciado 
T . metazoos, animales con tejidos verdacteros (véase capitulo 
' 1 Uno de los grupos de animales 
—.as amiguós dc este ciado es el filo 
Imdaria, Los cnídarios se han diversi- 
ficado en un intervalo amplio de for- 
mas sesiles y flotantes, entre ellas, las 
medusas (generalmente, llamadas aguas 

■ as), los co rales y las hidras, El plan 
. mporal de los cnídarios es radial, 

, oiástico, y relativamente simple, y 
rxisien desde hace unos 570 millones 
de anos. 

El esquema corporal básico de los 
mdaríos es una bolsa con un eompar- 
ento digestivo central, la cavidad 
gastrovascular, Esta cavidad tiene 
ma única abertura que funciona como 
’ ca y ano. Esdsten dos variantes en este 
esquema corporal; el pólipo sésil y la 
medusa flotante (fig. 33-5). Los póli- 
pos son formas cilíndricas que se 
ihieren al sustraio por el extremo 

■ oral dei cuerpo (el extremo opuesto 
la boca) y extienden sus tentáculos 

rara atrapar a su presa. Algunos ejem- 


▲ Fig. 33-5. Formas de pólipo y medusa de los cnídarios. La pared 
dei cuerpo de los cnídarios posee dos capas de células: una capa exter- 
na de epidermis (derivada deí ectodermo) y una capa interna de gas- 
trodermis (derivada dei endodermo). La digestion comienza en la 
cavidad gastrovascular y se completa dentro de vacuolas alimentícias en 
las células gasírodérmícas. Los flagelos de las células gastrodérmicas 
agitan e! contenido de la cavidad gastrovascular y ayudan a distribuir los 
nutrientes Entre la epidermis y la gastrodermis hay una capa gelatino- 
sa, la mesoglea. 



Presa 


: * Descarga 
dei filamento 


Nematocisto 


Filamento enrollado 



Cmdocito 


A Fig. 33-6. Cnldocito de una hidra. Este tipo de cnidocito contiene una cápsula urticante, el 
nematocisto, que contiene un filamento enroliado. Cuando eí "gatillo" es estimulado por e! tacto 
o por ciertas sustancias químicas, el filamento se descarga e inyecta el veneno en su presa. 
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tienen cnidos (dei griego cnide , ortiga), orgânulos en forma de 
cápsula que pueden desenrollarse y confíeren su nombre al filo 
Cní daria. Los cnidos llamados nematocistos son cápsulas urti- 
cantes, que tienen la capacidad de picar a la presa. Otros cnidos 
poseen M lamentos muy largos que pican o enredan pequenas 
presas que chocan contra los tentáculos. 

Ho los cnidarios, los tejidos coniráctiles y los nervios nenen 
íormas simples. Las células de la epidermis (capa externa) y de 
la gastrodermis (capa interna) tienen haces de micro filamentos 
organizados en fibras comrãcuLz (véase capítulo 6). La cavidad 
gasLro vascular actúa como esqueleto hidrostático contra ei cual 
se contraen las células coniráctiles. Guando el cnídario cierra 
su boca, el volumen de la cavidad se mantiene Ííjo y el animal 
cambia de forma por la contraeción de ctertas células selecdo- 
nadas. Los movi miem os son coordí nados por una red nerviosa. 
Los cnidarios no tienen cerebro y la red nerviosa no centraliza- 
da se asocia con estructuras senso riales simples distribuídas en 
forma radial alrededor dei cuerpo. Así, el anima! puede detec- 
tar y responder de] rnismo modo a estímulos provenientes de 
todas las direcciones. 

Como se resume en el cuadro 33-1 1 d filo Cnidaria se divi- 
de en cuatro ciases prindpales: Hydrozoa, Scyphozoa, Cubozoa 
y Anthozoa (fig. 33-7), 

Hidrozoos 

La rnayoría de los hidrozoos ahernan las formas de pólipo 
y medusa, como en el ciclo vital de QMia {fig. 33-8). El está- 
dio de pólipo, una colonia de pólipos interconectados en el 
caso de Obelia, se destaca màs que d de medusa. Las hidras, 
uno de los pocos cnidarios que se eneuentran en agua dulce, 
son hidrozoos excepcional es, pues solo existen en forma de 
pólipo. Guando las condiciones ambien tales son favorables, la 
hidra se reproduce de forma asexuai por gemacton, la forma- 
ctón de yemas que se desprenden dei progenitor y forrnan un 
nuevo indivíduo con vida índependtente (véase figura 13-2). 


Guando las condiciones ambientales se deterioran, las hidras 
se pueden reprodudr sexualmente, formando cigotos resisten- 
tes que quedan en estado latente hasta encontrar condiciones 
favo rabies. 

Escifozoos 

En el ciclo de vida de los esciíozoos predomina la forma 
medusa. Las medusas de la rnayoría de las espécies viven en el 
plâncton. La rnayoría de los escifozoos de la costa pasan por un 
breve estádio de pólipo durante su ciclo vital, mi entras que los 
que viven en el oceano, por lo general, careceu por completo el 
estádio de pólipo. 


Cuadro 33-1. Ciases dei filo Cnidaria 


Ciase y ejempios Características prindpales 


H yd razoa (Fragata de 
guerra portuguesa, hidras, 
01 }£ lia, algu nos co ra í es; 
véase figuras 33-7a y 33-8) 

Scyphozoa (medusas, 
ortigas de mar ; 
véase figura 3 3 -7b) 

Cubozoa (c ubomedusas, 
avispas de mar; 
véase figura 3 3- 7c) 

Anthozoa (anémonas de 
mar, la mayoria de los 
co rales, abanicos de mar; 
véase figura 3 3-7 d) 


En su inayoría marinos, algunos de 
agua dulce; formas de pólipo y de 
medusa en la rnayoría de las espécies; el 
estádio de pólipo, a menudo es colonial 

Todos Túarinos; es i adi o de pólipo 
redueido; nadar libfemente; medusas 
de hasta 2 m de diâmetro 

Todos mannos; medusa en forma de 
cubo; ojos complejos 

Todos tnarinos; estádio de medusa 
ausente; en su inayoría, sésiles; 
muchos colonial es 



(a) Estos pólipos coioniales son miembros 
de fa ciase Hydrozoa. 



(b) Muchas especies de medusas 
(ciase Scyphozoa), como la de 
esta imagem son 
bioluminiscentes, Los 
esquifozoos más grandes 
tienen un cuerpo en forma de 
campana de hasta 2 m de 
diâmetro con tentáculos de 
más de 100 m de longítud. 



(c) La avispa de mar (Chironex 
ffeckerf) es miem bro de la 
ciase Cubozoa. Su veneno, 
con el que puede afectar a 
peces y otras presas grandes, 
es más potente que el veneno 
de la cobra 



(d) Las anémonas de mar y otros 
miembros de la dase 
Anthozoa existen solo en 
forma de pólipo. 


Á Fig. 33-7. Cnidarios. 
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© Algunos pólipos de la colonia, 
equipados con tentáculos, están 
especializados en la alimentadón. 


© Una co toma de 
pólipos interconectados 
IMO) dei recuatíro se forma 
e partlrde la reproduedon 
asexual por gematión. 


© Otros pólipos, especializados 
en la reproduedon, carecen de 
tentáculos y producen medusas 
diminutas por gemacjón asexual 


o La medusa se 
desprende, se aleja, crece y 
se reproduce sexualmente. 


Esperma- 

tozóides 


Pólipo gonozoide o 
reproductor 


Pólipo 

gastrozoide 

(captura 

alimentos) 


rema 
de medusa 


Gónada 

Medusa 


MEIOSIS 


REPRODUCCIÓN ôvul ° 
SEXUAL 


vSiflL 


- - 


REPRODUCCIÓN 

ASEXUAL 

(6EMAGÓN) 


Parte de 
una colonial 
de pólipos 


FECUNDACION 


Cígoto 


Pólipo en 
desarrollo 


Pólipo 


maduro 


Pia nu la 
(larva) 


Referendas 


1 mm 


© Por último, la plánufa se estable- © El cígoto se conv/Eerte en una 
ce y se eonvierte en un nuevo pólipo, larva sólida ciüada I (amada plánufa. 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


* ; 33-8, Ciclo de vida dei hidrozoio Obeiia. El estádio de pólipo es asexual y el estádio de medusa es sexual, estos dos estádios se alterna n 

uno da lugar al otro. Esto no debe confundirse con la alternanda de generaciones de ias plantas y de algunas algas. Tanto el pólipo como la medu- 
son organismos diploides (como en todos los animales, sob tos gametos de Obeiia son hapfoídes). Por el contrario, las plantas tienen una genera- 
: on haploide y una diploide. 


Cubozoos 

Como indica su nombre (.que significa “animales en forma 
ce cubo”), los cubozoos tienen un estádio de medusa en forma 
: caja. 5e pueden distinguir de los escifozoos por otras carac- 
terísticas, como la presencia de ojos couxpjejos embebidos en el 
margen de su medusa, Los cubozoos, que, por Io general, viven 
:n oceanos tropicales, a me ruído están equipados con cnídoci- 
. ;s muy tóxicos, La avispa de mar (Chircntrx flecfceri}. un cubo- 
zoo que vive lejos de la costa en el norte de Australia, es uno 
de los organismos más mor tales dei mundo: su picadura causa 
n intenso dolor y puede pròducir insuficiência respiratória, 
ceo cardíaco y muerte en pocos minutos. La cantidad de vene- 
■ que posee una sola avispa de mar es suficiente para matar a 
pe rs onas. El veneno de la avispa de mar no es mortal para 
xlos los animales; las lortugas de mar tienen defensas contra 
éb lo que les permite alimentarse de estos cubozoos en grandes 
jantidades. 


Axitozoos 

Las anémonas de mar y los corales pertenecen a la clase 
Antbozoa (“animales con forma de flor 5 '). Estos existen solo en 
lorma de pólipos.. Los corales viven en fornia solitaria o forman- 
do colonias y secretan una susta neta que forma un esqueleto 
externo rígido de carbonato de cálcio. Cada gçneración de póli- 
pos crece sobre los restos dei esqueleto de las generaciones ante- 
riores y así, conâtruyen “rocas" con formas características de la 
especie. Estos esqueletos constituyen los flama d os corales. 

Los arrecifes de coral son para ios mares tropicales lo que la 
selva es para Ias tierras tropicales: representan el habitat de una 
grau cantidad de especies. Por desgracia, al igual que las seivas tro- 
picales, los arrecifes de coral están síèndo destruídos a una veloci- 
dad alarmante a causa de la actividad humana. Las principaies 
amenazâs son Ia contam inación y la pesca excesiva; el calenta- 
miento global también puede contribuir a su destrucción. 
Examinaremos este problema con mayor detalle en el capítulo 54. 
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Evaluación de eonceptos 


I- Compare y contraste las formas pólipo y medusa de los 
cni danos. 

2. Describa la esrructura y la fundón de las células 
urúeames que dan su nombre a los cnidaríos. 

Véímse ias rcspuestas en el Apêndice À. 


Coiicepto 


La mayoría de los animales tienen 
simetria bilateral 

La gran ma}' o ria de las espeeies animales pertenecen ai ciado 
Bílateria, formado por animales con simetria bilateral y de sarro- 
lio triblástico (véase capítulo 32). la m ay o ria de los bi Iate rios son 
celomados. Todavia se está investigando la secuencia de la evo- 
lución de los bilaterios. pero los investigadores coinciden en que 
es prohable que el antecesor cornun más re ciente de los bilaterios 
actuales haya existido en el Proterozoico tardio. Durante la expio- 
sión cámbrica, surgieron la mayoría de los grupos de bilaterios. 
En esta secei õn nos ocuparemos de seis filós de bilaterios; en los 
cortceptos 33-4 y 33-8 exploraremos otros seis filós principales 
de bilaterios, 

Platelmintos 

Los platelmintos o gusanos planos (filo Platyhelmimbes) 
viven en agua salada o en agua dulce y en hábitats terrestres 
húmedos, Además de las formas de vida libre, entre los pia te I- 
mintos se incluyen muchas espeeies parasitas, como los esquis- 
toso mas {Schistosoma mansoni) y la lombriz solitária o tenia. 
Los piatelrmíntos se llanian asi debido a que su cuerpo es del- 
gado entre la superfície dorsal y ventral (aplanados en sentido 
dorsoventral; píatdmmín significa "gusano plano”). Las espe- 
ctes más pequenas de platelmintos son casi microscópicas, 
rm entras que ai.gunas lombrices solitárias pueden medir hasta 
20 m de longitud (el término guseno o lombriz no es un nom- 
bre taxonómico lormal, sino un término general que se refiere 
a animales con cuerpo largo y delgado). 

Los platelmintos tienen desarrollo triblástico, pero son ace- 
I ornados (animales que carecen de cavidad corporal). Su forma 
plana permite que todas sus células eslén en contacto con el 
agua, lo cual permite el intercâmbio de gases y k eliminaciõn 
de los deshechos de nitrõgeno (amoníaco) por difusión a tra- 
vés de Ia superfície dei cuerpo. Los platelmintos no poseen 
órganos especializados para el intercâmbio de gases n i para ia 
circulación y su aparato excreto r, muy siinplc, funciona, sobre 
todo, para mantener el equilíbrio osmótíco con el medio, 
Este aparato está formado por células ci li adas llamadas célu- 
las flaniígeras que mueven el liquido a través de conductos 
ramificados que se abren bacia el exterior (véase figura 44- 
10), La mayoría de los platelmintos tienen una cavidad gas- 
ti o vascular con una sola abertura. Las ramas finas de la 
cavidad gastro vascular distribuyen el alimento por todo cl 
animal, 

Los platelmintos se díviden en cuatro clases (cuadro 33-2): 
Turbellaria (la mayoría de los gusanos planos de vida libre). 


Monogenea (monogéneos), Trematoda (i rema Lodos) y Cestoda 
(tenia), 

Turbelarios 

Los turbelarios son casi todos de vida libre y en su mayoría , 
mar i nos (fifl- 33-9). Los turbelarios más conocidos son miem- 
bros dei género Dugesia, 11 amados común mente, planar i os. 
Abundan en charcos y arroyos no contaminados y se alimentan 
de pequenas presas animales o de animales muerios. 

Los planarios se trasladan utilizando cílios u bicados en su epi- 
dermis ventral )" se deslizan a lo largo de una película de mucus 
que secretan. Otros turbelarios utilizan sus músculos para nadar 
en el agua, realizando movimientos ondulaiorios. 



Clases def filo Platyhelminfhes 


Clase y ejemplos Características principales 


Turbellaria (la mayoría son 
p late I m i n tos de vida li b re , 
como Dtigestá; 

vê a n se figuras 33-9 y 33-10) 
M o n ogenea ( mo n o géne os) 


Tre ma toda í tre n ia to d o s . ia m - 
bién llamados esqutstosomas; 
véase figura 33-1 L) 

Cestoda (tenias; 
véase figura 33-12) 


Ln su mayoría murchos, algunos de 
agua dulce, pocos terrestres; 
depredado res y carrofteros; superfície 
de! cuerpo ei liada 

Parásitos marínos y de agua dulce; ta 
mayorí a i n fecta n l as s upe rfic i es 
externas de los peces; ciclo de vida 
simple; la larva ci liada comienza la 
infeecion en el huésped 

Parásitos, casi siempre de los 
vertebrados; se adhieren at huésped 
mediam e dos ventosas; la mayoría 
tienen un huésped intermédio 

Parásitos de los vertebrados; se 
adhieren al huésped por medio dei 
escólex; los proglótidos producen 
h ue vos y se desprendeu después de 
ta fecLindaeión; no poseen cabeza m 
sistema digestivo; tienen uno o mas 
huéspedes intermédios 



A Fig. 33-9. Platel minto marino (cíase Turbellaria) . 
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La cabeza de los planarias está equipada con un par de pun- 
ios oculares sensíbles a la luz y a leias laterales que detectan la 
presencia de sustancias químicas específicas, El sistema nervioso 
de los planarios es más complejo y centralizado que las redes ner- 
losas de los cnidarios (fig. 33-10) Los planarios pueden apren- 
der a modificar sus respuestas a los estímulos. 

La reproducctón de los planarios es ase x uai por regeneracíón 
El progenitor se divide en su parte media y cada mitad regenera 
a parte restante, También pueden tener reproducdõn sexual, 
■aanque los planarios son hermairoditas, existe la fecundación 
; ruzada entre dos indivíduos por copulactón. 

Monogéneos y írcmníodos 

Los mono gene os y los tremàtodos viven como parásitos en 
d interior o sobre oiros animal es. Muchos de ellos uenen ven- 
osas para adherirse a órganos internos o a la superíicie exier- 
na de su huésped. Poseen una cubierta rígida que ayuda a 
proteger al parasito dentro dei huésped, Los órganos repro- 
ductores ocupan casi todo et interior dei cuerpo dei gusano. 

Como grupo, los tremàtodos parasitan a un amplio intervalo 
ie huéspedes y la mayoría de las especies tienen ciclos vitales 
Lomplejos, en los que alternan estádios sexual es y asexuales, 
Muchos tremàtodos réquieren un huésped intermédio para el 
lesarrollo de las larvas antes de infectar al huésped definitivo 
por lo general, un vertebrado), en el que vive el gusano adul- 
Por ejemplo, los tremàtodos que parasitan a los seres 
■ a manos pasan parte de sus vidas en el caracol (fig. 33-11), 
I os 200 millones de personas en el mundo infectadas por 
squistosomas (Sdtisiosomü) stifren esqui st osomiasís T una enfer- 
.cdad que se manifiesta con dolop ane- 
mia y disenteria. 

Los tremàtodos que viven en disLintos 
huéspedes tienen diferentes deman- 
. is que los ani males de vida libre. El 
c-.-quistosoma, por ejemplo, debe eva- 
dir los sistemas immmolõgicos dei 
. aracol y dei ser humano. Para lograr- 
lo, imita a las proteínas de superíicie 
de su huésped v se crea un ca mu fia je 
nmunológico parcial. También libera 
moléculas que manipulan el sistema 
nmunológico dei huésped para que 
' mere la existência det parasito. Estas 
adensas son tan efi caces que un 
parasito individual puede sob revivi r 
en el ser humano durante más de 
40 anos, 

La mayoría de los monogéneos son 
parásitOS externos de los peces, El ciclo 
de a' ida de los monogéneos es relativa- 
mente sitnple: una larva ci liada de vida 
rime que se desplaza por el agua inicia 
ri mfección en el huésped. Los mono- 
zeneos se dasiíican como tremàtodos, 
aunque por sus características estruc- 
uirales y químicas están más relacio- 
nados con la tenia. 


Faringe. La boca se en cu entra 
en el extremo de la faringe 
muscular, que se extiende desde 
la zona ventral dei animal 
Víeite jugos digestivos sobre su 
presa y luego suedona pequenos 
trozos de alimento hada la cavidad 
gastrovâscular, donde contínua 
la digestíón. 


Cavidad 
gastro vascular 


La digestíón se completa en las 
células que tapizan la cavidad 
gastro vascular, que posee tres 
ramas, cada una con ramifica- 
dones delgadas que le permiten 
aumentar su superfície. 



Los restos no digeri- 
dos son eliminados 
por la boca. 


■ 


1 


Gangfíos. Posee un par de gânglios 
u bicados cerca de las principal es 
fuenles sensitivas en el extremo 
anterior, que son agrupaciones 
densas de células nerviosas. 


A Fig* 33-10. Anatomia de un planado, un turbelario. 


Cordones nerviosos ve n- 
traíes* Los gânglios se 
contínúan con un par de 
cordones nerviosos ventrales 
ubteados a lo largo dei 
cuei 


o El parasito maduro vive en los vasos sanguíneos dei 
intestino humano. El macho es más grande y posee 
un surto longitudinal en el que se introduce la 
hembra, como se observa en la microfotografía 
óptica de la derecha* 


m 


Estas larvas penetran 
en la piei y en los vasos 
sanguíneos de las 
personas que trabajan 
en campos irrigados 
contaminados con 
beces humanas 


Lombriz soliffirin o tenias 

Las tenias tclase Cestoidea) también 
son parasitas (fig. 33-12), Por lo gene- 




v. Mediante reproducción 
asexual, dentro dei caracol 
se forma otro tipo de larva 
móvif que abandona al 
caracol huésped. 


Caracol huésped 


I mm 


Los parásitos sanguíneos se 
reproducen sexual mente en 
el huésped humano. Los 
óvulos fecundados son 
eliminados con las heces. 


© Los huevos se 
desarrollan en el 
agua dando lugar a 
larvas aliadas. Estas 
larvas infectan al 
caracol, que es el 
huésped íntermedío. 


< Fig. 33-11. Ciclo de vida de 
un esquistosoma (Schístosoma 
mansoni)' un trematodo. 
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ral s los adultos viveu, dentro de los vertebrados, incluído el ser 
humano. En muchas te n ias, el extremo anterior o escõlex posee 
ventosas y ganchos que le permiten fijarse a la pared intestinal de 
su huésped. La Lenia carece de cavidacl gastro vascular, absorbe los 
nutrientes liberados por la digestiõn en el intestino dei huésped, 
La absorción se produce a través de la superfície dei gusano. 

A continuado n dei escõlex posee n una 
cinta larga compuesta por unidades llamadas 
proglótidos, que son bolsas de órganos 
sexual es, Los proglótidos maduros , cargados 
WvL con miles de huevos, se liberan dei extremo 

posterior dei gusano maduro y salen dei 
á cuerpo dei huésped con las heces, En un 

/y tipo de ciclo de vida, las heces humanas con- 
dí JÊf taminan el agua o los alimentos de huéspedes 

intermedies, como los cerdos o el ganado 
f vacuno, y los huevos dei gusano se convierten 

fflf en larvas que se enquistan en los músculos de 

M estos animales* El ser humano adquiere las 

/ larvas al comer alimentos crudos contamina - 
if '» dos con qulstes y las larvas se convierten en 

■ i indivíduos adultos dentro dei cuerpo dei ser 

'fj3 humano. Las temas de mayor tamano pue- 

den bloquear los intestinos y sustraer dei 
huésped humano suficientes nutrientes 
\ \a como para causar deficiências nutricionales. 

\ '4 La tenta adulta se puede eliminar mediante 

la admimstración oral de un fãrmaco liama- 
do niclosamida. 

m 11 Rotíferos 

M 0 Los rotíferos (filo Ro ti fera) son animal es 

; i diminutos que hahitan en agua dulce, en océa- 

u i nos y en suelos húmedos. Su tamano varia 

jS desde unos 30 pm hasta 2 mm y son más 
jt fj pequenos que muchos prolistas, aunque son 
& U mui tí celulares y tienen sistemas de órganos espe- 

X M cializados (fig. 33-13). A diferencia de los cni- 

dar i os y las tenias, que poseen una davidad 


Proglótidos con 
estrueturas reproduetoras 



A Fig. 33- Í2, Anatomia de una íombriz solitaria o tenia, En e! 

recuadro se observa el escólex visto de cerca (MEB coloreada). 


gasirovascular, los rotíferos tienen un canal alimentar io, un 
tubo digestivo con boca y ano separados Los órganos internos se 
encuentran en el seudoceloma, una cavidad corporal que no está 
revestida totalmente por el mesodermo (véase fig. 32 -8b), El 
líquido dei seudoceloma sirve como esqueleto hidrostático (véase 
capítulo 49). El movimiento dei cuerpo de un rotífero dístribuye 
el líquido por todo el cuerpo, hacíendo circular los nutrientes y 
los deshechos en estos pequenos animales, 

La palabra rotífero, derivada dei latín, tl que posee medas", y 
hace referenda a la corona de cilíos que atrae una corri ente de 
agua dentro de la boca. En la pane posterior de la boca se 
encuentra una región dei tracto digestivo 1 lama da faringe que 
posee mandíbulas que trituran el alimento, en especial, microor- 
ganismos suspendidos en el agua. 

Los rotíferos tienen formas de reproducción poco comunes, 
Algunas especies están constituídas solo por hembras que pro- 
ducen más hembras a partir de huevos no fecundados; esta 
forma de reproducción se 11 ama partenogénesis. Otras especies 
producen dos tipos de huevos que se desarrollan por partenogé- 
nesis, un tipo forma hembras y el oiro tipo forma machos sim- 
plificados que no pueden alimentarse por sí solos. Estos machos 
sobreviveu el tiempo suficiente como para producir espermato- 
zóides que fecundan a los óvulos, que fonnan cigotos resis- 
tentes que pueden sob revi vir cuando las aguas se secan. Guando 
las condiciones son favorables, los cigotos salen de su letargo y 
forman una nueva generadón de hembras que se reproducen por 
partenogénesis hasta que Ias condiciones vuelven a ser desfavo- 
rables. 

Es un enigma el hecho de que tantas especies de rotíferos pue- 
dan sobrevivi r sin machos. La gran mayoria de los animal es y 
plantas se reproducen sexualmente, al menos parte dei tiempo, 
y la reproducción sexual tiene ciertas ventajas sobre ia reproduc- 
ción asexual. Por ejernplo, las especies que se reproducen de 
forma asexual tienden a acumular muiaciones daninas en sus 
genomas más rápido que las especies que se reproducen sexual- 
mente. Como consecuencia de esto, Ias especies de reproducción 
asexual deben tener un índice de extincíón mayor y un menor 
índice de especiación. 

El biólogo Matthew Meselson, de la Harvard University, gana- 
dor dei Prêmio Nobel, está estudiando un tipo de rotíferos ase- 



A Fig, 33-13. Rotífero. Estos pseudocelomados, mas pequenos que 
muchos protístas, general mente tienen una anatomia más compleja 
que los gusanos planos (MO). 
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xuaies llainados Bdelloidea. Se conocen unas 360 espeeies de 
:.:tí feros bdelloideos. y todas elias se reproducen por parte - 
nogénesis sín imervención de machos. Los paleontólogos 
nan descubierto rotí feros bdelloideos preservados en âmbar de 
5 millones de anos de antigüedad, y Ia morfologia de estos 
siles se asemeja solo a la Forma femenina, sin evidencia de 
. :e haya machos. Comparando el DNA de los bdelloideos ton 
de sus parientes rotíferos más cercanos con reprodueeión 
sexual, Meselson y sus colegas Ilegaron a la conclusión de que 
. ^ bdelloideos han sido organismos asexuales durante más de 
"õ millones de anos. Como lograron estos animales burlar la 
regia general contra la asexualidad a largo plazo, sigue siendo 
un mistério. 


desde la abertura delmbo y lo escondeu en caso de peligro (fig, 
33-14b). 

Los braquiópodos. o conchas lámpara, son similares a las 
almejas y oiros moluscos de concha bivalves, pero las valvas de 
la concha dei braquiópodo son dorsal y ventral, a diferencia de las 
valvas laterales de las almejas (fig. 33-14c). Todos los braquió- 
podos son ma ri nos. La mayoria estân adheridos al sue lo mar i no 
mediante un pedúnculo y apenas abren su concha para permi- 
tir el flujo de agua sobre el lofóforo. Los braquiópodos actua- 
les son restos de un pasado mucho más rico que meluyó 30 
000 espeeies en el Paleozoico y Mesozoico. Linguín, un braquió- 
podo actual, es casi idêntico a los braquiópodos que vivíeron 
hace 400 millones de anos. 


Lofoforados: ectoproctos, forónidos Nemer tinos 

v braquiópodos . . . ri 

Los miembros dei tilo Nemertea se ilaman comúnmente 


-05 bílàterios de tres filós -Ecioprocta, Phoronida y gusanos de cinta (fig, 33-15). El cuerpo de los nemertinos es 
Brachiopoda- se denominan de manera 
tradicional lofoforados, pues poseen un 


. : ióforo, una coro na circular o en herra- 
dura de tentáculos aliados alrededor de 
: boca (véase figura 32- 13a). A medida 
ue !os cilios atraen agua bacia la boca, 
s tentáculos atrapan las partículas de 
Bi mento suspendidas en el agua. La pre- 
sencia de este complejo aparato en los 
. foforados sugiere que estos tres filos 
:s:an relacionados entre sí. Otras simili- 

■ -des. como la presencia de un canal aü- 
t entario en forma de U y la ausência de 

reza distinguible, son adaptaciones a 
. ada sésil. A diferencia de los gusanos 
planos, que carecen de ca vi da d corporal, 
de los rotíferos, que poseen un seudo- 
. ma, los lo foforados poseen un ceio- 
r s verdadero completamente revestido 
: . mesodermo (véase figura 32-Sa). 

Los ectoproctos (dei griego ecto, fuera, 
7 procto , ano) son animales que forman 
. ' mnias que de modo superficial se ase- 
mejan a las plantas (su nombre común, 
:noz oarios, significa "animales musgo"). 
Ln h mayoria de las espeeies, la colonia 
. : encerrada en un exoesqueleto rígido 

. n poros a través de los cuales se extien- 
. el lofóforo (fig, 3 3-1 4a). La mayoria 
. • las espeeies de ectoproctos viven en el 
donde son unos de los animales 
asiles más extendidos y numerosos, 
a ri as espeeies son importantes forma- 
: ras de arrecifes. Los ectoproctos tam- 
ziên viven en lagos y rios. Sobre las rocas 
ramas sumergidas se forman colonias 
ze Pectinatella magnifica, un ectoproc- 
de aguas dulces, que puede formar 
zna masa redonda gelatinosa de más de 
1 . metros de ancho. 

Los forónidos son gusanos marinos 
Libados que pueclen medir desde 1 mm 

■ Lista 50 cm de longitud. Algunas espe- 

viven sepultadas en la arena dentro de 
jbos de quitina, Extienden su lofóforo 



(a) Los ectoproctos, como 
Membra-nipora 
membranacaa , son 
lofoforados coloníales. 


(b) En los forónidos como 
Phoronis hippoerepia , el 
lofóforo y la boca se 
encuentran en uno de los 
extremos de un tronco 
elongado. 


(c) Los braquiópodos tienen una 
concha en forma de bisagra. La 
concha tiene una parte dorsal y 
otra ventral. 


a Fig. 33-14. Lofoforados. 



4 Fig, 33-15. 
Gusano de cinta, 
filo Nemertea. 


capítulo 33 


Invertebrados 649 




ral, los adultos viven, dentro de tos vertebrados, incluído et ser 



Proglótidos con 
estructuras reproduc toras 

200 um 


humano. En niuchas lenias, el extremo anterior o escóiex posee 
ventosas y ganchos que le permiten fijarse a ia pared intestinal de 
su huésped. La tenía carece dç cavidad gastrovascular, absorbe los 
nutrientes liberados por la dtgestión en el intestino dei huésped. 
La absorción se produce a través de la superfície dei gusano. 

A continuaciõn dei escóiex poseen una 
cinta larga compuesta por unidades 11 amadas 
proglótidos, que son bolsas de õrganos 
sexuales. Los proglótidos maduros, cargados 
con mil es de huevos, se líberan dei extremo 
posterior dei gusano maduro y salen dei 
cuerpo de! huésped con las heces. En un 
tipo de ciclo de vida, las heces humanas con- 
taminan el agua o los alimentos de huésped es 
intermédios, como ios cerdos o el ganado 
vacuno, y los huevos de! gusano se convierten 
en larvas que se enquistan en los músculos de 
estos animal es. El sei humano adquiere las 
larvas al comer alimentos crudos contamina- 
dos con quistes y las larvas se convierten en 
indivíduos adultos dentro dei cuerpo dei ser 
humano Las tenias de mayor tamano pue- 
den bloquear los intestinos y sustraer dei 
huésped humano suficientes nutrientes 
como para causar deficiências nutricionales. 
La tenia adulta se puede eliminar mediante 
la administrãdón oral de un fármaco tlama- 
do niclosamida. 

Rotíferos 

4 

Los rotí feros (filo Rórifera) son animales 
diminutos que habitan en agua dulce, en océa- 
nos y en suelos hümedos. Su tamano varia 
desde unos 50 jim hasta 2 mm y son más 
pequenos que muchos protístas, aunque son 
multicelulares y tienen sistemas de órganos espe- 
cializados (fig. 33-13). A diferencia de los cni- 
darios y las lenias, que poseen una cavidad 


A Fig. 33-12. Anatomia de una lombriz solitarta o tenia. En ef 

recuadro se observa el escóiex visto de cerca (MEB cobreada). 


gastrovascular, los rotíferos tienen un canal aíimentario, un 
tubo digestivo con boca y ano separados. Los órganos internos se 
encuentran en el seudoceloma, una cavidad corporal que no está 
revestida totalmente por el mesodermo (véase fig, 32 -8b). El 
líquido dei seudoceloma sirve como esqueleto hidrostático (véase 
capítulo 49). El movimiento dei cuerpo de un rotífero distribuye 
el liquido por todo el cuerpo, haciendo circular los nutrientes y 
los deshechos en estos pequenos animales, 

La palabra rotífero y derivada dei latín, “que posee medas”, y 
hace referencia a la corona de cílios que arrae una comente de 
agua dentro de la boca, En la parte posterior de la boca se 
eneuentra una region dei tracto digestivo llamada faringe que 
posee mandíbulas que trituran el alimento, en especial, microor- 
ganismos suspendidos en el agua. 

Los rotíieros tienen formas de reproduc ri ón poco com unes, 
Algunas especies estãn constituídas solo por hembras que pro- 
duce n más hembras a partir de huevos no fecundados; esta 
forma de reproducción se llama partenogénesis. Otras especies 
producen dos tipos de huevos que se desarrollan por partenogé- 
nesis, un tipo forma hembras y el otro tipo forma machos sim- 
plificados que no pueden alimentarse por si solos. Estos machos 
sobre vi ven el li empo suficiente como para producir espermato- 
zóides que fecundan a los óvulos, que forman cigotos resis- 
tentes que pueden sobrevivi r cuando las aguas se secan. Cuando 
las condiciones son favo rabies, los cigotos salen de su letargo y 
forman una nueva generación de hembras que se reproducen por 
partenogénesis hasta que las condiciones vuelven a ser desfavo- 
rables, 

Es un enigma el hecho de que tantas especies de rotíferos pue- 
dan sobrevívír sin machos. La gran mayoría de los animales y 
plantas se reproducen sexual mente, al menos parte dei t tempo, 
y la reproducción sexual tiene cie rias ventajas sobre la reproduc- 
ción asexual. Por ejemplo, las especies que se reproducen de 
Jorma asexual tíenden a acumular mutaciones daninas en sus 
genomas más rápido que las especies que se reproducen sexual- 
mente. Como consecuenda de esto, las especies de reproducción 
asexual deben tener un índice de extínciõn mayor y un menor 
índice de esperiaciõn, 

El biólogo Matthew Meseison. de la i larva rd University, gana- 
dor dei Prêmio Nobel, está estudiando un tipo de rotíferos ase- 



A Fig. 33-13. Rotífero, Estos pseudocelomados, más pequenos que 
muchos protistas, generalmente tienen una anatomia más compteja 
que bs gusanos planos (MO). 
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: uaí es llamados Bdelloidea Se conocen unas 360 especies de 
ti feros bdelloideos, y todas e lias se reproducen por parte- 
"ogénesis sin intervención de machos. Los paleontólogos 
zun descuhierto rotí feros bdelloideos preservados en âmbar de 
: 3 millones de anos de antigüedad, y la morfologia de estos 
, : o sites se asemeja solo a la íorma fe menina, sin evidencia de 
que haya machos. Comparando el DNA de 3 os bdelloideos con 
:: de sus pariemes rotíferos más cercanos con reproducdón 
sexual, Meselson y sus colegas llegaron a la conclusión de que 
los bdelloideos han sido organismos asexuales durante más de 
3 5 millones de anos, Cómo lograron estos animales burlar la 
.qla general contra la asexualidad a largo plazo, sigue siendo 
un mistério. 


desde la abertura dei tubo y lo esconden en caso de peligro (fig. 
33-14b). 

Los braquiòpodos, o conchas 1 ampara, son similares a las 
almejas y oiros moluscos de concha bi vai vos, pero las valvas de 
la concha dei braquiópodo son dorsal y ventral, a diferencia de las 
valvas laterales de las almejas (fig. 33 -14c), Todos los braquió- 
podos son mari nos, La mayoria están adberidos al sue lo marino 
mediante un pedúnculo y apenas abren su concha para permi- 
tir el üujo de agua sobre el lofóforo. Los braquiòpodos actua- 
les son restos de un pasado mucho mãs rico que incluyó 30 
000 especies en el Paleozoico y Mesozoico, Lmgtda, un braquió- 
podo actual, es casi idêntico a los braquiòpodos que vivieron 
hace 400 millones de anos. 




Lofof orados: ectoproctos, forónidos 
y braquiòpodos 

Los bi la te rios de tres filos -Ectoprocta, Phoronida y 
Brachiopoda— se denominan de manera 
tradicional lo 1 clorados, pues poseen un 
" tófoTO, una corona circular o en herra- 
dura de tentáculos ciliados alrededor de 
a boca (véase figura 32- 13a), A medida 
que los cilios atraen agua liada la boca, 

:-s tentáculos atrapan las partículas de 
-/.mento suspendidas en el agua. La pre- 
sencia de este complejo aparato en los 
/Morados sugiere que estos tres filos 
están relacionados entre sí. Otras simili- 
tudes, como la presencia de un canal ali- 
mentado en forma de U y la ausência de 
,/beza distinguible, son adaptaciones a 
a vida sésiL A diferencia de los gusanos 
planos, que carecen de cavidad corporal, 
de los rotíferos, que poseen un seu do- 
---./ma, los lofoforadps poseen un ceio- 
ma verdadero completamente revestido 
ie mesodermo (véase figura 32~8a). 

Los ectoproctos (dei griego ecio. fuera, 
procto, ano) son animales que forman 
. domas que de modo superficial se ase- 
mejan a las plantas (su nombre común, 
bnozoarios, significa "animales musgo”), 

En 5 a mayoria de ias especies, la colonia 
está encerrada en un exoesqueleto rígido 
:on poros a través de los coales se extkn- 
de el lofóforo (fig, 33-14a). La mayoria 
de las especies de ectoproctos víven en el 
mar, donde son unos de los animales 
sésiíes más extendidos y numerosos. 

Va rias especies son importantes forma- 
doras de arrecifes. Los ectoproctos tam- 
bién viven en lagos y rios. Sobre las rocas 
ramas sumergidas se forman colonias 
de Pectinate/la magnifica t un ectoproc- 
■.o de aguas dulces, que puede formar 
una masa redonda gelatinosa de mãs de 
1 0 metros de ancho. 

Los forónidos son gusanos marinos 
entubados que puede n medir desde 1 mm 
hasta 30 cm de longitud. Algunas cspe- 
des viven sepultadas en la arena dentro de 
tubos de quitina, Extienden su lofóforo 


Nemertinos 

Los miembros dei 01o Nemertea se llaman comúnmente 
gusanos de cinta (fig, 33-15). El cuerpo de los nemertinos es 


(a) Los ectoproctos, como 
Membra-nipora 
membranacea , son 
lofoforados colonial es. 


(b) En los forónidos como 
Phoronis hippQcrepiô' et 
lofóforo y la boca se 
encuentran en uno de los 
extremos de un tronco 
elongado, 


(c) Los braquiòpodos tienen una 
concha en forma de bisagra. La 
concha tiene una parte dorsal y 
otra ventral. 


A Fig. 33-14. Lofof orados. 


< Fig. 33-15, 
Gusano de cinta, 
filo Nemertea. 
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ace] ornado, como el de los platelmintos, pero comi ene una 
pequena bolsa con líquido que pod ria ser una versíón reducida 
de un ceio ma. La bolsa y el líquido manejan de forma hidráu- 
lica una probóscide extensible, que se despliega de manera 
rápida liada fu era dei cuerpo dei gusano y, en muchos casos, 
lanza una toxina bacia su presa. 

Los Ti emer tinos pueden medir desde menos de 1 mm hasta 
vários metros de longitucL Casi todos los miembros de este filo 
son marinos, pero algunas especies habitan en agua dulee o en 
suetcs húmedos. Álgunos son nadadores acu vos; otros se escon- 
deu en la arena, 

Los sistemas nervioso, sensória! y excretor de los ne meninos 
son similares a los de los platelmintos. Fero el filo Nemertea, 
además de poseer una probóscide, posee otras dos característi- 
cas anatómicas que no se encuentran en los gusanos planos: un 
canal alimentar! o y un sistema circulatório cerrado, en el cual 
la sangre se encuemra dentro de vasos y se diferencia de ios 
líquidos de la cavidad corporal. Los nemertínos no poseen cora- 
zón; su sangre se propulsa por acciõn de los músculos que pre- 
sto nan sobre los vasos. 


Evaltiaciõn de conceptos 


1. Explique como puede sobrevivir la tenta sm celoma, 
boca, sistema digestivo ni sistema excretou 
2., ^La presencia o ausência de canal alim emano se 
relaciona con el tamano de un animal? Justifique su 
respuesta con dos ejemplos. 

3. Explique por que ios ectoprocLos se asemejan más a los 
co rales no bilaterios que a sus pari entes cercanos 
bilaterios, en cuanto a su funcion. 

Véansc íeis respucstas en cl Apêndice A, 



Los moluscos tienen un pie muscular, 
una masa visceral y un manto 

Los caracoles y las babosas, las ostras y las almejas, y los pul- 
pos y los calamares son moluscos (filo Mollusca). La mayoría de 
los moluscos son mar i nos, aunque algunos viven en aguas dul- 
ces, y ciertos caracoles y babosas viven en la arena, Los moluscos 
son animalesde cuerpo blando (dei latín moííuscus, blando), pero 
la mayoria de ellos están protegidos por una concha rígida de 
carbonato de cálcio. Las babosas, el ca la mar y el puipo han per- 
dido por completo su concha durante la evolucion, o conservan 
una concha interna pequena. 

A pesar de las diferencias aparentes, todos los moluscos tienen 
el mismo esquema corporal (fíg. 33-16). Su cuerpo posee tres 
partes prindpales; un pie muscular, por lo general, utilizado 
para el movimiento, ima masa visceral que com iene Ia mayor 
parte de los órganos. y un manto, que es un pliegue de tejido que 
envuelve la masa visceral y secreta la concha (si la poseen), En 
muchos moluscos, el manto se extiende por fuera de la masa vis- 
ceral, y produce una cavidad llena de agua, la cavidad deí 
manto, en la que se encuentran las branquías, el ano y los poros 
excretores. Muchos moluscos se alimentan usando un órgano en 
forma dc banda 11 amado rádula con el que raspan el alimento. 

La mayoria de los moluscos tienen sexos separados, y pose- 
en gónadas (ovários o testículos) ub içadas en la masa visceral, 
Sin embargo, muchos caracoles son hermafroditas. El ciclo vital 
de muchos moluscos marinos tierte un estádio de lana ciliada, 
llamada troco fora, que es característica tambien de los anélídos 
marinos (gusanos segmentados) y de otros invertebrados (véase 
figura 32- 13b), 

El esquema corporal básico de los moluscos ha evoluciona- 
do de diversas maneras y se diferencian ocho cias es en este filo. 


▼ Fim 33-16. Esquema corporal básico de un molusco. 

Wefridío. Los órganos excretores, 
llamados nefrídios, eliminan los 
deshechos metabólicos de la hemolinfa. 


Corazón, La mayoria de los moluscos tienen un sistema 
circulatório abíerto. El corazón, de ubicacíón dorsal bombea, 
un líquido Mamado hemolinfa a través de Jas artérias bacia 
Ios senos (espacíos corporales). Por ío tanto, los órganos dei 
molusco están siempre ba na dos de hemolinfa. 


El sistema nervioso 
está formado por un 
aniüo nervioso situado 
alrededor dei esófago, 
dei cual se extienden 
cordones nerviosos. 



Masa visceral 


Celoma 


Intestino 


Gónadas 


Branquía 


El tubo digestivo es largo y se 
encuentra en rol fado en la masa 
visceral. 


Estômago 
s/ Concha 


Cavidad 
dei x 
manto 


Boca 


Rádula 


Ano 


Cordones 

nerviosos 


Esófago 


Rádula. En muchas 
especies de 
moluscos, la region 
de Ia boca contlene 
un órgano alimen- 
tado raspador Ma- 
mado rádula, Este 
dnturón de dientes 
curvados hada 
atrás se desliza ha- 
cia adefante y atrás 
raspando y exca- 
vando como una 
retroexcavadora. 
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" se ud ia remos aqui euatro de estas clases (cu adro 33-3): 
Poiyplacophora (quitones), Gastropoda (caracoles y babosas) T 
5t vai via (almejas, ostras y otros bivalves) y Ceph alo poda (cala* 
mares, pulpos, j i bí as o sépias y nautiios), 

Quitones 

Los quitones nenen un cuerpo ovalado y una concha dividida 
. ocho placas dorsales (fig, 33-17); el cuerpo en $í, sin embar- 
j'.-. no está segmentado. Estos ani males marinos se encuentran 
Jneridos a las rocas en la orílla y se pueden ver coando hay 
rí ui rea baja. Si tratamos de retirar un quitón con la mano, nos 
- prenderemos dei modo en que está adherido a la roca por la 


Cuadrc Principales clases dei filo 

Molusco 


Clase y ejemplos 


F : h placo phora (quitones; 
véase figura 33*17) 

as c ro po l 1 a ( ca racol e s , 
babosas; vèanse figuras; 
33-18 y 33-19) 


Características principales 


Marinos; concha con ocho placas; pie 
para locomoeiõn; rádula; no poseen 
cabeza 

Marinos, de agua dulce o terrestres; 
cuerpo asimétrico, generalmeme, con 
concha en espiral; concha redudda o 
en algunos ausente; pie para 
loçoihoción; rádula 


B oilvia (almejas, mejiLlones, 
. ;ras. ostras; véase figuras 
33-20 y 33*21) 


Marinos y de agua dulce. concha 
aplanada con dos valvas; cabeza 
redurida; branquías pares; no poseen 
rádula ; la mayoria son Suspensívoros; 
el mant o forma si fones 


Fçphalopoda (calam ares, Marinos; cabeza rodeada de 

‘ a pos, libias o sépias, tentáculos que le permlten agarrarse, 

a aí i los; véase figura 33-22) muchas veces con ventosas; concha 

externa, interna o ausente; boca con 
o sin rádula; locomoción por 
propulsión mediante el sifòn 
constituído a partir dei pie 



a Rg. 33-17. Quitón, Este quitón que se aferra y se adhíere a las 
: :as en la zona Èntermareal, presenta el caparazón de ocho placas 
. r acterístico de los moluscos de la clase Poiyplacophora. 


accnin de succión de su pie, El quitón también puede utilizar el 
pie para deslizarse lentamente sobre la superfície de la roca, Los 
quitones utilízan su rádula para cortar e ingerir algas. 


Gasterópodos 

Cerca de tres cuartas partes de las especies vivientes de molus- 
cos son gasterópodos (íig. 33-18), La mayoria de tos gaste rópo- 
dos son marinos, pero existen también muchas especies de agua 
dulce; entre los gasterópodos adaptados al medio terrestre se 
encuentran los caracoles de jardin y Ias babosas, 

La característica más distintiva de Ia clase Gastropoda es un 
p roce so dei de sarro Ho denominado torsión. Al desarrollarse el 
einbríón de los gasterópodos, su masa visceral rota 180°. hacien- 
do que el ano y la cavidad dei manto enrollen por encima de la 
cabeza (f ig. 33-19). Después de k torsión, algunos de los órga- 
nos bilaterales sc reducen de tamario o se pierden los de un lado 
dei cuerpo. No de bem os confundir la torsión con la formadón 
de una concha espiral, que es un proceso de desarrollo indepen- 
diente. 

La mayoria de los gasterópodos poseen una concha en foitna de 
espiral única, dentro de la coai el animal se retrae en caso de pdi- 
gro. La concha, por lo general, es cónica, pero en los abai on es y Ias 
lapas es algo aplanada. Muchos gasterópodos poseen una cabeza 



(b) Babosa de mar. Los nudibranquios o 
babosas de mar, han perdido su concha 
A Rg. 33-18. durante la evolución. 

Gasterópodos, 


Boca 



A Rg. 33-19, Resultados de la torsión en un gasterópodo. Debido 
a la torsión de la masa visceral durante el desarrollo embrionário, el 
tracto digestivo se enrolla y el ano se ubica cerca dei extremo anterior 
dei animal. 
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con ojos en los extremos de los tentáculos. Los gasterópodos se tras- 
Ladan literal mente “a paso de caracol” por deslizamiemo sobre su pie 
o mediante cílios. La mayoría de los gasterópodos utilizan su iádu- 
la para alimentarse de algas o plantas. Sin embargo, diversos grupos 
son depredadores y su rádula está modificada para cavar pozos en 
las conchas de otros moluscos o para despedazar a sus presas. En et 
caracol cónico, los dientes de la rádula forman dardos venenosos 
que utiliza para atrapar a sus presas. 

Los caracoles terrestres carecen de las típicas branquías de la 
mayoría de los gasterópodos a cu áticos; en cambio, el revesti - 
miento de la eavidad dei manto funciona como pulmõn, donde 
se produce el intercâmbio de gases de la nespiracióm 



A Fig. 33-20. Bivalvo. Esta vieira posee múltiples ojos (puntos de 
color azul oscuro) que se asornan de cada mitad de su cbncha en bisagra. 



a Fíg. 33-21. Anatomia de una almeja. Se ha quitado la mitad 
izquierda de la concha de ta almeja. Las partículas de alimentos sus- 
pendidas en el agua que penetran a través dei sifón inhalante son reco- 
gidas por las branquias y llevadas por tos cílios y por aletas alargadas 
llamadas palpas hacia la boca. 


Bívalvos 

Los moluscos de la elase Bivalvia incluyen muchas especies de 
almejas, ostras, mejillones y vieiras. Los bi vai vos poseen una 
concha dividida en dos niitades unidas a modo de bisagra en la 
línea dorsal media (fíg. 33-20) y poderosos músculos aductores 
que los man tienen estrechamente unidos para proteger el cuerpo 
blando dei animal. Los bivalves no poseen una cabeza diferen- 
ciada y han perdido la rádula. Algunos bi vai vos poseen ojos y 
tentáculos sensitivos a lo largo dei borde externo dei manto. 

La eavidad dei manto de los bi vai vos com iene branquias que 
participan en la alímentación y en el intercâmbio de gases (fig. 
33-21). La mayoría de los bi vai vos son suspensívoros. Atrapan 
partículas de alimento muy pequenas dei mucus que cubre las 
branquias, que son transportadas hacia la boca por acción de los 
cílios. El agua penetra en la eavidad dei manto a través de un 
sifón inhalante, atraviesa las branquias y luego sale de la eavidad 
det manto por acción de un sifón exhalante. 

La mayoría de los bi vai vos tienen va cl a sedentária, una caracte- 
rística adecuada para la alímentación suspensívora. I os mejillones 
sêsiles secretan fibras que les permiten fijarse a rocas, muelles, botes 
y a las conchas de otros animales. Sin embargo, las almejas pueden 
introdudrse en la arena o en el lodo utilizando su pie muscular 
como anela, y las vieiras pueden moverse por el lecho maríno 
mediante saltos rápidos al agitar sus conchas, como la dentadura 
artificial mecânica que se vende como artículo de broma. 

Cefalopodos 

Los cefalopodos son depredadores activos, Utilizan sus tentá- 
culos para atrapar a sus presas y sus mandíbulas en forma de pico 
para inyeetarle un veneno ínmovílizante. Los cefalopodos poseen 
un pie que se ha modificado en forma de sifón muscular exhalan- 
te y en partes de los tentáculos y la cabeza (cefalópodo significa 
"cabeza con pies’ 1 ). La mayoría de los pulpos se deslizan por la 
superfície dei fondo dei mar en busca de cangrejos y otros alimen- 
tos (fig. 33-2 2a). Los calamares se impulsan por propuLsión; atra- 
en agua hacia la eavidad dei manto y luego expulsan un chorro de 
agua a través de un sifón exhalante. (fig. 3 3 -2 2b). Apuntan el 
sifón en distintas direcciones para orientar su desplazamiento. 

La masa visceral de los cefalópodos está cubierta por un manto y 
la concha está reducida y es interna (en el cal a mar y en la se pia) o 
ausente (en muchos pulpos). En la actuaiídad sobrevive un peque- 
no grupo de cefalopodos con concha, el naiuilo (fíg. 33-22c). 

Los cefalopodos son los únicos moluscos que poseen un sistema 
circulatório cerrado. Tienen tanibién órganos senso riales bíen desa- 
rrollados y un cerebro complejo. En los depredadores veloces, la 
capacidad de aprender y comportarse de manera compleja es tal vez 
más importante que en otros animales sedentários como las almejas. 

Es probable que el antecesor dei pulpo y dei calamar haya sido 
un molusco con concha que adoptó un estilo de vida depredador 
y perdiõ su concha más tarde durante la evoludón. Los cefalópo- 
dos con concha Ramados amonitas, algunos de ellos tan grandes 
como medas de camiõn, fueron los prtncipales invertebrados 
depredadores de los mares hace ciemos de millones de anos hasta 
su desaparición durante las extincíones masivas hacia finales dei 
período Cretácico (véase capítulo 26). 

La mayoría de las especies de calamares tienen una longitud 
menor de 75 cm, pero algunos son mucho más grandes. El calamar 
gigante (ArdutetUÍús dux) durante mucho tiempo fue el calamar de 
mayor tamarío conocido, con un manto de hasta 2,25 m de lon- 
gitud y una longitud total de 18 m. En 2003, sin embargo, se 
encontro cerca de la Antártida un ej em piar de la tara especie 
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a) Los pulpos se consideram entre los 
invertebrados más inteligentes. 


(0 El nautilo es el único cefalópodo vivíente que 
posee una concha externa. 


ci v.diai j ias cri um lc.ii' nv\jr w vcují, 

que posee una ^ 

forma de pi 
desarrollauEo. 


A Fíg, 33-2?-. Cefalópodos. 


Mcsonydioícufhis hamiltoni, con un manto de una longitud de 2,5 

Algunos biólogos creen que este ej em piar era joven y esüman 
: ue los indivíduos adultos de esta especie pueden medir el doble. 
Ã diferencia de A. ciux que tiene grandes ventosas y pequenos dien- 
ví en sus tentáculos, M. hamiííom posee barras rotativas en los 
extremos de sus tentáculos que pueden produdr lateracLones mor- 
jdes en sus presas. 

Es probable que A. dux y M. hamíltoni pasen la mayor parte dei 
uempo en las profundidades dei oceano, donde se alimcntan de 
- undes peces. Se han encontrado restos de ambas especies en el 
estômago dei cachalote, que es posible que sea su único depreda- 
dor natural. Los científicos nunca han observado ejemplares de esta 
vspecte de calamar en su habitat natural. Estos gigantes marinos 
r presentan uno de los grandes mistérios dei mundo de los inver- 
v brados. 


anillos fusionados. Los anel idos viven en el mar, en casi todos 
los hãbitats de agua dulce y en suelos húmedos. Su longitud 
varia desde menos de 1 mm hasta 3 m, la longitud de la loiii- 
briz de tíerra australiana gigante. El filo Annelida se divide en 
tres ctases (cuadro 33-4): Obgochaeta (lombrices de tierra y 
sus pari entes), Polychaeta (poliquetos) e Hirudinea (sangui- 
juelas), 

Oligoquetos 

Los oligoquetos (oliguchoetes, dei griego oligo, pocos, y chaité, 
pelo largo) se denominan así poria presencia relativamente esca- 
sa de cerdas de quiiina. Esta clase de gusanos segmentados mclu- 
ye a la lombriz de tierra y a una variedad de especies aeuáticas. 
La lombriz de tierra ingiere tierra a medida que se desplaza y 


Evaluaciõn dc concepfos 


1. Explique como se relaciona la modificación dei pie de los 
moluscos en los gasterúpodos y cefalópodos con sus 
respectivos estilos de vida, 

2. ’Como se diferenciaron los bivalvos a partir dei esquema 
corporal básico de los moluscos? 

V canse ias tcspucstas en el Apêndice A. 


Concepto 


Los anélidos son gusanos 
segmentados 

Atmeiidfl significa “pequenos anillos", y hace referencia a la 
semejanza que tiene el cuerpo de los anélidos con una serie de 


Cuadro 33- Clases dei filo Annelida 


Clase y ejemplos Características principaies 


Oligochaeta (gusanos 
segmentados de agua dulce, 
marinos y terrestres, como 
la lombriz de tierra, 
véase figura 33-23) 

Polychaeta (en su mayoria 
gusanos marinos 
segmentados; 
véase figura 33-24) 

Hirudinea (sanguijuelas; 
véase figura 33-25) 


Cabeza redudda; no posee n 
parapodios, pero posee n que tas 


Cabeza bien desarrpltada; cada 
segmento posee parapodios con que- 
Las; viven en tubos y son dc vida libre 

Cuerpo aplanado, con celoma 
reducldo y segmentación; no posee n 
q netas, ventosas en el extremo 
anterior y posterior; parásítos, 
depredadores y carroneros 
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exirae los nutrientes de la tierra ingerida cuando ésta pasa por el 
canal alimentar io. Las snstandas no digeridas, me zeladas con 
ei mucos secretado en el canal T son expulsadas por el ano como 
deshechos. Los campesinos valoran a las lombrices porque 
remueven la tierra y sus deshechos mejoran la textura dei suelo 
(Darwir estimo que en 10,4 hectáreas de tierra Britânica hay 
unas 50 000 lombrices que producen 18 toneladas de deshechos 
a! ano). F:n la figura 33-23 se muestra la anatomia de una lom- 
briz, que es representativa de los anélidos. 


Las lombrices son hermafroditas, pero tienen fenilizacíón cruzada. 
Dos lombrices se aparean alineándose de modo que puedan inter- 
cambkr esperma, y luego se sepamn. El esperma recibído se almace- 
na temporalmente míentras que un órgano llamado clitelio secreta un 
capullo mucoso. El capullo se desliza a lo largo de la lombriz y reco- 
ge los óvulos y luego los espermatozóides almacenados. Después, el 
capullo se separa de la cabeza de la lombriz y queda en el suelo míen- 
tras se desanòlla el embrión, Algunas lombrices también se reprodu- 
cen de forma asexual por fragmentadõn seguido de regeneradón. 


/ 


Cada segmento está rodeado de músculo longitudinal, que a su vez 
está rodeado de músculo circular. La lombriz de tierra coordina ia 
contracdón de estos dos grupos de músculos para mover se (vêase 
figura 49-25). Estos músculos trabajan contra el liquido no 
compresíble def céloma, que actúa como un esqueleto hidrostático. 


Cetoma. El celoma de la 
lombriz de tierra está 
dividido por tabiques. 


En cada segmento de la 
lombriz de tierra se 
repiten muchas de las 
estructuras internas. 


Que tas. Cada segmento 
posee cuatro pares de 
quetas, que son cerdas 
que ayudan a la 
tracción cuando se 
entierran. 



Mètanefridío. Cada 
segmento de la lombriz 
contiene un par de tubos 
excretares, llàmados 
metanefridios, con 
aberturas ciliadas llamadâs 
nefrost ornas* Los 
metanefridios eliminan los 
deshechos de la sangre y dei 
líquido celómico a través de 
poros externos. 


Eri la piei de la 
lombriz de tierra 
hay gran 
cantidad de 
vasos 

sanguíneos 
diminutos, que 
fundonan como 
órgano 

respiratório, La 
sangre contiene 
hemoglobina 
que transporta 
oxigeno. 

Metanefridio 


intestino 


Lombriz de tierra gigante australiana 


Gânglio cerebral. El sistema 
nervioso de la lombriz de tierra 
presentá un par de gânglios 
cerebrales por encima y enfrente 
de la faringe. Un anil lo de nervios 
alrededor de la faringe se conecta 
con un gânglio subfaringeo de 
donde surge un par de cordones 
nervíosos fusionados que se 
extiende a lo largo dei cuerpo. 


Gânglio 
subfaringeo 


4 Fig. 33-23» Anatomia de una 
lombriz de tierra. 


El sistema circulatório, formado por una red 
de vasos, es cerrado. Los vasos dorsales y 
veritrales están vinculados por pares de vasos 
segmentados. Los vasos dorsales y los cinco 
pares de vasos que rodean a! esófago de una 
lornbnz de tierra son musculares y bombea n 
ia s anqre a través dei sistema circulatório. 


Cordón nervioso ve n trai con gânglios 
segmentados. Los cordones nervíosos 
penetran en los tabiques dei animal y lo 
atraviesan en toda su longrtud, aí igual 
que el tubo digestivo y ios vasos 
sanguíneos íongitudmales 
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Poliquetos 

Cada segmento de un poliqueto posee un par de estrucmras 
L ri forma de paletas o crestas llamadas parapodios 0'casi pies" 1 ) 
_ ; . ayudan a su locomoción (fig. 33-24). Cada parapodio ti ene 
. nas que tas, que son más numerosas que las de los oligoquetos. 

En rinchos poliquetos, los parapodios están muy irrigados por 
nos sanguíneos y funcionan como branquías. 

Los poliquetos constituyen una elase diversa y muy numero- 
v la mayoría de sus miembros son mannos. Algunas especies 
-. trasladan arrastradas por la comente o nadan entre eí plane- 
o., muchas de ellas se mueven por el fondo dei mar o exeavan 
: cos en los que se escondeu, y otras viven en tubos. Algunos 
mos que habíLan en tubos, como el gusano pl úmero, cons- 
rz yen sus tubos mezclando el mucus con trozos de arena y con- 
;na s rotas. Oiros, como el gusano árbol de navidad (véase fig. 
ro-l), construyen sus tubos utilizando solamente sus propias 
secreciones. 



*Fig. 33-24. Poliqueto. Hesiolyra 
bergi vive en el lecho ma rí no cerca 
de fuentes hidrotermafes de las pro- 
fundidades dei mar. 


Sanguijueias 

La mayoría de las sanguijueias habitan en agua dulce, pero 
. esten algunas especies marínas y terrestres que se encuentran 
. Ia vegetación húmeda. Las sanguijueias pueden tener una 
egitud de 1 a 30 cm. Muchas de ellas son depredadoras y se 
mentan de otros invertebrados, pero algunas son parasitas y 

■ ucdonan la sangre de los animales a los que se adhieren tem- 

■ ra Imente, incluyendo al ser humano (fig. 33-25), Algunas 
.sr-edes parásitas poseen mandíbulas filosas con Ias que cor- 
;n la piei de sus presas y otras secretan enzimas que digieren 

oerforan la piei. Por lo general, el huésped no nota el ataque, 

■ jes la sanguijuela segrega una sustanda anestésica. Iras 

. er la meisión, la sanguijuela secreta otra sustancia química, 
. i irudina, que evita la coaguladõn de la sangre en el sitio de la 
r.dsión. Hl parasito succiona la mayor camidad de sangre que 
;ede, a veces hasta más de diez veces su propio peso. Luego puede 
~. : .sar meses sin comeu 

Hasta d sigla pasado, las sanguijueias se milizaban con 
•meneia para realizar sangrias. Hoy en dta se utHizan para 
irenar la sangre que se acumula en los tejidos después de 
..idas o círugías. Los científicos están investigando también 
■E. uso potencial de ta h irudina para d i sol ver coágulos no 
c eseados que se forman durante una cirugía o como conse- 
. meia de una eníermedad cardíaca. Se ha de sarro liado una 
■j rma recombinante de hirudina que está en período de prue- 
ba clínica. 



4 Fig. 33-25. Sanguijuela. Una 

enfermara colocó esta sanguijuela 
medicinal (Hirudo medicina lis) en 
el dedo pulgar doloroso de un 
paciente para drenar la sangre de 
un hematoma (acumulación anor- 
mal de sangre alrededor de una 
lesión interna). 


Evahiación de conceptos 


_ 


1. Explique por qué anatomia de los anélidos se puede des- 
cri bir como lm tubo dentro de otro tubo'", 

2. Explique como utiliza Ia lombriz de tierra sus músculos 
segmentados y d celoma en su movimiento. 

VéanSÉ Lis resptícsias en el Apêndice A. 


Concepto 


Los nematodos son seudocelomados 
no segmentados cubiertos por una 
cutícula rígida 

Los nematodos o gusanos redondos son los ani males más 
difundidos; se encuentran en casi todos los hábitats acuáticos, 
en el sue to, en los tejidos húmedos de las plantas y en los flui- 
dos corporales y tejidos de los a ni males, A diferencia de los 
anélidos, los nematodos no poseen el cuerpo segmentado. Los 
cuerpos cilíndricos de los nematodos (filo Nematoda) pueden 
medir desde menos de 1 mm hasta más de un metro de longh 
tud y, a menudo, ei extremo posterior es aguzado y el extremo 
anterior más re donde a do (fig. 33-26). El cuerpo está cubierto 



4 Fig. 33-26. Nematodo de vida libre (MEB coloreada). 
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regiones. Por ejemplo, algunos artrópodos poseen distintos 
apêndices modificados para la marcha, la alimentación, ia recep- 
. ' • -n de estímulos sensoriales, la çapulación y ia defensa. En la 
figura 33-29 se ilustxan los distintos apêndices y otras caracte- 
rísticas típicas de los artrópodes en una langosta. 

El cuerpo de los artrópodos está completamente cubieno 
:;or la cutícula, un exoesqueleto (esqueleto externo) construi - 



4 Fig. 33-28. Fósil de trilobite. Los trilobites eran habitantes de 
mares poco profundos durante !a era Paleozoica pero desaparederon 
:on las grandes extíndones dei Pérmico hace unos 250 míllones de 
anos. Los paleontólogos han descrito cerca de 4 000 espetíes de trí- 
lobites. 


do a partir de capas de proteína y dei polisacárido quitina. La 
cutícula puede ser rígida y dura en algunas partes dei cuerpo, 
y delgada y flexible en otras, como en las extremidades. EL 
exoesqueleto rígido protege al animal y otrece pum os de inser- 
ción a los músculos que mueven los apêndices, Pero el artrô- 
podo no puede crecer sín mudar su exoesqueleto y producir 
oiro más grande. Este proceso, llamado muda o eedisis, 
requiere un gasto de energia. Un artrópode que ha mudado 
recient emente también es más vulnerable a ios depredadores y 
a otros peligros, hasta que se endurece su ntievo exoesqueleto. 

Guando el exoesqueleto dei artrópodo evoluciono por pri- 
mera vez en el mar, sus principales funciones fueron la pro- 
tecei ón y la inserción muscular, pero más adelante permitió a 
ciertos artrópodos vívíi en el medio terrestre. La relativa 
impermeabilidad dei exoesqueleto al agua les ayudó a preve- 
nir la desecacióm y su fuerza resolvió el problema dei apoyo 
al abandonar la flotabilídad dei agua. Los artrópodos comen - 
zaron a diversifica rse sobre la Lierra a comienzos dei 
Paleozoico, despuês de la conquista de Ia lierra por los vege- 
ta les. En 2004, un buscador de fósiles aficionado encontro en 
Escócia un fósil de un milpiés de 428 míllones de anos. Los 
restos fósiles de oiros artrópodos terrestres tienen unos 450 millo- 
nes de anos. 

Los artrópodos poseen órganos sensoriales bien desarroi la- 
dos, emre ellos, ojos, receptores dei olfato y antenas que fim- 
cionan como órganos dei tacto y dei olfato. La mayoria de los 
órganos sensoriales están concentrados en el extremo anterior 
dei animal. 

Al igual que muchos moluscos, los artrópodos tienen un 
sistema circulatório abierto, en el que circula un líquido lla- 
mado hemolinfa propulsado por el corazón a través de pequenas 

artérias y luego hacia espades Ilama- 
dos senos que rodean a los tejidos y 
órganos (el término sangre se utiliza 
para el liquido que circula en un siste- 
ma circulatório cerrado). La hemolinfa 
vuelve al corazón por medio de poros 
que generabneme poseen válvulas. 
Los senos corporales, en su conjunto, 
se denominan beiuocele, y no forman 
parte dei celoma. En la mayoria de los 
artrópodos, el celoma que se forma en 
el embrión se reduce a medida que ei ani- 
mal se desarroi la y, en el adulto, el 
hemocele es la cavidad principal dei 
cuerpo. A pesar de su similiiud, es pro- 
bable que los sistemas circulatórios 
abiertos de los moluscos y de los artró- 
podos hayan evolucionado de forma 
independieme, 

En los artrópodos se han de sarro - 
liado vários órganos especializados para 
el intercâmbio de gases. Estos órganos 
permiten la difusión de los gases de la 
respuacióm a pesar de la presencia 
dei exoesqueleto. La mayoria de las 
es peei es aeuáticas poseen branquías 
con extensiones finas en Forma de 
plumas que permiten una superfície 
de contacto extensa con el agua. Los 
artrópodos terrestres, por lo general, 
tienen superfícies internas especiali- 
zadas para el intercâmbio de gases. 


Antenas 

írecepción 

sensória!) 


Cefalotórax 



Pinzas (defensa) 


Boca (aümehtadón) 


4 Fig. 33-29. Anatomia externa de un artrópodo. En esta vista dorsal de una langosta se 
observa n muebas de las características de los artrópodos y algunas características únicas de los crus- 
táceos. Poseen el cuerpo segmentado, pero esto se observa solo en el abdômen. Los apêndices 
antenas, pinzas, apêndices bucaJes, patas y apêndices natatorios) están articulados. La cabeza 
posee un par de ojos compuestos (multilentes), cada uno u bicado sobre una base móvíl. Todo e! 
cuerpo está cubierto por un exoesqueleto, incluídos los apêndices. 
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Por ejemplo, k máyoría de los insectos tienen sistemas tra- 
quealcs, conductos aéreos in temos ramificados que se comu- 
nican con poros en la cutícula. 

En base a los datos de la sistemática molecular, los biólogos 
están desarro liando nuevas hipótesis acerca de las relaciones 
evolutivas de los arlxópodos, a3 igual que en otras ramas dei 
árbol de la vida. La evidencia sugiere que los artrópodos ac tua- 
' les forni an cuatro imajes principal es que se diferencia ron al 
comienzo de la evolución dei li lo (cu adro 33-5); queliceri- 
lormes (ararias de mar, cangrejos herradu ra, escorpiones, 
gárrapatas, ácaros y ararias), miriãpodos (ciempiés y mil pies), 
hexãpocios (insectos y sus parientes de seis patas no alados) y crus- 
táceos (cangrejos, langostas, camarones, percebes y muchos 
otrosh 

Queliceriformes 

Los queliceriformes (dei griego cheilos. lábios, y dirir, brazo) 
se llaman asi por ta presencia de apêndices alimentados en forma 
de plnzas üamados quetíceros, que les sirven de colimllos. Los 
queliceriformes tienen un ce falo tórax anterior y un abdômen 
posterior. Careceu de antenas y la mayoria de ellos tienen ojos 
simples (con ima sola lente). 

Los pri meros queliceriformes lueron los euriptéridos o escor- 
piones de agua. Estos depredadores marinos y de agua dulce 
tenían hasta 3 m de longimd. La mayoria de los queliceriformes 
marinos, incluídos todos los euriptéridos, se han extinguido; entre 
las especies marinas que sob revi ven en la actualidad se encuen- 
tran ias ararias de mar (pícnogõnidos) y los cangrejos herradu ra 
(fig. 33-30). 


Ci-adro 3j ; -5. Subgijos dei filo Arthropoda 


Subfiio y ejemplos Características principales 


Queliceriformes (cangre j os 
herradu m. ara nas, 
escorp iones, garra patas, 
ácaros; véanse I iguras 
33-30 a 33-32) 


El cuerpo posee um o dos partes 
principales; seis pares de apêndices 
(queliceros, pedi palpas, y cuatro 
pares de patas): en su mayoria, 
terrestres o marinos 


Miriâpòdos (mil pies y Cabeza con amenas y aparato bucal 

ciempiés; véanse figuras masticatono: terrestres; los mil pies 
33-33 y 33-34) son herbívoras y poseen dos pares de 

patas en cada segmento dei tronco; 
los ciempiés son carnívoros y poseen 
un par de patas en cada 
segmemo dei tronco y garras 
venenosas en ei primer segmento 
corporal 


Hexá po d os ( i nsec t os , 
colémbolos; véanse figuras 
33-35 a 33-37) 


Crustáceos (cangrejos de 
mar y de rio. langostinos, 
ást ac os , cam ara nes; véan se 


figuras 33-29 v 33-38) 


Cuerpo dividido en cabeza, tórax y 
abdômen; posee amenas; aparato 
bucal modificado para la masticaeiõn, 
la sucdón o para lamer; tres pares de 
patas y dos pares de alas, en su 
mayoria terrestres 

Cuerpo dividido en dos o ires partes; 
posee antenas; aparato bucal 
masticatorio; tres o más pares de 
patas; en su mayoria marinos o de 
agua dulce 



A Fig. 33-30. Cangrejos herradura (Limulus pofyphemus). Estos 
"fósites vivientesC frecuentes en las costas dei Atlântico y dei Golfo de 
los Estados Unidos, no han cambiando mucho en cientos de millones 
de anos. Son los supervivientes de una gran diversfdad de quelicerifor- 
mes que antiguamente ocupaban los mares. 


La mayor parte de los queliceriformes modernos son los 
arácnidos, un grupo que incluye escorpiones, ararias, garra pa- 
tas y ácaros (fig. 33-31). Las garrapatas y muchos ácaros son 
parte de un gran grupo de artrópodos parásitos. Casi todas ías 
garrapatas son parásitos chupadores de sangre de la super íi cie 
dei cuerpo de reptiles o mamíferos. Los ácaros parásitos viven 
sobre o dentro de una varie da d de vertebrados, invertebrados 
y ve ge tales. 

Los arácnidos poseen un cefalotórax con seis pares de apên- 
dices; los quelíceros, un par de pedipalpos cuya función es 
senso na l o de alimentadón, y cuatro pares de patas para tras- 
ladarse (fig. 33-32). Las ararias utilizan sus quelíceros en 
forma de colmillos, equipados con glândulas venenosas, para 
atacar a su presa. Al masticar la presa con los quelíceros, vier- 
ten jugos digestivos sobre los tejidos que trituram Ll alimento 
se ab landa, se vuelve liquido y ía araria lo sueciona, 

Ln la mayoria de las ararias, el intercâmbio de gases se rea- 
liza en pulmones en libras o filotráqueas, placas ap dadas 
dentro de una câmara interna (vêase fig. >3-32). La extensa 
superfície de estos órganos respiratórios es una adaptación 
estructural que me j ora el intercâmbio de O, y CO, entre la 
hemolinfa y ei aire. 

Una adaptación única de muchas ararias es la eapacidad de 
a t rapar insectos mediante la construcción de redes de seda, 
una proteína líquida produdda por glândulas ab dom inales espe- 
cializadas. La seda es tejida por órganos especializados llama- 
dos hileras que forman fibras que se solidifican. Cada araria 
diseria un estilo de red característica de su especie y la cons- 
truye de forma perfecta desde ei primer intento. Esta conduc- 
ta compleja podría ser hereditária. Diversas ararias también 
utilizan la seda de otras formas: como vias de escape rápido, 
como cubierta para los huevos e, incluso como '‘envolto ri o” 
para alimentos que el macho le ofrece a la hembra durante el 
cortejo. 

Miriãpodos 

Los mílpiés y los ciempiés pertenecen al subfiio Myriapoda. 
Todos los miriãpodos actuales son terrestres. Su cabeza posee 
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, 50 u m t 


(W Los ácaros dei polvo son carroneros ubicuos 

humano, pero son 
para tas personas que no son 
a ellos (MO coSoreada). 


a Fig. 33-31. Arácnidos, 


(c) Las aranas tejedoras general mente son 
más activas durante ei día. 


poseen pedipalpos, pinzas 
especializadas en la defensa y la captura de 
alimento. En el extremo de ia cola poseen un 
aguijón venenoso. 





Ovário 


Ano 


Estômago 


Cerebro 


► Fig. 33-32, Anatomia de una araria. 


Glândula 

digestiva 


Intestino 


Hiferas 


Glândula 
de la seda 


(salida de 
huevos) 


Receptáculo 

espermatíco 


Queffcero Pedi palpo 


Glândula 

venenosa 


.;n par de antenas y tres pares de apêndices modificados en su 
boca, incluídas las mandíbulas. 

Los milpiés (clase Di pio poda) tienen gran número de pa- 
aunque menos que tas mil que indica su nombre (fig. 33- 
33). Cada segmento dei tronco se forma a partir de dos 
segmentos fusionados y posee dos pares de patas. Los milpiés 
n alimeman de bojas en descomposítión y de otras sustancias 
-egetales. Es posible que estén entre los primeros aniniales 
de la tierra que vivieron sobre el musgo y las plantas vascula- 
res. 

A diferencia de los milpiés, los ciempiés (clase Clnlopoda) 
son carnívoros. Cada segmento dei tronco de un ciempiés tiene 
un par de patas (fig, 33-34). Poseen garras con veneno en el 
segmento anterior dei tronco con et que paralizan a su presa y 
se defíenden. 
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A Fig. 33-34. Ciempiés. 


Insectos 

Los insectos y sus parientes cercanos (sub filo Hexapoda) 
poseen más variedad de especies que todas ias demás formas 
de vida combinadas. Viven en casi cualquier hábitat terrestre y 


en aguas dulces, y los insectos voladores llenan el aire. En el 
mar, donde predomínan los artrópodos, los insectos son 
menos comunes 5 aunque no esiãn ausentes. La anatomia inter- 
na de un insecto incluye vários sistemas de órganos complejos, 
que se destacan en la figura 33*35. 

Los fõsiles de insectos más amiguos datan dei período 
Devoniano, que comenzó hace 416 milíones de anos. Sin 
embargo, al de sarro liar el vuelo durante los períodos Carbonífero 
y Pérmico* se produjo una explosiõn en la variedad de insec- 
tos. Los fõsiles de los aparatos bucales de diversos insectos 
indican que la aümentación especializada de gimnospermas y 
otras plantas carboníferas contribuyõ también a su radiación 
adaptativa. Se cree que ia mayor diversificaciõn de los insec- 
tos fue paralela a la radiación evolutiva de las plantas con flo- 
res durante el período Cretáceo y a comienzos dei período 
Terciário, hace unos 65-60 milíones de anos. Esta hipõtesis es 
discutida por nuevas investigaciones que sugíeren que los 
insectos se diversificaron de forma extensa antes de la radia- 
ción de las angiospermas. Así, durante la evolución de las 
plantas con flores y los insectos que las potinizan, la diversi- 
dad de los insectos puede haber sido tanto una causa como 
un efecto de la radiación de las angiospermas. 

La capacidad de volar es una de las claves dei gran êxito de 
los insectos. Un animal que vuela puede escapar de muchos 
depre d adores, encontrar alimento y pareja y dtspersarse hacia 
nuevos habitais mucho más rápido que un animal que debe 
arrastrarse por el suei o. Muchos insectos tienen uno o dos 


El .i po dei i ■ dividi J tres T Fig. 33-35. Anatomia de un salta montes (insecto). 

cabeza, tórax y abdômen. La segmentación de:l tórax y 
dei abdômen es obvia, pero los segmentos que formão la 
cabeza están fusionados. 



Abdômen Tórax J 


Ojo compuesto 


Corazòn, El 
corazòn dei 
insecto impulsa la 
hemolinfa a través 
de un sistema de 
ctrculadón 
abierto. 


Gânglio cerebral. Los dos cordones 
nervíosos se reünen en la cabeza, en 
donde se fusionan gânglios de vários 
segmentos anteriores en un gânglio 
cerebral (cerebro). En ta cabeza se 
concentra n las antenas, los ojos y 
oiros órganos sensória 1 es. 


Ano 


Vagina 


Tübulos de MalpighL Los 
deshechos metabólicos 
son eliminados de la 
hemolinfa por órganos 
e x ereto res liam ados 
tübulos de Malpighi, que 
son evaginadones dei 
tubo digestivo. 


Tubos traqueaies. El intercâmbio de gases en los 
insectos se realiza en un sistema traqueal de 
tubos ramificados revestidos de quitína que 
infiltram el cuerpo y transportan oxigeno 
directamente a ias células. EI sistema traqueal se 
abre hacia el exterior dei cuerpo a través de 
espiràculos, poros que se abren o se der ran para 
controlar el fJujo de aire y la pérdida de agua, 


E! aparato bucal dei insecto está 
formado por vários pares de 
apêndices modificados, entre ellos las 
mandíbulas, que e! salta montes 
utiliza para la masticación. En otros 
insectos, el aparato bucal está 
especializado para lamer, perforar o 
succionar. 


Cordones nervíosos. El 
sistema nervioso dei 
insecto está formado 
por un par de cordones 
nerviosos que poseen 
vários gânglios 
segmentados. 
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pares de alas que salen de la pane dorsal dei tórax. Las alas 
sõn extensiones de la cutícula y no apêndices verdaderos, lo 
que les permiuó a los insectos vo lar sin sacrííicar ninguno de 
sus pares de paias. Por el contrario, los vertebrados que vue- 
lan, como las aves y los murciélagos, tienen uri par de patas 
modificadas en forma de alas y, por to general, son más torpes 
sobre el suei o. 

Las alas cie los insectos pueden haber surgido como exten- 
siones de la cutícula que ayudaban al cuerpo dei insecto a 
absorber calor y, más adelante, se convir tieron en õrganos de 
vuelo. Según otros pum os de vista, las alas les permitían a los 
insectos deslizarse desde la vegetación hacia el suelo, o inclu- 
so funcionaban como branquías en insectos ac uá ticos, Otra 
hipótesis sostiene que las alas de bs insectos se utilizaban 
para la natación antes de utilizarse para el vuelo. 

Los da tos morfológicos y moleculares tndican que las alas 
evolucionaron solo una vez en los insectos. Las libélulas, que 
poseen dos pares de alas similares, fueron uno de los prime- 
ros insectos veladores. Vários ordenes de insectos que evolu- 
cionarem después de las libélulas tienen dispositivos de vuelo 
modificados. Las alas de tas abejas y las avíspas, por ejemplo, 
están enganchadas y se mueven como un solo par. Las alas de 
ias mariposas funcionan de forma similar, pues el par anterior 
se superpone con el posterior. Hn los escarabajos, las alas poste - 
rores funcionan para el vuelo y las anteriores estãn modificadas 
como cubierta que protege a las alas posteriores mi entras el 
escarabajo está sobre el suelo o escondido. 

Muchos insectos suíren una metamorfosís durante su desa- 
”o 11o. En la metamoríosis incompleta de los saltamont.es y 


otros Ordenes, el indivíduo joven (ninfa) se asemeja al adulto 
pero tiene menor ta ma rio, distintas proporciones corporales y 
carece de alas. La ninfa sufre una serie de mudas y se va pare- 
cíendo cada vez más al adulto. En la muda final, ef insecto 
alcanza su Lamario adulto, adquiere alas y madurez sexual. Los 
insectos con me t amorfos is completa tienen un estádio de 
larva especializado en la alimentación y en el credmíento que 
se conoce como gusano u oruga. El estádio de larva es total- 
mente diferente dei estádio adulto, que se especializa en la dis- 
persión y la reproducción. La metamorfosís dei estádio de 
larva al adulto se produce durante un estádio de pupa (fig, 
33 36 ). . 

En general, los insectos tienen reproducción sexual, siendo 
el macho y la hembra indivíduos separados. Los adultos se 
unen y se reconocen como miembros de la misma especie por 
sus colores bri liames (como en el caso de las mariposas), sus 
sonidos (en los grillos) o sus olores (en las poli lias). La fecun- 
dación generalmente es interna, En la mayoría de las especies, 
los espermatozóides se depositan directamente dentro de la 
vagina de la hembra en el momento de la copulación, aunque 
en algunas especies el macho deposita un paquete de esper- 
matozóides fuera de la hembra, y la hembra los recoge. La 
hembra posee una estruetura interna llamada espermateca, en 
la cual al mace na el esperma, que normal mente es suficiente 
para fecundar más de una tanda de óvulos. Muchos insectos se 
aparean una sola vez en su vida. Tras el apareamiento, la hem- 
bra deposita sus huevos en una fuente de alimentos apropiada 
para que ía nueva generación pueda comenzar a alimemarse 
en cuamo nazea. 



(d) Adulto emergiendo 


a) Larva (oruga) 


(b) Pupa 


A Fig. 33-36. Metamorfosís de una mariposa, (a) La larva (oruga) dedica su tiempo a !a 
a imentación y el crecimiento, y muda a medida que crece. (b) Tras varias mudas, la larva se 
convierte en pupa, (c) Dentro de la pupa, los tejidos de ia larva se destruyen y se forma el rndi- 
, duo adulto por división y diferenciación de células que estaban quiescentes en fa larva, (d) 
1 nal mente, sale et indivíduo adulto de ta cutícula de la pupa, (e) Se bombea la hemolinfa en 
as venas de tas alas y luego se retira; dejando tas venas rígidas como sostén de las atas. El insec- 
vueta y se reproduce, y obtiene gran parte de su alimentación de !as calorias almacenadas 
oor la larva. 


(e) Adulto 


(c) Pupa 
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Figura 33-37 


de la diversidad de los insectos 


I NÚMERO 
APROXIMADO DE 
ESPECIES 


BI atto de a 4 000 


Coleoptera 350 000 


Dermapiera I 200 


Diptera 


151 000 


Hemiptera 85 000 


Hymenoptera 125 000 


Isoptera 2 000 


CARACTERÍSTICAS principales 


El cuerpo de las cucarachas es aplanado en sentido dorso- 
v entrai. Tienen paias modificadas que les permtien correr 
con rapidez. Las alas dei anteras, cuando estãn presentes, son 
más rígidas, y las posteriores tienen forma de abanico. Menos 
de 40 especies de cu ca rachas habíian en las casas; el resto 
vive cn distintos habitais, desde el sue to de selvas tropical es 
hasta coevas y desiertos. 


Los escarabajos son el orden de insectos con maycr variedad 
de espécies, Poseen dos pares de alas, una de las cuales es 
gruesa y rígida y la otra membranosa. Poseen un exoesquele- 
to en iorma de coraza y un aparato bucal adaptado para picar 
y mastican Los escarabajos sufren metamorfosis completa. 


Las !ij eretas son insectos nocturnos que se alímeman de res- 
tos orgânicos. Algunas especies careeen de alas, y otras pose- 
en dos pares de alas, uno de ellos grueso y rígido y el otro 
membránoso. Poseen un aparato bucal masncador y grandes 
pinzas posteriores. Sufren metamorfosis incompleta. 


Los dípteros poseen un solo par de alas; el segundo par está 
modificado como órganos de equilíbrio í Limados halterios. Su 
cabeza es grande y móvil; su aparato bucal está adaptado para 
succionar, perforar o lamer. Los dípteros sufren metamorfosis 
completa. Pueelen ser earrofteros, de predadores o parásitos. 
Entre los más con oc idos esta la mosca y ei mosquito. 


Los hemipteros son las liam adas “chinches", y entre dias 
estãn las chinches de cama, las chinches asesinas y ias chin- 
ches pequenas (en algunos casos se denormoan chinches a 
otros insectos de ma n era errónea). Los hemipteros poseen 
dos pares de alas, uno más rígido y el otro membránoso. 
Poseen un aparato bucal picador-chupador y sufren meta- 
mo rios is incompleta. 


Las honúigas, las abe j as y las avíspas son insectos muy soc ta- 
les. Poseen dos pares de alas membranosas, una cabeza mõvil 
> un aparato bucal imsUcadoi -chupador. Las hembras de 
muchas espedes poseen un aguijón en su parte posterior Los 
hímenópteros sufren metamorfosis completa. 


Las t emitas son insectos sodales muy difundidos que pro- 

ducen enormes eolonias. jSe estima que por cada persona 

. 

hay 700 kg de térmitas en la Tierra! Algunas térmitas poseen 
dos pares de alas membranosas. mi entras qúe otras no pose- 
en alas Se alimeman de mâdera con ayuda de micróbios sim- 
biontes que viven en câmaras especializadas dentro de su 
intestino. 





Cu ca racha 
alemana 


Escarabajo 

japonês 


Ti je reta 


Tábano 


Avispa dei asesino de cigarra 


Térmita 


Chinche 
patas 
de hoja 


EJEMPLOS 
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ORDEN 


Lepidoptera 


Odonata 


0 rthopiera 


Phasmida 


Phthiraptera 


Stphonaptera 


íhysanura 


t ridioptera 



120 000 


5 000 


i 3 000 


2 600 


2 400 


Las mariposas \ las políUas son unos de los insectos más 
conoeídos. Poseen dos pares de alas cubiertas por pequeílas 
escamas. Poseen una larga probõscide que desenrolhn para 
alsmeiuarse. La mayorfa de dias se alimeruan de néctar, pero 
algunas es pe cies se abmcman de oiras sus Lane ias, como san- 
gre de a ni males o lágrimas. 

Las libélulas ) los cabal fitos dei diabto poseen dos pares de 
alas m em br anosas grandes, Poseen un abdômen alargado y 
grande, ojos compuestos y un aparato bucal masticador. 
Suíren metamoríosis incompleta y son depredadores acti- 
vos. 

Los saitamontes, grillos y sus parientes son, sobre iodo, her- 
bívoros. Poseen grandes patas traseras adaptadas para d 
salto . dos pares de alas {.uno rígido y d oiro membranoso), y 
aparato bucal masticador. Durante el cortejo, los machos 
emitem sonidos al Irotar algunas partes de su cuerpo, como 
una cresta ubicada en las paias traseras. Los ortòpteros suíren 
] n e tamorfosís in com p 1 et a . 

El insecto paio \ cã insecto boja son imitadores perfectos de 
las plantas, Los huçvos de algunas especies incluso imitan á 
las semillas de las plantas sobre las que vive d insecto Su 
cuerpo es cilíndrico o aplanado en sentido dorsoventral. 
Carecen de alas dela meras pero poseen alas traseras en forma 
de abanico, Poseen un aparato bucal cortador- masticador. 


Comímmente denominados piojos, estos insectos pasan toda 
su vida como ectoparásitos sobre d pelo o plumas de un 
único huésped. Sus patas poseen d tarso en forma de pinza 
y están adaptadas para aferrarsè al huésped. Carecen de alas 
y sus ojos son reduudos, Suíren metamoríosis incompleta. 



Mariposa 
cola de 
goloncírina 


Libélula 



Saitamontes 



Insecto paio 


Piojo dei 

cuerpo 

humano 


2400 


450 


7 100 


Las pulgas son ectopprásiEos que se ahrnentan de la sangre de 
aves y mamíferos. No poseen alas y su cuerpo está compri- 
mido en sentido lateral Sus paias esiãn modificadas para afe- 
rrarse a su huésped y para saltar a grandes distancias. Suíren 
me tamo rfos is com p le i a . 

El lepisma o pececíllo de plata es un insecto pequeno sin alas 
que tiene d cuerpo aplanado y los ojos reducidos. Viven en 
la hojarasca o debajo de la coneza de vegetal es. También pue- 
den infestar edifícios y converti rsc en plagas 



Pulga 



Las larvas de las poli lias de agua viven en arroyos. donde 
eonstruyen sus hogares con granos de arena, fragmentos de 
madera y oiros mate ri ales que unen con hilos de seda. Los 
adultos poseen dos pares de alas con petos y un aparato bucal 
masticador o chupador. Suíren metamoríosis completa. 



Fngánea o tricóptero 
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Los insectos se chsifican en unos 26 ordenes, I o de los cua- 
les se exploran en la figura 33-37, 

An i males tan numerosos, diversos y d i semi nados como los 
insectos, afectan a la \ r ida de todos los organismos terrestres, 
incluído al ser humano. Por un lado, dependemos de las abe- 
jas, moscas y muchos otros insectos que polinizan nuestros 
- cultivos y huertas. A su vez, los insectos son portadores de 
muchas enfermedades, como la enferme da d dei sue no en 
Afnca (diseminada por la mosca tse-sc portadora dei 
Tvvpanosüma; véase figura 28-7} y la ma la ri a (diseminada por 
el mosquito portador dei Piasmodíttm; véase figura 28-11). 
Adernas, los insectos compitçn con el ser humano por el ali- 
mento. Por ejemplo, en algunas zonas de África, los insectos 
consumen cerca dei 75% de los cultivos. Para tratar de mini- 
mizar sus perdidas, los campesinos de los Estados Unidos 
gastan mil es de millones de dólares al ano en pesticidas y pul- 
verizan Los cultivos con d os is mas ivas de los venenos más 
mor tales que existen. Ni siquiera los seres humanos han podi- 
do superar la predominância de los insectos y los arirópodos. 
Como dijo Thomas Eisner, un entomólogo de la Universidad 
de Cornei I: "Los insectos no van a heredar la Tierra, ya son 
cluenos de ella. Por ío tanto deberíamos aprender a convivi r 
en paz con ellosh 

Crustáceos 

Mi entras que los arácnidos y los insectos prosperan en la 
tierra, los crustáceos, en su mayoría, viveu en ambientes mári- 
nos y de agua dulce. Los crustáceos (subfílo Crustacea) pose- 
en apêndices birrámeos (ramificados) característicos muy 
especializados. Por ejemplo, las lango stas y los cãngrejos de 
rio, están equipados con 19 pares de apêndices (véase fig. 33- 
29). Los apêndices más anteriores son las antenas; los crustá- 
ceos son los únicos artrópodos que poseen dos pares de 
antenas. La boca se compone de tres o más pares de apêndices 
modificados, incluídas las mandíbulas rígidas, Poseen patas en 
el tórax y; a diferencia de los insectos, los crustáceos poseen 
apêndices en el abdômen. Son capaces de regenerar un apên- 
dice perdido, 

Los crustáceos pequenos i mercam bian gases a través de 
zonas delgadas de la cutícula; las especies de mayor tamano 
tienen branquías. Los deshechos de nitro geno difunden tam- 
bién por medio de áreas delgadas de la cutícula, pero el 
balance de sales de la hemolinfa se regula por un par de glân- 
dulas. 

Los sexos están separados en la mayoría de los crustáceos, 

En el caso de la lan gosta y los cãngrejos de rio, el macho utili- 
za un par de apêndices abdominales especializados para tras- 
ladar los espermatozóides hacia el poro reproductivo de la 
hembra durante la copulación La mayoría de los crustáceos 
acuáticos atraviesan uno o más estádios de larvas nadadoras. 

Uno de los mayores grupos de crustáceos (que incluye unas 
10 000 especies) son los isópodos, con especies terrestres, 
marinas y de agua dulce. Algunas especies de isópodos abun- 
dar en las profundidades dei oceano. Entre los isópodos terres- 
tres se encuentra ei 'bicho bola" o ptojo de la madera, frecuente 
en la parte inferior de troncos y hojas hú medas. 

Las langostas, las cigalas, los cãngrejos y los camarones son 
crustáceos relativa mente grandes llamados decápodos <f í g. 
33-38a). La cutícula de los decápodos está endurecida por la 
presencia de carbonato de caldo; la porei ón que cubre la parte 
dorsal dei cefalotõrax forma un escudo tlamado caparazón. La 
mayoría de las especies de decápodos son marinas. Los can- 
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grejos de rio, sin embargo, viven en agua dulce, y algunos can- 
grejos tropicales viven sobre el suelo. 

Muchos crustáceos pequenos son miembros importantes de 
las comunidades de! plâncton maríno y de aguas dulces. Entre 
los crustáceos dei plâncton hay muchas especies de copépo- 
dos, que son unos de los animales más numerosos, y el feríll, 
similar al camarón que crece hasta 3 cm de longimd (fig* 33- 
3Sb). El ferííi es el principal alimento de las ballenas (incluída 
la ballena azul y la ballena recta), y en la actualidad se cultiva 
en grandes cam idades como alimento para los seres humanos y 
como fertilizante para la agricultura. Las larvas de muchos crus- 
táceos de cuerpo más grande también forman parte dei plâncton. 

Los percebes son un grupo de crustáceos sésiles que tienen 
una cutícula rígida que forma una concha de carbonato de cál- 
cio (fig- 33 -38c). La mayoría de los percebes se anclan a las 
rocas, a los cascos de los barcos, a pilares y otras superfícies 
sumergidas. El adhesivo que utiliian es lan fuerte como eual- 
quier pegamento sintético. Para alímemarse, extíenden los apén- 



(a) Los cãngrejos fantasma (género Ocypode) viven en las playas 
arenosas de los océanos de todo el mundo. Son principalmente 
nocturnos y durante ef dia se refugían en madrigueras. 



(b) Los crustáceos dei plâncton, 
conocidos como kril! son el 
consumidos en grandes 
cantidades por las ballenas. 



(c) Estos percebes poseen 
apêndices articulados que se 
proyectan desde su concha y 
capturan organismos y 
partículas suspendidas en el 
agua. 


4 Fig. 33-38. Crustáceos. 



- - es desde su concha para filtrar alimentos dei agua. Olfos 
“ rcebes víven como parásitos dentro de huéspedes, por ejem- 
cangrejos, donde se asemejan a las ratees de una planta, 
percebes no iueron reconocidos como crustáceos hasta el 
nglo xix, cuando los naturalistas descubrieron que sus larvas 
n similares a las dc otros crustáceos. La notable rnezela de 
laracterísticas únicas y homologías con los crustáceos de los 
- r^rcebes lue la principal inspiración de la teoria de la evolu- 
. i de Charles Darwin. 


Evaluación de conceplos 


1 . Los componentes de la boca de los artrópodes se 
mueven lateral mente, a diferencia de ia mandíbula 
de los seres humanos, que se mueve hada arriba 

y bacia abajo. Explique esta característica de los 
artrópodos teniendo en cuenta el origen de su aparato 
bucal. 

2. ^ Seria razonable denominar al filo Anhropoda como et 
filo animal con más êxito ? Explique su respuesta. 
Desenha dos adaptaciones que permitieron a los 
insectos prosperar en el medio terrestre. 

Vêanse tas respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


Los equinodermos y los corda dos 
son deuterostomados 


Parece ser que las estreites de mar y otros equinodermos (filo 
Echinodermata) tienen poco en común con cl filo de los cordados, 
que induye a los vertebrados, animales que poseen esqueleto. En 
realidad, todos estos animales comparten características de los deu- 
terostomados: división radial, desarrollo dei celoma a partir de! 
arquenteron y formación de 1a boca en ei extremo dei embrión 
opuesto al blastoporo (vease figura 32-9). La sistemática molecular 
reforzó a los deuterostomados como ciado de animales bi late nos. 


Equinodermos 

Las estreites de mar y la mayoría de los equinodermos (dei 
griego echtrq espinoso, y dermee piei) son animales mannos de 
movtaientos lentos o sésiles. Poseen un endoesqueleto formado 
por placas calcáreas rígidas cubierto por una delgada piei. La 
mayoría de los equinodermos poseen una superfície espinosa debi- 
do a Ia presencia de protuberâncias esqueléticas y espinas. Los equi- 
no de mios poseen un sis lema vascular de agua único, una red de 
canales hidráulicos que se ramífican en extensiones llamadas pies 
ambulacrales, que participan en la locomoción, en k alimenta* 
ctón )■ en el intercâmbio de gases (fig. 33-39). Los equinodermos 


T ~ ! 9- 33-39. Anatomia de la estreJIa de mar E! ubo igestivo corto exti n 

jn equinodermo). * boca, ubicada en la base dei disco central, hasta el 

ano, ubicado en la parte superior de! disco. 


Z sco central. Ei disco central 
posee un anil i o nervioso y 
cordones nerviosos que se 
“dian desde el anlllo hada 

los brazos. 


Las glândulas digestivas 

se creta n jugos digestivos y 
i udan en la absordón y el 
almacenamiento de 
nutrientes. 



Estômago 


Nervro 

radial 


CanaL 

anular 


Gónadas 

Ampoíla 

Podio 

P\e 

a mbu lacrai 


La superfície de ia estreJIa de 
mar está cubierta por espinas 
que lo ayudan a tíefentíerse de 
los depredadores, y por 
pequenas branquías en las que 
se produce el intercâmbio de 
gases. 

Madreporito, A través de esta 
apertura el agua entra o sale 
dei sistema vascular hada el 
exterior. 


Canal radial. El sistema vascular de 
agua está formado por un canal en 
forma de anil lo en el disco central y 
cinco canales radiales, cada uno 
ubicado en un surco que se extiende 
a lo largo dei brazo. 


De cada canal radial parten cientos de pies ambulacrales, musculares y 
huecGS, llenos de liquido. Cada pie ambu lacrai está formado por una 
ampolla en forma de bulbo y un podio con ventosa (pie). Cuando la 
ampoíla se comprime, em puja agua hacia el podio que se expande, Asi, el 
podio entra en contacto con el su st rato. Ãl contraerse, los músculos de la 
pared deí podio empujan el agua nuevamente hada la ampolla y hacen 
que el podio se acorte y se doble. 
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üenen reproducción sexual, el macho y la hembm generalmente 
sen indivíduos separados y liberan a sus game tos eu el agua. 

l_as partes internas y externas de la mayoría de los eqmnoder- 
mos se dividen radial mente desde el centro, a menudo en cinco 
rádios. Sin embargo, la anatomia radial de los equinodermos adul- 
tos es una adaptadõn secundaria, ya que ias larvas poseen simetria 
bilateral. Ade más, la simetria dei equinodermo adulto no es com- 
pletamente radial Por ejemplo, la abertura (madreporito o placa 
madre pórica) dei sistema vascular de agua de la estrella de mar no 
es central sino que se encuemra desplazada hacia uno de los lados. 

Los equinodermos actuales se dividen en sets clases (cu adro 
33-6; figura 33-40); Asteroidea (estrella de mar), Opbiuroidea 
(estrelas frágiles), Echinoidea (erizos de mar y dólares de arena), 
Crinoidea (lírios de mar y estrelas pluma), Holothurôidea (pepi- 
nos de mar) y Concentncycloídea (margaritas de mar). 


la estrella de mar secreta jugos que comienzan a digerir el cuer- 
po blando dei molusco dentro de su propia concha. 

Las estrelas de mar y otros equinodermos tienen un gran 
poder de regeneración. Pueden regenerar brazos perdidos, y los 
miembros de un género incluso pueden regenerar el cuerpo com- 
pleto a partir de un solo brazo. 

Estreitas fntgiles 

Las estrelas írágiles üenen un disco central y largos brazos íle- 
xibles, Se trasladan aguando sus brazos con movimientos ser- 
penteantes, ya que sus pies ambulacrales carecen de ventosas y. 
poi lo tanto, no pueden utiliza rios para adherirse. Algunas espe- 
ciesson suspensivoras; otras son depredadores o se alimentan de 
carroria. 


Esí? cilas de núET 

Las estrelas de mar tienen múltiples brazos que panen de un 
disco central. La superfície inferior de los brazos posee pies 
ambulacrales, que aaúari como discos de succión. Pueden crear 
o anular la succión mediante un conjunto complejo de acciones 
musculares e hidráulicas (véase figura 33-39), La estrella de mar 
se adhiere con firmeza a las rocas o se desliza de modo lento uti- 
lizando Los pies ambulacrales que se extienden, se cierran, se 
contraen, se liberan, se extienden y se cierran de nuevo. También 
utiliza su pie tubo para atra par presas como almejas y ostras. 
Rodea con sus brazos al bivalvo cerrado y lo sostiene con I irmeza 
con los pies ambulacrales, Luego, la estrella de mar saca su estô- 
mago hacia fuera por la boca y lo introduce en la abertura angosta 
que queda entre las dos valvas de su presa. El sistema digestivo de 
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Clase y ejemplos Características principales 


Asteroidea (estrelas de 
mar. véanse figuras 33-39 
y 3 3 -40 a) 

Ophiu roidea (esi relias 
Írágiles; véanse figuras 
33 -40b) 

Eehinoidea (erizos de mar, 
dólares de arena; véase 
figura 33-40 c) 


Crinoidea (lírios de mar, 
estrelas pluma; véase 
figura 33-40d) 

Ho I othu roidea (pepinos 
de mar; véase figura 
33-4Qe) 


Concentricydoidea 
(margaritas de mar; véase 
fígura 33-400 


Cuerpo en forma de estrella con 
múltiples brazos, boca dirigida hacia 
el su st rato 

Disco central; brazos largos y 
flexibles; pie ambu lacrai sin ventosas 

Forma esférica o de disco; no posee 
brazos, cinco filas de pies 
ambulacrales que le permiten 
desplazarse lema mente; la boca está 
rodeada por una estmctura eompleja 
similar a una mandíbula 

Brazos con plumas alrededor de la 
boca que está orientada hacia arriba 

Cuerpo en forma de pepino; cinco 
filas de pies ambulacrales; pie 
ambutacral adicional modificado 
como tentáculos alimentados; 
esqueleto reducido; no posee es pinas 

Cuerpo en forma de disco rodeado 
de pequenas espinas; sistema 
digestivo incompleto; vive sobre 
trozos de madera sumergida 


Erizos de mar y dólares de arena 

Los erizos de mar y los dólares de arena no poseen extremi- 
dades, pero tienen cinco hi leras de pies ambulacrales que utilí- 
zan para trasladarse con movimientos lentos. Los erizos de mar 
también tienen músculos que hacen girar sus largas espinas, que 
ayudan a la locomoción. La boca dei erizo de mar está rodeada 
de est metaras complejas, similares a mandíbulas, adaptadas para 
alimentarse de algas y de otros alimentos. Los erizos de mar tie- 
nen una forma casi esférica, y los dólares de arena son aplanados 
y en forma de disco. 

Lírios de mary cstrellas pluma 

Los lírios de mar poseen un pedúnculo mediante el cual se 
adhieren al sustrato; las estrelas pluma se deslizan utilizando sus 
largos brazos flexibles. Ambos utilizan sus brazos para alimen- 
tarse de partículas en suspensión. Los brazos rodean a la boca, 
que se dirige hacia arriba, en dirección opuesta al sustrato. La 
Crinoidea es una clase antigua que ha evolucionado de forma 
muy conservadora; los lírios de mar fosilizados hace unos 
300 millones de anos son muy similares a los miembros actuales 
de la clase. 


Pepinos de mar 

À simple vista, los pepinos de mar no se parecen mucho a 
otros equinodermos. Carecen de espinas y su endoesquekto está 
muy reducido. Tienen forma alargada en su eje oral-aboral, lo 
que les da su nombre y disimula su relación con las estrelas y los 
erizos de mar, Sin embargo, si los observamos más de cerca, vere- 
mos que tienen cinco hileras de pies ambulacrales. Algunos de 
éstos se ubican alrededor de la boca y se han convertido en ten- 
táculos alimentados. 


Margaritas de mar 

Las margaritas de mar fueron descubiertas en 1986 y se cono- 
cen solo dos especies. Ambas viven sobre trozos de madera 
sumergklos en las costas de Nueva Zelanda y de las Bahamas, Su 
cuerpo carece de brazos y uene forma de disco, simetria radial y 
mi de menos de un centímetro de diâmetro. En el borde de su 
cuerpo hay pequenas espinas. Las margaritas de mar absorben 
nutrientes a través de la membrana que rodea su cuerpo, La rela- 
ción entre estos aní males y otros equinodermos no está clara; 
algunos taxonomistas consideran que procedeu de las estrelas de 
mar. 
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(a) Estrella de mar (clase Asteroidea) 




(c) Erizo de mar (clase Echinoidea) 


(e) Pepino de mar (clase Holothuroidea) 
à Fjg. 33-40. Equinodermos. 



(b) Estrella frágil (clase Ophiuroídea) 




(d) Estrella pluma (dase Crinoidea) 


(f) Margarita de mar (dase Concentricydoidea) 


Cardados 

EI filo Chordata está formado por dos subfilos de invertebra- 
dos, los mixímidos y los vertebrados. La relación estrecha entre 
los equinodermos y los cordados no significa que un filo derive 
dei oiro. Los equinodermos y los cordados exisüeron como filos 
diferentes durante más de quinienios niillones de anos. En ei 
capítulo 34 nos referiremos a Ia íilogenia de los cordados, hacien- 
do énfasis en la historia de los vertebrados. 


Fvaluacion de conceptos 


1. Explique como la simetria de los equinodermos y cnida- 
rios es un ejemplo de evoludón convergente. 

2. Describa las aedones hidráulicas y musculares que le per- 
miten a la estrella de mar mover sus pies ambulacrales. 

Véanse las respuestas e\ Apênâice À. 
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En www.medicapiir1americana.c0m/caffipt1elJ encontrará ejercidos interactívos, anímaciones, 
videos y preguntas de autoevaíuacián. 



Las esponjas careceu de tejidos y órganos. Se alimentan de partículas en 
suspensión de! agua que penetra a través de sus poros; los coanocitos 
(células collar flageladas) mgieren cl alimento suspendido (pp. 642, 643), 


Cuadro 33-7. Filos animales seleccionados 
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Po rs lera (esponjas) 


Cnidaria (hidras, 
medusas, anémonas 
de mar, coral es) 

Flatyhelnurtthes 
(gusanos planos) 

Rotiíera 


Lophophorates: 
Ectoprocta, Phoronída, 
y Brachiopoda 

Nemertea (gusanos 
con probósclde) 


Moltusca (almejas, 
caracoles, calamares) 


Annelida (gusanos 
segmentados) 

Mematoda (gusanos 
redondos) 




Arhropoda 
(crustáceos, insectos, 
ara na s) 

Echmodermata 
(estrellas de mar, 
erizos de mar) 

Chordata (lancdados, 
Lu n ica d os , ve rt e b vados) 











v ■ 


Careceu de tejidos ve rd aderes; poseen coanocitos (células collar 
células flageladas únicas que ingieren bactérias y partículas 
diminutas de alimento) 


Eferuc Luras urti cantes únicas (cnidasb cada una contenida en una 
célula especializada (cnidocito); cavidad gastro vascular 
(compartimento digestivo con una única abertura) 

Acelomados no segmentados aplanados en sentido dorsoventral; 
cavidad gastro vascular o sin tubo digestivo 

Pseudocelomados con cana! alimentado (tubo digestivo con boca 
y ano); mandíbulas (trophi) en la faringe; cabeza con corona 
d liada 

Ce tomados con lofóforo (estrueturas alimentarias que poseen 
tentáculos ditados) 


Probóscide anterior única rodeada por un saco ! leno de líquido; 
canal alimentaria; sistema circulatório cerrado 




Celomados con el cuerpo dividido en tres partes principales 
(pie muscular, itiasa visceral, manto); celoma reducido; la mayoría 
posee una concha rígida de carbonato de cálcio 

Celomados con pare d corporal y órganos internos segmentados 
(a excepción dei tracto digestivo) 

Seudocelomados cilíndricos no segmentados con extremos aguza- 
dos; no poseen sistema circulatório 


Celomados con cuerpo segmentado, apêndices articulados y 
exoesqueleio de proteínas y quitina 


Celomados con anatomia radial secundaria (larvas bilaierales, 
adultos radiales); sistema vascular de agua único; endoesqueleto 


Celomados con notocorda; cordón nervioso dorsal hueco; 
hendidura faríngea; cola muscular, postnal 
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í onccplo 


Los cnidarios tienen simetria radial^ cavidacl 
g astro vascular y cnidocitos 

Los cnidarios son en su mayoria carnívoros marinos que poseen 
tentáculos pro vistos de cnidÒcitos que ayudan a su deíensa y a la 
captura de presas. Tienen dos formas eorporales: el pólipo sésil y ia 
medusa flotante (pp. 643, 644). 

- Hidrozoos (p. 644), La dase Hydrozoa, por lo general alterna entre 
las formas de pólipo y medusa, aunque el pólipo se destaca más. 

íiscifozoos Cp. 644). Dentro de la clase Scyphczoa, las aguas vivas 
•.medusas) son la forma prevalente dei ciclo vital. 

Cubozoos (p. 645). En la clase Cubozoa (cubo medusas y avíspas 
de mar), la medusa tiene forma de cubo y ojos complejos. 

> \ mo zoas (p. 645). La clase Anthozoa incluye a las anémonas de 
mar y los co rales, que existe n solo en forma de pólipos. 


Coiicepio 


La mayoria de los animales tienen simetria bilateral 

> Platelmiintos (pp, 646, 648), Los gusanos planos son ani males apla- 
nados en sentido dorsoventral que poseen una cavidad gastrovascular. 
lo clase Turbellaria está compuesta, sobre todo, por especies ma n nas 
de vida libre. Los miembros de la clase Trematoda y Monogenea viven 
como parasites dentro o sobre los ani mates. La clase Cestoda esta 
. nmpuesta por las tenias, parâsitos que carecen de tubo digestivo. 

* Rotiferos (pp. 648, 649). Los rotí feros se encuentmn, sobre todo, 
en agua dulce y muchos de ellos se reproducen por paneno génesis. 

* Lofoforados: cctoproeios, forónidos y braquíópodos (p, 649). 

L is lofoforados son celomados que poseen un lofòforo, que es un 
rgano de abmentadõn por suspensíón en forma de herradura que 
posee tentáculos citiados. 

N emcrlinos (pp, 649, 650). Los nemertinos poseen un tubo 
retráctil único (probóscide) que utilizan para su defensa y para cap- 
:::rar a sus presas, Utilizan una bolsa I lena de líquido para extender 
ía probóscide. 


C oncepto 


Los moluscos tienen un pie muscular, una masa 
visceral y un manto 

Qui tones (p. 651). La clase Poly placo p hora incluye a bs qui tones, 
.mí males martnos de forma ovalada que están cubiertos por urta 
.oraza de ocho placas dorsal es, 

■’ Lasterópodos (pp. 651, 652), La mayoria de los miembros de la 
..ase Gastropoda, los caracoles y sus parieutes, poseen una concha 
Limca en Forma de espiral. Una característica que los distingue es la 
torstón desu cuerpo durante d período embrionário, Muchas 
babosas carecen de concha o tienen una concha reducida. 

B ival vos (p, 652). La dase Bi vai vi a (almejas y especies cerca nas) 
posee una concha en forma de bi sagra dividida en dos partes. 

• efalópodos (pp. 652, 653). La clase Cephabpoda incluye al 
clamar y al pulpo, carnívoros con mandíbulas en forma de pico 
rodeadas por tentáculos de su pie modificado. 


Concepto 


Los anélidos son gusanos segmentados 

Üligoquetos (pp, 653, 654). La clase Oligochaeta incluye a la 
ombriz de ti erra y a diversas especies acuáticas. 


Poliquetos (p, 655). Los miembros de la clase Polychaeta poseen 
parapodios en forma de paletas que fundonan como branquías y 
ayudan a ta locomõCión. 

Sangu (judas (p. 655). Muchos miembros de la dase Hirudinea 
son parâsitos hematófagos. 


Concepto 


Los nematodos son seudocelomados no se; 
cubiertos por una cutícula rígida 


Ull 


entados 


Los nematodos estân entre los animales más difundidos y numero- 
sos que habitan en e! suelo y en la mayoria de los ambientes acuáti- 
cos Algunas especies son parâsitos importantes de animales y 
plantas (pp. 655, 656), 


Concepto 


Los artrópodos son celomados segmentados que 
poseen un exoesqueleto y apêndices articulados 

Características gcneraíes de los artrópodos (pp. 656, 658). La 
varíación en la morfologia de los artrópodos consiste, sobre todo, 
en la especial ización de grupos de segmentos y en la presencia de 
apêndices. El exoesqueleto de ios artrópodos, formado por proteí- 
nas y qui ti na, sufre ecdisis (muda) regularmente. 

Queliecriformcs (p. 658). Entre los quelice ri formes se encuentran 
las ararias, las garrapatas y los ácaros. Poseen un cefalo tórax ante- 
rior y un abdômen posterior. Los apêndices anteriores estân modifi- 
cados como queliceros (pinzas o colmillos). 

Miriápodos (pp, 658, 659). Los mílpíés son gusanos que poseen 
un número muy elevado de patas. Fueron unos de los pri meros 
animales que conquistarem la tierra. Los ciempiés son carnívoros 
terrestres que poseen garras venenosas. 

Insectos (pp. 660, 664), La diversidad de especies de bs insectos 
es mayor que la dei resto de todos bs animales juntos. El êxito de 
los insectos se debe en gran parte al vuelo. 

Crustáceos (pp. 664 v 665). Los crustáceos, entre bs que están las 
langostas, cangrejos, camarones y percebes, son, sobre todo, acuáti- 
cos. Poseen numerosos apêndices, muchos de los cuales están espe- 
cializados para la alimentación y 3a locomoción. 


Concepto 


Los equino dermos y los cordados son deuterostouiados 

> Equinodermos {pp. 665, 666), Los equinodermos (estrellas de mar 
y especies cercanas) poseen un sistema vascular de agua que termina 
en un pie ambulacral que utilizan para su locomoción y alimentación. 
La anatomia radial de muchas especies es una evolución secundaria a 
partir de la simetria bilateral de sus antecesores, Poseen un endoes- 
queleto calcáreo cubierto por una piei delgada rugosa o espinosa. 

Cordados (p. 667). Los cordados incluyen dos subfibs de inverte- 
brados y a todos los vertebrados. Los cordados comparten muchas de 
las características dei desanollo embrionário con los equinodermos. 




I. iCuãles son los dos ciados principales que derivan dei ancestro 
Eumetazoo más antiguo? 

a. Porilera y Bilateria. 

b. Porifera y Cnidaria. 
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c. Cnidaria y Biiatería. 

d. Rotlfera y Deuterostomia 

e. Derme rosto mia y Bi la te ria. 

2. ^Qué ca min o seguiría d movimiento dei agua a través de una 
esponja? 

a. Pororito espongocele — > ósculo. 

b. Blastoporo -4 cavidad gastrovascular — > p rotos toma. 
o. Coanodto — > mesohilo — > espongocele. 

d. Porocito “4 coanodto — > mesohilo. 

e. Células collar — > ceio ma — > porocito. 

3. A pesar de su diveisidad. todos los cnidarios sc caracterizan por: 

a. Poseer una cavidad 'gastrovascular. 

b. Alternância entre d estádio de medusa y de pólipo. 

c. Qerto grado de eeíalización. 

d. Tejido muscular de origen mesodérmieo, 

e. Ausência completa de reproduedón asexual 

4. El caracol de tierra, la almeja y el pulpo tienen en común: 

a. Un mamo. 

b. Una rãdula. 

C. Branquías. 

d. Torsion embrionária. 

e. Cefallzación marcada. 

5. 'Cuál de las siguientes no es una característica de la mayoría de los 
miembros de! filo Annelida? 

a. Esqueleto hidrostático. 

b. Segmentadón. 

c. Metanefridios. 

d. Pseudocdoma 

e Sistema circulatório cerrado. 

6. Qué filo se caracteriza por componerse de am males con cuerpo 
segmentado? 

a Cnidaría, 

b. Plahdmmthes. 

c. Porifera. 

d. Aithopoda. 

e. Mo 1 lusca 

7. ^Cuãl de las siguientes afirmaciones acerca de los queliceri formes cs 
falsa? 

a. Poseen antenas. 

b. Su cuerpo se divide en ce falo tórax y abdômen 

c. Los cangrejos herradura son. miembros marínos supervivientes. 

d. tncluyen a las garra patas, escorpiones y aranas. 

e. Sus apêndices anteriores estân modificados como pinzâs o colmillos. 

8. ^Cuãl de las siguientes características de los insectos se considera la 
principal responsable de su increíble diversificación en el medio 
terrestre? 

a. Segmemación. 

b. Antenas. 


c. SisLema traque at 

d. Simetria bilateral. 

e. Vuelo. 

9. El sistema vascular de agua de los equinodermos 

a Funciona como un sistema circulatório que distribuye nutrien- 
tes a las células dei cuerpo. 

b. Participa en la locomodon.. alimentación e intercâmbio de gases 
c Es de organizadón bilateral, aunque el animal adulto liene ana- 
tomia radial 

d. Produce cd movimiento de agua a través dei cuerpo dei animal 
durante ta alimentación por suspensión 
e Es análogo a ta cavidad gastrovascular de los gusanos planos. 

10. iCuãt de bs siguientes combinaciones de filo y su descripción es 
ifieorreciu? 

a Equmodermata -simetria bilateral y radial ceio ma a partir dei 
arquenteron. 

b + Ne mato d a -gusanos redondos, seudocel ornados. 

c. Cnidaria -simetria radial, formas pólipo y medusa. 

d. Playhd mi nthes -gusanos planos, cavidad gastrovascular, aceio- 
mados. 

e. Porifera -cavidad gastrovascular, presencia de celoma. 

Véanse las respuestas en d Apénâice A. 

Interrelación evolutiva 

Los cangrejos herradura se llaman dósiles v Mentes” pues, segun los 
registros fósiles, no variaron su morfologia durante muchos millones de 
atios. ^Por qué habrán mamenido la misma morfologia durante tanto 
tiempo? iQ ué otros aspectos de su morfologia, menos obvios que la 
estmclura, cree usted que pueden haber evolucionado en esc tiempo? 


Problemas científicos 

Una bióloga marina desenterrõ un animal desconocido ded leebo ma ri- 
no. Describa algunas de las características que deberla buscar para 
dderminar el filo al que pertenece el animal 


Ciência, tecnologia y sociedad 

En un país africano se eonstruyó un embalse y canalcs de irrígacion, lo 
que permluó a bs campesinos aumentar la cantidad de alimento que 
pueden cultivar Enel pasado, los cultivos se pkntabau solo después de 
las inundado nes en primavera; el resto d d ano, d sue lo estaha demasia- 
do seco. Ah ora se pueden regar los campos durante todo el ano. La 
mejora en los cultivos ha tenido un costc inesperado; un lerrible aumen- 
to de la incidência de esquistosomiasis. Observe d ciclo vital dei parasito 
de la sangre Sdiísíosomu mansoni en la ligura 33-11 e imagine que usted 
está en el Cuerpo de Paz v debe ayudar a Ias autoridades sanitarias loca- 
les a controlar la enfenuedad. ^Por qué cree usted que d proyecto de 
imgación aumento la incidência de esquistosomiasis? El contrai de la 
enfermedad por medio de medicamentos es difícil y costoso. Sugiera tres 
métodos que se podrían intentar para prevenir la infeedón. 
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A Fig. 34-1. Vértebras y cráneo de una serpiente, un vertebrado 
terrestre, 


Conceptos clave 


34-1 Los cordados poseen una notocorda y un 
cordón nervíoso dorsal hueco 

34-2 Los craneados son cordados que tiencn cabeza 

34-3 Los vertebrados son craneados que tienen 
columna vertebral 

34-4 Los gnatostomados son vertebrados 
mandibu lados 

34-5 Los teirápodos son gnatostomados que tienen 
cuatro extremidades 

34-6 Los amniotas son teirápodos que ponen huevos 
adaptados ai medio terrestre 

34-7 Los mamíferos son amniotas que tienen pelo 
y producen leche 

34-8 Los seres humanos son hominoides bípedos con 
un cerebro de gran tarnano 


Panorama general 


Quinientos millones de anos 
de espinas dorsales 

E n el amanecer dei período Cámbríco, hace unos 540 millo- 
nes de anos, una sorprendenxe variedad de animales 
poblaba los oceanos de la Tierra: depre dadores que usa- 
an pinzas y mandíbulas para atrapar a sus presas, animales con 
.ipinas protectoras. corazas y complejas estmeturas bucales para 
.crar alimentos dei agua, y gusanos que se deslizaban porei fondo 
lodo y se aUmentaban de matéria orgânica. En medio de toda 
.1 actividad, algunos organismos de 2 cm de longitud, delga- 
- f v escurndizos, podrían haber pasado inadvertidos. Sin 
“ argo, aunque carecían de ojos, coraza y apêndices, estas 
_ ruturas dejaron un notable legado que dio lugar a uno de los 
:~.pos de animales que mejor nadan, caminan o vuelan: los ver- 
tebrados. cuyo nombre provi ene de las vértebras, una serie de 


huesos que constituyen la columna vertebral (fig. 34-1). 
Durante aproxímadmente 200 millones de anos, los vertebrados 
se restringi eron a vivir en los oceanos, pero hace 360 millones de 
anos, la evoluciõn de las extremidades con manos y pies en uno 
de sus linajes acompano su migraciõn hacia el medio terrestre, 
donde se diversificaron para dar lugar a los anfíbios, los reptil es 
(aves incluídas) y los mamíferos. 

Existen aproximadamente 52 000 espedes de vertebrados, un 
número relativamente pequeno si se compara con el millón de 
especies de insectos que hábitan la Tierra* Sin, embargo, esta escasa 
diversidad se ve compensada por otras cifras: algunos dinosaunos 
herbívoros de hasta 40 000 kg son los animales de mayor masã que 
lian pisado la superfície dei planeta, míetítras que el animal más 
grande que jamás ha existido, La ballena azul (un mamífero), puede 
exceder los 100 00 0 kg. Algunos vertebrados son capaces de reali- 
zar iravesias globales; por ejemplo t el charráti ártico (Sterna paradi- 
sed) t ave que anida, principal mente, cerca de las costas dei Oceano 
Glaciar Ártico, vuela hasta la Antártida para pasar el resto dei ano, 
y luego emprende su viaje de regreso. Por último, este grupo 
también incluye la única especie capaz de producir un lenguaje 
completamente desarrollado, fabricar herramientas complejas y 
producir arte simbólico: el ser humano. 

En este capitulo aprenderemos las hipótesis ac tu ates sobre el 
origen de los vertebrados a partir de ancestros invertebrados. 
Traza remos paso a paso la evoludón de su plan corporal, desde 
la notocorda hasta la aparíción de la cabeza y dei esqueleto mine- 
ralizado. También exploraremos los grupos más importantes de 
vertebrados vivos y extinguidos, así como la historia evolutiva de 
nuestra propia especie 



Los cordados poseen una notocorda 
y un cordón nervioso dorsal liueco 

Los vertebrados son un subfilo de los cordados (filo C horda ta). 
Éstos son animales de simetria bilaLeral, dei grupo conocido 
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Echinodermata 

(grupo hermano de los corda cios) 


Cordados 


Craneados 


Vertebrados 


Gnatostomados 


Osteíctios 
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◄ 


Leche 


◄ 


Huevo 

amniótico 


Extremidades 


◄ Aletas lobuladas 
Pulmones o derivados pulmonares 
^Mandíbulas, esqueleto mineralizado 


◄ Colurhna 


vertebral 


◄ 


Cabeza 


◄ 


Cerebro 




◄ 


Notocorda 


■ 


Deuterostomado ancestral 


A Fig, 34-2, Fílogenia hipotética de los cordados. El diagrama muestra los dados más importan- 
tes de cordados en reladón con Echinodermata, el otro dado principal de los deuterostomados (véase 
cap, 33). Se detalJan algunos caracteres derivados de ciertos ciados; por ejemplo, todos los cordados, 
y sola mente ellos r presentan notocorda. 
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omo Bílateria. Dentro dei grupo Bilateria, los cordados perte- 
-ecen al ciado Deuterostórnia (véase cap. 32). Aparte de los 
vertebrados, los deuterostomados mejor conoddos son los 
equino d ermos, miembros dei filo que incluye a las estrellas y 
■ erizos de mar. Siti embargo , como se observa en la figura 
34-2, dos grupos de invertebrados deuterostomados, los uro- 
. ' r dados y los cefalocordados, están relacionados más cercana- 
mente con los vertebrados que con otros invertebrados. De 
hecho, junto con los mbrinos y los vertebrados eonstituyen el 
-do de los cordados. 

Caracteres derivados de los cordados 

Todos los cordados comparten un conjunto de caracteres 
derivados, aunque nntchas especies presentan algunos de d l o s 
íolo durante su desarcollo embrionário. La figura 34-3 ilustra los 
cuatro caracteres clave de los cordados: notocorda, cordón ner- 
vioso dorsal hueco, hendiduras o aberturas faringeas y cola mus- 
cular de posición posanal. 

yotocoida 

Hl término cordados proviene de una estruetura esquelética, la 
notocorda, presente en todos los embriones de este filo, así como 
en algunos adultos. La notocorda es una estruetura longitudinal, 
fiexlble, localizada entre el tubo digestivo y el cordón nervioso, 
5e compone de células grandes, ! lenas de liquido, en marca d as 
por un tejido fibroso y bastante rígido. Esta estruetura aporta 
soporte esquelético a la mayor parte dei cuerpo de los cordados 
en las larvas o adultos que la poseen, también proporciona una 
estruetura firme pero llexible sobre la que pueden actuar los 
músculos durante la nataciõn. En la mayoría de tos vertebrados 
se desarrolla un esqueleto articulado más complejo; el adulto 
mantiene solo restos de la notocorda embrionária. En los seres 

humanos, la notocorda se reduce a los discos gelatinosos inter- 
verte b rales. 


Cordón nervioso donat hueco 

El cordón nervioso embrionário de un cordado se forma a 
partir de una placa ectodérmica, que profundiza y forma un tubo 
ubicado dorsalmente a la notocorda, El cordón nervioso resul- 
tante, dorsal y hueco, es propio de los cordados. Otros filós de 


Cordón 


Segmentos nervioso 

musculares dorsal hueco 



A Fig. 34-3. Caracteres de los cordados, Todos los cordados pose- 
en los cuatro caracteres distintivos dei filo en algún momento de su 
desarrollo. 


animal es poseen cordones nerviosos sólidos, en muchos casos, 
ubicados ventralmente, En los cordados adultos, el sistema ner- 
vioso central (encéfalo y médula espinal) se desarrolla a partir dei 
cordón nervioso embrionário. 

Aberturas o hendiduras faringeas 

El tubo digestivo de los cordados se extiende desde la boca 
hasta el ano, La regiõn inmedi atamente posterior a Ia boca es 
la laringe. En Lodos los embriones de los cordados se forman 
una serie de bolsas separadas por surcos a los lados de la farin- 
ge; estos surcos, conocidos como hendiduras faringeas, se 
transforman en aberturas que se comum can con el exterior. 
Así, las aberturas faringeas permiten que el agua que entra 
por ia boca abandone el cuerpo sín necesídad de atravesar 
todo el tubo digestivo, En muchos cordados invertebrados, Ias 
aberturas faringeas funcionan como dispositivos para a t rapar 
alimentos en suspensión. En los vertebrados (con excepcion 
de los de vida terrestre, los tetra pados), estas aberturas y las 
estrueturas que las soportan se han modificado para el inter- 
câmbio gaseoso y reciben el nombre de aberturas branquía les. 
En los tetrápodos, las hendiduras no se transforman en aber- 
turas; en cambio, desempeiian un papel importante en el ciesa- 
rrollo de algunas partes dei oído y de otras estrueturas 
cefálicas y cervicales. 

Cola muscular posanal 

Los cordados presentan una cola ubicada posteriormente al 
ano, aunque, en muchas especies, ésta se pierde durante el desa- 
rrollo embrionário. Por el contrario, muchos animales que no 
pet tenecen a este filo poseen un tracto digestivo que abarca casi 
toda la extensiõn dei cuerpo, La cola de los cordados contíene 
elementos esqueléticos y musculares, y en muchas especies acuá- 
ticas aporta gran pane de la fuerza propulsora. 

Tunicados 

La evidencia basada en 
vários estúdios morfológicos 
y moleculares sustenta la 
hipótesis de que los túnica- 
dos (sub filo Urochordata) 
per tenecen a la primem ra- 
mificaciôn dei linaje de los 
cordados. Estos animales se 
parecen a los demãs corda- 
dos, sobre todo, durante 
su estádio larvario, que 
puede ser muy breve, de 
unos pocos minutos. En 
muchas especies, 3a larva 
usa sus músculos caudales y 
la notocorda para nadar en 
busca de un sustrato ade- 
cuado para asentarse, guia- 
da por seriales que recíbe de 
sus células fotorreceptortas y receptores de gravedad. 

Una vez que un tun içado se asienta sobre un sustrato, 
experimenta una metamorfosis radical durante Ia cual sus 
caracteres de cordado desapareceu. Así, su cola y notocorda 
se reabsoiben, su sistema nervioso se degenera y los órganos 
restantes roran 90°. Un tunícado adulto incorpora agua a tra- 
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la boca 

Srfón 
saJida 


Átrio 


Ano 


Intestino 


Esófago 
Estômago 


Faringe 
con 
numerosas 
aberturas 


Sifón 
de saJida 


(a) Un tunicado adulto, como la ascidia, 
es un animal sésil (la fotografia 
corresponde, aproximadamente, al 
tamafio real). 


(b) £n el adulto, aberturas faríngeas 
prominentes actúan en la toma dei 
alimento en suspensión pero otros 
caracteres de tos cordados no son obvios. 



Notocorda 


Intestino 
Estômago 
Atrio 

Faringe con aberturas 


(c) Una larva de tunicado similar a un 
renacuajo que nada Übremente que no 
se alimenta, presenta los cu atro 
caracteres distintivos de los cordados. 


Cola 


Cordón nervioso 
dorsal hueco 


Segmentos 

musculares 


Sifón de, 
entrada 


a Fig. 34-4. Un tunicado, miembro de los urocordados. 


ves dei silón mhalante o de entrada, que pasa a través de sus 
aberturas faríngeas hacia una eavidad denominada atrio y es 
expulsada por el sifón de salida (fig* 34-4). Las partículas de 
alimento son filtradas dei agua mediante una red mucosa y 
transportadas por acción ciliar hasta el esófago. El ano se 
vacía en el sifón exhalame. Algunas espedes de tun içados 
expulsan un chorro de agua por su sifón exhalame citando 
son atacados. 


Anfioxos 


Los anfioxos o lancetas 
(sub filo Cephalo ch ordata ) 
reciben este nombre debido 
a su lorma, que recue rd a a 
la de este delgado instru- 
mento cortante (fig, 34-5). 
En su fase larvaria, estos 
anima les desanollan la noto- 
corda. el cordón nervioso 
dorsal hueco, numerosas a- 
benuras faríngeas y la cola 
posanal. Se alimentan de 
plâncton, nadando activa- 
mente hacia arriba y Iuego 
descendíendo pasivamente. 
Miemras descienden, aira- 
pan el plâncton y otros 
matenales en suspensión en 
sus faringes. 

Guando llegan a adultos, los anfioxos pueden medir hasta ã cm 
de longimd y mantienen los caracteres clave de los cordados, 
lo que recuerda al cordado ideal mostrado en la figura 34-3. 
fras la metamorfosis, los adultos nadan hacia el fondo dei mar 



y se entierran boca arriba en La arena, dejando solo su extremo 
anterior expuesto. Una red mucosa secretada entre las abertu- 
ras faríngeas extrae las pequenas partículas de alimentos dei 
agua de mar, que se introducen en la boca por acción de los 
cílios. El agua iuego pasa a través de las aberturas y el alimen- 
to atra pado entra en el intestino. La faringe y sus aberturas 
desempenan un papel poco importante en el intercâmbio gase- 
oso, proceso que ocurre, principalmente, a lo largo de la 
superfície corporal. 

Los anfioxos a menudo abandonan su habitãculo para 
nadar hacia un nuevo asemamiento. Aunque son nadadores 
débiles, estos cordados invertebrados usan una versíòn simpli- 
ficada de los mecanismos natatorios de los peces. La comrac- 
ción coordinada de músculos en forma de galón (««), 
dispuestos en forma seriada a ambos lados de la notocorda, 
produce ta llexión de esta última y origina movimienios ondu- 
latórios iaterales que impulsan el cuerpo hacia adelanie. La 
musculatura seriada es evidencia de la segmentacíón dei aníio- 
xo. Los segmentos musculares se desarrollan a partir de blo- 
ques mesodérmicos denominados somítas, que se encuentran 
a ambos lados de la notocorda en todos los embríones de los 
cordados. 

Globalmente, los anfioxos son organismos raros de encon- 
trar, pero en unas pocas regiones (incluída la Bahia de Tampa, 
a lo largo de la costa de Florida), ocae tonal mente alcanzan 
densidades superiores a los 5 000 indivíduos por metro cua- 
drado. 

Evolucíón temprana de los cordados 

Aunque los tumeados y los anfioxos son animales relativa- 
mente raros, la biologia evolutiva ha prestado y sigue prestando- 
les mucha atendón, Al poseer xnuchos (pero no todos) de los 
caracteres derivados de los vertebrados, estos animales pueden 
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► Fig. 34-5. Ei anfioxo Branchiostoma , un 
cefalocordado, Este pequeno invertebrado 
rnuesta los cu atro caracteres prindpales de bs 
cordados, El agua entra por la boca y pasa a 
través de las aberturas faríngeas hacia el atrlo, 
una câmara que se descarga al exterior median- 
te el atrioporo. Las partículas de alimento atra- 
padas por la mucosa son barridas por cílios al 
.tracto digestivo, Los músculos segmentados 
dispuestos de forma seriada producen los movi- 
mientos natatorios ondulados dei anfioxo. 




aportar pistas aceita dei origen evolutivo dei plan corporal de los 
vertebrados, 

Como vimos con anterioridad, los tunicados presentan 
caracteres de los cardados solo en su estádio larvado, mieruras 
que los aníioxos las mamienen en la edad adulta. Así, un 
anfioxo adulto se parece mucho más a un tun içado larva! que 
j uno adulto. En la década de 1920, basãndose en estas obser- 
v aciones, cl biólogo WiUiam Garstang propuso que los tunica- 
dos representan un estádio temprano en la evoluctón de las 
cordados* Sugirió que cordados ancestrales similares a los 
tunicados aceleraban su madurez sexual y se hacia n maduros 
mando todavia estaban en su forma larval. De esta manera, 
estos animal es y los cordados que evolucionarem a partir de 
ellos manmvieron la notocorda y olras características en su 
■arma adulta, Este praceso, que se ha documentado en un 
- úmero de transiciones evolutivas, se cpnoce como paidoinor- 
íosis (véase cap. 24), 

Aunque la idea de Garstang íue popular durante varias déca- 
das, hoy en día, el peso de la evidencia lo comradiee en e! caso 
de los tunicados. El estádio adulto degenerado de éstos parece 
-cr un carácter derivado que evoluciono solo despu.es de que el 
inaje de tos tunicados se separara de los atros cordados. Incluso 
as larvas de los tunicados parecen ser derivados, y no una fiel 
AAoduccion dei plan corporal de los cordados lempranos. Los 
Avudios de la expresión de los genes Hox (véase cap, 211 sugie- 
•te que estas larvas no desarrollan las regiones posteriores de su 
eje corporal, sino que la región anterior esta alargada y contiene 
. corazón y al sistema digestivo. 

Algunos estúdios realizados en anfioxos han revelado pistas 
importantes acerca de la evoluctón dei cerebro de los cordados. 
mi lugar de un cerebro completam ente desarrollado, los anfio- 
presentan solo un lígero ensanchamiemo en el extremo 
n tenor de su cordón nervtoso. Sin embargo, los mismos genes 
Hay que organizan las regiones mayores dei cerebro anterior, 
-nédio y posterior de los vertebrados se expresan con un patròn 
equivalente en este reducido grupo de células dei cordón ner- 
oso dei anfioxo (fíg, 34-6). Esto sugiere que el cerebro de los 
erte brados seria la elaboración de una estruetura ancestral 
- milar al simple extremo anterior dei cordón nervioso dei 
anfioxo. 


Cordón nervioso de un 
embrión de anfioxo 


Encefalo embrionário 
de un vertebrado (mostrado 
de manera ordenada) 


BF1 

W Otx Hox3 



Cerebro Cerebro Cerebro 
anterior medio posterior 


A Fig, 34-6, Expresión de genes def desarroflo en anfioxos y ver- 
tebrados* Los genes Hox (incluídos BF1 < Otx y Hox3) controfan el desa- 
rrollo de las prindpales regiones dei encéfalo de los vertebrados. Estos 
genes se expresan en los anfioxos en ei mísmo orden antero-posíerior 
que en los vertebrados. 


Evaluacion dc conceptos 


2 . 




Explique por qué, aunque los seres humanos son cordados, 
carecen de la mayoria de los caracteres prindpales derivados 
de ellos. 

iCuál es la íutidón de las aberturas faríngeas en Ia 
alirnentadón de los tunicados v los anfioxos? 


Vcunsc las respueslas en el Apéjidice A. 


Concepto 




Los craneados son cordados 
que tienen cabeza 


Después de la evoluctón dei plan corporal básico de los cor- 
dados, que estudiamos en los tunicados y los anfioxos, la 
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siguiente transición evolutiva importante lue la aparíción de la 
cabeza, Los corda d os que poseen cabeza se denominan crane- 
ados, La apaiiciórt de está estructura (formada por un encéfalo 
en e] extremo anterior dei cordón nervioso dorsaL los ojos y 
otros órganos sensória! es, rumo con el cráneo) abrió e! cannno 
a una nueva forma de alimentación: la depredacion activa. 
Cabe aclarar que las cabezas lambién evolucionarort in depen- 
dí entemente en otros lmajes animal es, como se describe en el 
capítulo 33. 

Caracteres derivados de los craneados 

Los craneados vivos tompanen un conjunto de caracteres 
derivados que los diferencia de los d emas corda dos. A nivel 
genético, estos animales poseen dos grupos de genes Hox s mi en- 
tras que los tunicados y los anfioxos poseen solo uno. Otras 
importantes faniillas de genes que producen moléculas de seria- 
lizadón y factò rés cie transcripdón tambíén sc preseman de 
forma duplicada en los craneados.. Esta complejidad genética adi- 
cional permitiõ que estos animales desarrollaran estructuras más 
complejas que Las de los tunicados y tos anfioxos, 

Un detalle único de los craneados es la cresta neural, un con- 
junto de células que aparece cerca de los márgenes dorsates dei 
tubo neural embrionário, cuando éste se está cerrando (fig. 34- 
7). Estas células se dispersan por el cuerpo, dando lugar a una 
variedad de estructuras, entre ellas, los dientes, algunos de los 
huesos y cartílagos dei cráneo, la capa interna de la piei (dermis) 
de la región facial, vários tipos de neuronas y las cápsulas sensó- 
ria! es en las que los ojos y otros órganos de los sentidos se desa- 
rrollan, 

En los craneados acu áticos, las hendiduras iaríngeas evolucio- 
naron bacia aberturas branquiales. A diferencia de las aberturas 
Iaríngeas de los anfioxos, que se utilizam princip&lmente, para 
filtrar alimentos en suspensióm las tiberturas branquiales se aso- 


▼ Fig. 34-7, La cresta rteural, origen embrionário de vários carac- 
teres exclusivos de los vertebrados. 



Bordes dorsal es Cresta 
neural neural 


Notocorda 


Tubo 


neural 



Ectodermo 


migratórias 
cresta neural 


ta) La cresta neural se compone 
de bandas celulares bitaterales 
cercan as a los márgenes de los 
pfiegues embrionários que 
forman el tubo neural. 


(c) Estas células dan lugar a algunas 
de las estructuras anatómicas exclusivas 
de los vertebrados, entre ellas, algunos 
de los buesos y cartílagos dei cráneo. 


(b) Las células de la cresta 
neural migran a sítios distantes 
dei embrión 



cian con músculos y nervios que permiten el bombeo de agua a 
través de ellas. Este bombeo puede ayudar a suceionar alimentos 
y facilita el intercâmbio gaseoso (en los craneados terrestres, las 
hendiduras faringe as desarrollan otro tipo de estructuras, como 
se verá más adelame). 

Los craneados, más activos que los tunicados y los anlioxos, 
tienen un metabolismo más elevado y un sistema muscular 
mucho más extenso. Los músculos que correu a lo largo de su 
tracto digestivo comribuyen a la digestión movíendo el alimento 
a través de éL Estos cordados tambíén poseen un corazõn con al 
menos dos câmaras, eritrodtos con hemoglobina y rinones que 
eliminan desechos de la sangre. 

El origen de los craneados 

À fines de la década de 1990, un grupo de paleontólogos que 
trabajaba en China descubrió una vasta fuénte de fósiles. Estos 
pertenecíati a cordados primitivos que, aparentemente, represem 
tan la transición bacia los craneados. Estos fósiles se formaron 
bace 350 mil tones de anos, durante la explosiõn de! Cámbrico, 
cuando muchos grupos de animales se estahan diversificando 
(véase cap. 32). 

Los más primitivos de los fósiles mencionados pertenecen a 
Haifeoueíla, de 3 cm de longitud (fig. 34-Sa). Este animal 
reeuerda en muchos aspectos a un cefalocordado. La estructura 
de su boca indica que, al igual que los anfioxos, se alimemafaa de 
partículas en suspensión, Sin embargo, Haikouella también pre- 
sentaba algunos de los caracteres de los craneados, como un 
cerebro pequeno pero bien desarrollado, ojos, y segmentos 
musculares que recuerdan los de los vertebrados, Tambíén 
poseía estructuras duras en su faringe que pueden haber sido 
“dêntículos”, similares a los d i entes. Pese a lo mencionado, este 
organismo carecia de cráneo, lo que sugiere que este carácter 
surgi ó como una mnovaclón dei sistema nervioso de los corda- 
dos, 

En otras rocas cámbricas se han encontrado fósiles de corda- 
dos aún mas avanzados, como fíatàouichíhys, Êste tenta aproxi- 
madamente el tamario de Haibonella, pero presentaba un cráneo, 
tal vez cartilaginoso (fig. 34-8b). Basándose en éste y otros 
caracteres, los paleontólogos han identificado a Haihomchdiys 
como un verdadero craneado. 


Mixinos 



El linaje menos deriva- 
do de los craneados que 
aún sobrevive está repre- 
sentado por la ctase Myxini, 
los mixinos (fig. 34-9). 
Estos animales presentan 
un cráneo cartilaginoso, 
pero careceu de mandíbu- 
las y vértebras. Nadan en 
forma serpenteante, usan- 
do sus músculos segmen- 
tados para ejercer fuerza 
sobre la notocorda. que se 
mantiene en la adultez 
como una barra cartilagi- 
nosa fuerte pero flexible, 
Los mixinos poseen un 
pequeno cerebro, ojos y 
una apertura nasal que se 
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5 mm 



r Haikouella. Descübierto en 1 999 en e! sur 6e China, Hâikoueffa (b) Haikoukhthys. Haikouichthys poseía cráneo, por !o que se 

a ojos y encéfalo pero carecia dé cráneo, un carácter derivado considera un verdadero craneado. 

t os craneados. 


a "ig. 34-8, Fósiles de cordados primitivos, Los colores de las ilustraciones son imaginários. 


f 



A Fíg, 34-9. IVfixino. 


icta con la íaringe, También presenian en sus bocas fbrma- 

- "es similares a los dientes, constituídas por la proteína quera- 
'ma 

Las 30 especies vivas de mixtnos son marinas y miden hasta 
cm de tongilud. Son habitantes dei fondo marino que se ali- 
:~íãn de gusanos y peces enfermos o muertos. Las hileras de 
: cndulas mucosas presentes en sus flancos secretan una sustan- 
que absorbe agua para formar un material viscoso que puede 
reler a otros carroneros cuando un mixino se está alimentando 


(fig. 34-9). Cuando estos animal es son atacados por un depre- 
dador potencial pueden producir vários litros de rrmcus viscoso 
en menos de un minuto. Esta sustancia cubre las branquías dei 
pez atacante y le obliga a retirarse o incluso le ahoga, Vários equi- 
pos de biólogos e ingenieros están investigando ias pro piedades 
dei inucus de los mixinos con la esperanza de producir una sus- 
tancia artificial similar, que actuaria como un gel de relleno. Un 
gel de estas características podria usarse , por ejemplo, para redu- 
c ir las hemorragias durante las drugías. 

Los sistemáticos especializados en vertebrados no consideran 
a los mixinos como verdaderos peces. Tradicionalmente, el tér- 
mino pez se ha aplicado a cualquier craneado con excepción de 
los tetrápodos. Usado de esta manem, el término no hace refe- 
rencia a un grupo monofilético; por tanto, los sistemáticos lo 
usan solo para relcrirse a un ciado específico de vertebrados, los 
actinopterigíos (véase concepto 34-4), En este capítulo, el término 
se usa en este último sentido. 


Evahiación de conccptos 


1. tGuãl de los siguientes cordados extintos se relaciona 
más cercanameme con los seres humanos, Haíhouíc fiíhys 
o Hmzouellal Justifique su respuesta. 

2. ^Qué caracteres de los mixinos están ausentes en los 
um içados y los anfioxos? 

Véanse las respnestas en el Apêndice A . 
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Concepto 


Los vertebrados sou craneados que 
. tienen columna vertebral 

Durante d período Cãmbrico, un linaje de craneados evolu- 
ciono bacia los vertebrados. Con un sistema nervioso mãs com- 
plejo y un esqueleto más elaborado que los de sus ancestros, los 
vertebrados se convirtieron en depredado res activos. 

Caracteres derivados de los vertebrados 

Una vez que los vertebrados se separa ron de! resto de los 
craneados, sufrieron una nueva duplicacion genica, esta vez, en 
relación con un grupo de genes para factores de transcripción 
conocidos como la família genica Dlx. El aumento resultante de 
la coinplejidad genética se asoció con el desarrollo de innova- 
dones en el sistema nervioso, entre ellas, la presencia de un 
cráneo más extenso y una espina dorsal formada por vértebras. 

En algunos vertebrados, las vértebras son poco más que peque- 
nas prominencias cartilaginosas, dispuestas dorsal mente a lo 
largo de la notocorda. Sin embargo, en la mayoría de ellos, las 
vértebras encierran a la medula espinal y han adquirido el 
papel mecânico de la notocorda. Los vertebrados acuáticos 
también adquirieron aletas dorsales, ventrales y anales, reforza- 
das por rádios, que aportan empuje y control direcdonaL La 
nàtación rápida fue respaldada por otras adaptaciones; por 
ejemplo, un sistema más eficiente de intercâmbio gaseoso en las 
branquías. 

4 

Lampreas 

Las lampreas (clase 
Cephalaspidomorphi) 
constivuyen el linaje más 
antiguo de vertebrados vivos. 

Al igual que tos mixtnos, 
estos animales pueden oíre- 
cer pistas sobre la evolución 
lemprana de los vertebra- 
dos, aunque también han 
adquirido caracteres pro- 
pios. 

Existen alrededor de 35 
especies de lampreas que 
babitan tanto en ambientes 
marínos como de agua dulce 
(fig. 34-10). Muchas de 
ellas son especies parasitas 
que se alimentan fijando sus 
bocas re d onde adas y sin 
mandíbulas en la superfície de algún pez, Hecho esto, utüizan su 
lengua áspera para penetrar en la piei de su hospedador e ingerir su 
sangre. 

En su fase larvaría, las lampreas viven en comentes de agua 
dulce. Las larvas son suspensívoras, y bastante parecidas a los 
anfioxos; pasan la mayor parte dei tiempo enterradas en sedimen- 
tos. Algunas especies se alimentan solo durante el período krvarío, 
alcanzando su madurez sexual después de vários anos de perma- 
nência en las comentes. Llegado este pumo, se reproducen y mue- 
ren en unos pocos dias. Sin embargo, la mayoría de las especies 
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A Fig. 34-10, Lamprea marina. Muchas lampreas usan su boca 
(ampliada en la foto de la derecha) y lengua para perforar el flanco de 
un pez. De esta forma, ingíeren sangre y otros tejídos de su hospeda- 
dor. 


migran hacia lagos o el mar cuando Ilegan a la adultez. Durante los 
últimos 170 anos, k lamprea marina (Petromyzon rmrimcs) ha 
invadido los Grandes Lagos (en la frontera entre los Estados 
Unidos y Canadá) y devastado muchas industrias pesqueras 

El esqueleto de las lampreas se compone de cart í lagos A dife- 
rencia dei tejido cartilaginoso encontrado en la mayoría de los 
vertebrados, esta versión carece de eolãgeno; en su lugar presen- 
ta una matriz proteica rígida, La notocorda de estos animales per- 
siste como el principal eje esquelético en los adultos, al igual que 
en los mixinos; no obstante, se encuentra rodeada por un tubo 
cartilaginoso dei que panen proyecciones pares en sentido dor- 
sal; representan a las vértebras y encierran parcialmente el cor- 
dón nervioso. 

Fósiles de vertebrados primitivos 

Una vez que los ancestros de ks lampreas se separaron de los 
demás vertebrados durante el período Cá mh ri cg aparecieron 
muchos otros linajes de vertebrados. Al igual que las lampreas, 
los miembros primitivos de estos linajes carecían de mandíbulas, 
pero alll terminan las semejanzas. 

Los conodontos eran vertebrados delgados, de cuerpo bkn- 
do, con ojos prominentes controlados por numerosos músculos. 
En el extremo anterior de sus bocas presentaban un conjunto de 
ganchos barbados formados por tejidos dentários mineralizados 
(fig* 34-11). Muchos conodontos medían de 3 a 10 cm de lon- 
gitud, aunque algunos pueden haber medido hasta 30 cm. 
Pro ba bl emente, cazaban con la ayuda de sus grandes ojos, ck- 
vando ias presas en sus ganchos. Luego, el alimento pasaba hacia 
k faringe, donde un conjunto diferente de elementos dentários 
lo cortaba y aplastaba. 

Estos animales fueron extremadamente abundantes durante 
más de 300 millones de anos. Sus elementos dentários iosiliza- 
dos son tan numerosos que han sido usados durante décadas por 
los geólogos petroleros como guia para datar los estratos rocosos 
en los que buscan petróleo. De estos fósiles proviene el nombre 
de los conodontos, que significa “díente cónico". 

Durante los períodos Ordovtcico, Silúrico y Devónico sur- 
gi e ron vertebrados con ínnovariones adicionales. Poseían aletas 
pares y un oído interno con dos canales semicirculares que les 
otorgaba sentido de equilíbrio. Aunque también carecían de 
mandíbulas, poseían una faringe muscular que quízá usaban 
para sucdonai habitantes dei fondo ma ri no o detritos. Una 
coraza de hueso mineralizado cubría una extensión variable de 








4 Fig. 34-11. Conodonto. Los conodontos son vertebrados primi- 
' ..os que vivieron desde f inaies dei Cárnbrico hasta el Triásico tardio. 
- diferencia de las lampreas, !os conodontos presentaban estructu- 
'as bu cales mineralizadas que usaban para cazar o alàmentarse de 
carona. 




Phatyngotepis 


a j g. 34-12. Vertebrados acorazados sin mandíbulas. Pteraspis y 
z iaryngolepts son dos de los muchos géneros de vertebrados amandt- 
ojíados que aparecieron durante los períodos Ordovícico, Silúríco y 
Devóníco. 


r .t cuerpo (fig. 34-12). Esta coraza, que en algunas especies 
neluía espinas, puede haber ofreddo protección contra los 
re predadores. Estos vertebrados acorazados se ubicaron for- 
malmente en un grupo denominado ostracodermos (“piei açora- 
zada"). Sín embargo, las investi gaciones más recientes indican 
..ue se trata de un grupo parafilético: algunos linajes están más 
ercanamente relacionados con los vertebrados mandibulados 
cue oiros. Si bien los ostracodermos íueron excepcionalmente 
o versos, se extinguieron por completo hacia íinaies dei perío- 
do Devóníco. 


Origenes de los huesos y los dientes 

El esqueleto humano se encuentra fuertememe mineraliza- 
ao: el cartílago de sem pena un papel menor 5in embargo, és te 
.> un desarrollo relativamente reciente en la historia de los 


vertebrados. Como vimos, el esqueleto de estos animales ini- 
cia lmente evoluciono, como una estructura constituída por 
canilago no mineralizado. Su mineralfcación comenzó solo 
después de que las lampreas se separaran de los restantes ver- 
tebrados. 

<fQué desencadenó el proceso de mineralizaciõn en los ver- 
tebrados? Philip Donoghue, de la Universidad de Birmingham, 
Inglaterra, supone que la mineralizadón se asocia con una 
transición en los mecanismos de alimentadón. Es probabie 
que los cordados primitivos ingirieran alimentos en suspen- 
sión. como los anfioxos, pero con el tiempo adquirieron mayor 
tamano y íueron capaces de ingerir partículas más grandes, 
incluídos pequenos animales. Las estructuras mineralizadas 
más anti.guas conocidas de los vertebrados (elementos dentales 
de íos conodontos) íueron una adaptación que les permitió 
convertirse en carroneros y depredadores. La coraza que pre- 
sentan los vertebrados sin mandíbula mãs tardios derivo de la 
mineralizadón dental. Así, segün Donoghue, ía mineralizaciõn 
dei cuerpo de los vertebrados se início en la boca. Solo en verte- 
brados mãs derivados, el endoesqueleto comenzó a mineralizar- 
se, empezando por el cráneo. Como veremos en la próxima 
sección, los linajes mãs jóvenes de vertebrados sulrieron aun 
mayor mineralizaciõn. 


Evahiaciòn de conceptos 


1. ^Cómo se reílejan las diferencias anatómicas entre las 
lampreas y los conodontos en sus respectivas formas de 
alimeniarse? 

2. íQué papeies desempenaba et hueso mineralizado en los 
primeros vertebrados? 

V canse las réspaestas en el Apêndice A. 


Concepto 


Los gnatostomados son vertebrados 
mandibulados 

Los mixinos y las lampreas son supervivientes de una época 
en la que los craneados sin mandíbula eran comunes. En la 
actualidad, estos animales se han visto superados en número 
por los vertebrados mandibulados, conocidos como gnatosto- 
mados. 

Caracteres derivados de los gnatostomados 

Los gnatostomados (“boca con mandíbula ’) rectben su nom- 
bre por sus mandíbulas, estructuras articuladas que. con ayuda 
de los dientes, les permiten asir firmemente los alimentos y cor- 
tados. Dc acuerdo con una hipótesis, las mandíbulas evolucio- 
naron por la modificación de algunos arcos branquiales, que 
previamente daban sostén a las aberturas Faringeas (branquiales) 
anteriores (fig. 34-13). Las restantes aberturas branquiales, al 
no requerirse ya para filtrar alimentos en suspension, pcrmane- 
cíeron como los si tios más importantes de intercâmbio gaseoso 
con el medio. Otras hipótesis que postulan diferentes estructuras 
como origen de las mandíbulas, están en proceso de investiga- 
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► Fig. 34-13. Hipótesis acerca 
de la evolüdón de las mandí- 
bulas en los vertebrados* El 

esqueleto cie las mandíbulas evo- 
luciono a partir de dos pares de 
arcos branqui ales (rojo y verde), 
localizados entre las aberturas 
branquiales, cerca de la boca. Los 
pares de arcos u bicados anterior- 
mente a estos últimos se perdie- 
ron o se incorpora ron al cráneo o 
las mandíbulas. 



aõn por medio de la comparación de los genes implicados en ei 
desarrollo de la boca en las lampreas y los gnatostomados. 

Además de las mandíbulas, los gnatost ornados companen 
otros caracteres derivados. Sus ancestros comunes sufrieron una 
duplicadón adicional de los genes Hox, y así cuadmplicaron el 
único grupo presente en los cordados primitivos. Otros grupos 
de genes también se duplicaron y permitieron mayor compleji- 
dacl en el desarrollo de los embriones de estos ani males. El cere- 
bro anterior dei gnatostonado es grande en comparación con el 
de oLios craneados, principalmente, en asociación con un 
aumento de los sentidos dei olfato y la vista. A cada lado dei 
çuerpo de los representantes acuáticos dei grupo se encuentra el 
sistema de línea lateral, una hilera de órganos microscópicos 
sensíbles a la vibracíón dei entorno hídrico. 

Como mencionamos previamente, los ancestros de los gna- 
tostomados conienzaron a adquirir un esqueleto mineralizado, 
En el ancestro comün de los gnatost ornados vivos, e! esqueleto 
axial, la cintura escapular y los apêndices apareados estaban mine- 
ralizados. 

Gnatostomados fósiles 

Los gnatostomados apareci eron en el registro fõsil hacia la 
mitad dei período Qrdovidco, hace 470 niillones de anos, y se 
dive radie ar on a un ritmo constante. Su êxito probablemente 
se debió a dos detalles anatómicos. Por un lado, sus aletas pares 
y su cola íes permitieron nadar eficiente mente tras sus presas; 
por el oiro , sus mandíbulas les propordonaron un medio efi- 
ciente para a sir a sus presas o, s implemente, arrancarles trozos 
con sus d i entes. 

Los pri meros gnatostomados que apare cieron en el registro 
fósíl constltuyen un linaje extinguido de vertebrados acorazados 
denominados placodermos, que significa "piei con placas’ (fig. 



(a) Coccosteus , un placodermo 



(b) Climatius , un acantodo 


4 Ftg. 34-14. Gnatostomados tempranos. 


3 4- 14a) Muchos placodermos median menos de un metro de 
longitud, aunque algunos, gigantescos, sobrepasaban los 10 m. 
Otro grupo de vertebrados mandibulados 1 lama d os acantodios 
se diversificarem durante el período Devónico. y muchas nuevas 
formas evoludonaron tanto en aguas dulces como saladas (fig. 
34- 14b) Los acantodios se reladonaban cercanan tente con los 
ancestros de los osteictios (peces de aletas radiadas y lobuladas). 
Tanto los palacodemios como los acantodios habían desapareci- 
do hacia el comienzo dei período Carbonífero, hace 360 millo- 
nes de anos. 

Condrictios 

(tiburoiies, rayas y especies cercarias) 

Entre los tiburones, rayas 
y sus paxientes se incluyen 
algunos de los vertebrados 
d e p red ad o res m ás gran- 
des y efkaces de los ocea- 
nos. Penenecen a la clase 
Condrichthyes, que signi- 
fica "peces cartilaginosos", 
Como su nombre indica, 
los condrictios poseen un 
esqueleto constituído predo- 
minantememe por cartílago, 
a menu do impregnado con 
cálcio. 

Cu ando la denomina- 
ción dei grupo fue acu nada 
por pri mera vez, a comien- 
zos dei siglo xix, los cien- 
tíficos pensa ba ii que los 
condrictios represe ntaban un estádio primitivo en la evolüdón dei 
esqueleto de los vertebrados, y que la mineralización había evolu- 
cionado solo en linajes mas derivados, como los peces óseos. 
Reforzaba esta opimón el hecho que los embriones de estos linajes 
más derivados desarrollan primero un esqueleto fundamental men- 
te cartilaginoso y más tarde gran parte dei eartilago es reemplaza- 
do por hueso, una matriz dura de fosfato de cálcio. Sin embargo. 
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esta visiòn se ha abandonado. Como muestran los conodontos y 
ias vertebrados amandibulados aeorazados, la mineralizadón dei 
esqueleto de los vertebrados ya había comenzado antes de que el 
i.naje de los condrictios se separara de los demás vertebrados. 
Además, pueden encontrarse trazas de hueso en los condrictios 
'vivos (en sus escamas, en !a base de sus dientes y, en algunos tibu- 
: nes, en una delgada lamina en la superfície de sus vértebras), La 
I mitada distnbución de hueso en el cuerpo de los condrictios 
parece ser una condición derivada que surgió después de que estos 
í: separaran de los restantes gnat os tomados. 

En la actualidad existen cerca de 730 especies de condrictios. La 
subclase más grande y diversa mctuye los tiburones y las rayas 
figuras 34 - 15 a y b) r Una segunda subclase se compone de unas 
rocas docenas de especies de quimeras (fig- 34-1 5c). 

Muehos tiburones tienen un cuerpo hidrodinâmico y son nada- 
dores rápidos, aunque no pueden maniobrar mny bien. Poderosos 
movimientos dei tronco y de la aleta caudal (cola) los ímpulsan 
rada adelante. Los aletas dorsaks actúan, sobre todo, como esta- 
riUzadoras y las aletas pares pectorales (anteriores) y pélvicas (pos- 
: rores) aportan sustentación mientras nadan. Aunque el tiburón 
u menta su capacidad de flotación almacenando una grau cantidad 
ce aceite en su enorme higado, sigue siendo más denso que el agua 
5 ; deja de nadar, se hunde. Nadar contínuamente también asegu- 
:. el Rujo de agua a través de la boca y las branquías, donde se pro- 
. e el intercâmbio gaseoso. Sin embargo, algunos tiburones y 
rr.uchas rayas pasan buena parte de su tiempo descansando en el 
ndo dei mar. Durante ei descanso usan sus músculos mandibu- 
ares y faríngeos para bombear agua a través de sus branquías. 

Los tiburones y las rayas de mayor lamano se alimentan filtram 
io plâncton en suspensión. Muehos tiburones, sin embargo, son 
zimivoros que tragan sus presas en leras o usan sus poderosas man- 
díbulas y sus afilados dientes para arrancar trozos de ammales que 
-• ■ n demasiado grandes para engullir de una sola vez. Estos anima- 
is poseen varias hí leras de dientes que se mueven de modo gra- 
iual hacía la parte frontal de la boca, a medida que los dientes 

- :■ os se van perdi endo. El tubo digestivo de muehos tiburones es, 
"oporcionatmente, más corto que el de otros vertebrados. En su 

_súno existe una válvula espiral, un pliegue con forma de saca- 
c rchos que aumenta el área de absorción y prolonga el paso de los 
Limemos a través dei tracto digestivo. 

La agudización de los sentidos es una adaptadón que eon- 
ciierda con el estilo de vida activo y carnívoro de los tiburones. 
Estos animales poseen una visión muy aguda, pero no pueden 
... Ainguir los colores. Los orifícios nasales de los tiburones, como 
los de muehos vertebrados acuáticos, se abren en cavidades cie- 
s v solo tienen función olfatoria (no respiratória), Adernas, 
sseen un par de regiones en la pie! de la cabeza capaces de 
detectar campos eléctricos producidos por las contracciones 

- osculares de animales cercanos. Como otros vertebrados acuá- 
' , >s. los tiburones no tienen tímpanos, estrueturas usadas por 

5 vertebrados terrestres para transmitir las ondas sonoras dei 
/■ re hasta los órganos auditivos. El sonido llega a los tiburones a 
■ ravés dei agua, y el cuerpo entero dei animal lo transmite hasta 
s órganos auditivos dei oído interno. 

Los óvulos de los tiburones son fecundados internamento El 
macho posee un par de peripodios en sus aletas pélvicas que íntro- 
cLicen el esperma dentro dei tracto reproduetivo de la bembra. 
.Alunas especies son ovíparas; es decír, ponen huevos que se desa- 
" ollan fuera dei cuerpo materno; éstos se libe van después de haber 
:u incluídos en cápsulas protectoras. Otras especies, ovovivípa- 
ras. retienen el huevo fecundado en el ovidueto; nutridos por ei 
Avio dei huevo, los embriones se desanollan y las crias nacen des- 
rue.s de eclosionar dentro dei útero. Unas pocas especies son vivi- 



(a) Tiburôn de puntas negras (Carcharhinus melanopterus). 

Nadadores rápidos y de sentidos agudos, los tiburones poseen aletas 
pectorales y pélvicas pares. 



(b) Raya látigo americana (Dasyatis americana). La mayoría de las 
rayas, de forma aplanada, son habitantes de los fondos ma ri nos que 
aplastan y rompe n moluscos y crustáceos para alímentarse. Otras, 
nadan tranquilamente en aguas abiertas usando sus bocas a modo 
de pala para conseguir su alimento. 



(c) Quimera manchada (Hydrolagus coffiei % Las quimeras viven 
tipicamente a profundidades mayores de 80 m y se alimentan de 
camarones, moluscos y erizos de mar, Algunas especies presentan 
un agutjón venenoso en la parte frontal de su aleta dorsal. 


à Fig. 34-15. Condrictios. 
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paras: las crias se desarrollan dentro dei útero y durante la gesta- 
ción reciben nutrientes desde la sangre materna a través de una pla- 
centa formada por ei saco vitelino, absorbiendo uri liquido nutrido 
producido por el útero o comiendo o: ros huevos. 1 :1 tracto repro- 
ductor dei tiburón desemboca junto con el sistema excretor y d 
tractd digestivo en la cloaca, una câmara común con una sola aber- 
tura al exterior, 

Aunque las rayas se relacionan cercan amente con los tiburo- 
nes, han adoptado un estilo de vida muy diferente. Muchas de 
eüas T de forma aplanada, son habitantes dei fondo dei mar que 
se alimentan usando sus mandíbulas para aplastar moluscos y 
crustáceos. Estos animales utilizan sus grandes aletas peetorales 
a modo de “alas” acuãticas para propulsarse, La cola de muchas 
de dias tiene forma de lãtigo y en algunas especies porta un agui- 
jón venenoso que les sir ve como defensa. 

Los condríctios han cambiado poco durante más de 300 
millones de anos, aunque hoy en dia estáii gravemente amenaza- 
dos por la pesca excesíva. En el ano 2003, los investigadores 
comunicaron que las reservas de tiburones en el noroeste dei 
Atlântico habían disminuido un 75% en 1 5 anos, 

Peces de aletas radiadas y peces de aletas 
lo bula das 

La gran mayoria de los 
vertebrados pertenece al ciado 
de los gnatosiomados. deno- 
minado Osteichthyes. Como 
muchos otros nombres taxo- 
nómicos, este último (que 
significa "peces õseos ) se 
aeunò mucho antes dei adve- 
nimiento de la sistemática 
fslogenética. Guando se lo 
definió por vez p ri mera, el 
grupo excluía a los tetr apo- 
dos, pero ah ora sabemos que 
un taxón de estas característi- 
cas seria, en realidad, parafi- 
lérico (fíg. 34-2). Por tamo 3 
hoy en dia, los sistemáticos 
incíuyen a los tetrãpodos 


junto con los peces õseos en el ciado Osteichthyes, Claramente, el 
nombre dei grupo no se ajusta a Ias características de todos sus 
miembròs. 

A diferencia de los condríctios, casi todos los osteictios exis- 
tentes presentan un endoesqueleto osi ficado, formado por una 
matriz dura de fosfato de cálcio. No está claro cuándo se produ- 
jo el cambio a un esqueleto óseo en la evoluciõn de los vertebra- 
dos. Por ejempio, es posible que el anc estro común de los 
condrictios y osteictios estuviera muy osí ficado, y que los con- 
drictios luego perdieran gran parte dei tejido óseo. La pregunta 
quedará abierta hasta que se encuentren nuevos fósiles de los pri- 
meros condrictios y los osteictios. 

Los osteictios acuáticos son los animales que, de manera infor- 
mal, denominamos peces. Estos organismos respiran mediante 
el paso de agua a través de cuatro o cinco pares de branquías, 
localizadas en câmaras cubiertas por un repliegue óseo protec- 
tor denominado opéreulo (fíq. 34-16). Mediante el movi- 
miento dei opéreulo y la contracción de los músculos que 
rodea n a las câmaras branqui ales, el agua se bombea a través de 
la boca y de la faringe para pasar después entre las branquías 
hacia el exterior. 

La mayoria de los osteictios acuáticos pueden controlar su Ho- 
lación mediante un saco lleno de aire con oc ido como vejiga 
natatoría. El movimiento de los gases desde la sangre hacia este 
órgano aumenta la flotación y determina que el animal se eleve; 
el paso de gases en dirección o p nesta ocasiona que el animal se 
hunda. Charles Darwin propuso que los pulmones de los tetrá- 
podos evolucionaron a partir de las vejigas na ta tonas, pero, aun- 
que parezca extrano, la relación evolutiva parece ser la opuesta. 
Los osteictios de muchos linajes primitivos también tienen pul- 
mones, que usaban para respirar aire como suplemento dei inter- 
câmbio gaseoso en sus branquías, El peso de la evidencia indica 
que los pulmones aparecieron primero y después evolucionaron 
hacia vejigas natal o nas. en algunos linajes. 

La piei de los osteictios acuáticos está cubierta, con frecuen- 
cia, por escamas óseas planas que difieren en estructura de las 
escamas similares a dientes de los tiburones. Las glândulas cutâ- 
neas secretan un mucus viscoso sobre la piei, una adaptadón que 
reduce la resistência durante ia na Lación. Al igual que los tiburo- 
nes, los osteictios acuáticos poseen un sistema de iinea lateral 
que se evidencia corno una hilera de pequenas fusas en la piei, a 
cada lado dei cuerpo. 




▼ Fíg. 34-16. Anatomia de la 
trucha, un osteictio acuátíco. 
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Los detalles acerca de Ia reproducción de estos animales vari- 

■ de fornia notable. La mayoria de las especies son ovi paras y se 
eproducen por fecundado n externa después de que la herabra 
leposita una gran cantidad de óvulos pequenos, Sin embargo,, 

::as se caracterizan por presentar fecundación interna y por ser 

■ iparas. 


Pcce s de ateias radiadas 

Casi todos los osteictios acuá ticos que nos son familiares estãn 
centro dei grupo de los peces de aletas radiadas (clase 
linopterigii, dei griego aktm, radio, y ptayg, ala o aleta). Las 
: .'tintas especies de lubinas, percas, michas, atunes y arenques 
: n ejemplos (fig. 34-17). Sus aletas, soportadas principalmen- 
por rádios largos y ílexibles, están modificadas para manio- 
: : servir como defensa y otras funciones. 

En a par Lenda, los peces de aletas radiadas se originaron en 
«puas dulces y luego se dísetninaron en el mar (las adaptaciones 
“ : ra resolver los problemas osmõticos asociados con la vida en 
i r.:z salada se comentan en el capitulo 44). Numerosas especies 

- rnaron a las aguas dulces en algun punto de su evoluciõn. 

- punas de ellas, como el salmón y la trucha marrón migratória, 
eptten su viaje evolutivo de ida y vuelta a las aguas dulces 
durante su ciclo vital. 

Los peces de aletas radiadas son una fuente importante de 
■ : mas para los seres humanos, que los han consumido duran- 
. arcenas de mites de anos. Sin embargo, las operadones de 
r:-5-ca a escala industrial amenazan con colapsar aigimas de las 
grandes industrias pesqueras dei mundo. Estos peces tam- 
. . se enfrentan a otras presiones por parte de los seres huma- 
' como la desviadón de los rios mediante presas. 


Peces de ateias lolndadas 

Los peces de aletas radiadas evo lúcio naron durante el perto- 
Devõnieo junto con oiro iinaje mayor de osteictios, los 
- ces de aletas lobuladas (Sarcopterigii) El caracter derivado 
: de estos peces es la presencia de huesos con forma de vara 
Leados por una gruesa capa de músculo en sus aletas pecto- 
es y pélvicas. Durante el Devónico, muchos de estos peces 
. ron en aguas salobres, por ejempio en marismas. Âllí t estos 
'.males usaban sus aletas lobuladas para nadar y “caminar' 

■ _ ; el agua a través dei su st rato, Algunos de ellos íueron depre- 
. cores gigantescos: es habitual encontrar sus clientes fosiliza* 

que tienen forma espinosa y son tan grandes como un 
rulsar humano. 

*■ c? 

fmales dei período Devónico, su d i ve rs ida d se redujo y 
: :n dia sobreviveu solo tres linajes. Uno de ellos, los cela- 

c:.: cs (clase Actinistia), se desplazõ bacia el oceano (fig. 34- 
1S), Los científicos pensaban que estos peces se habian 
. nnguido hace 75 millones de anos pero, en 1938, unos pes- 
22 dores a trapa ron un celacamo vivo frente a las Islãs Com ores, 
; Ia parte oeste dei Oceano índico. Los celacantos fueron 
. m trados solo en ese área hasta 1999, cu and o se identifico 
segunda población en la parte este det Oceano Índico, cerca 
idonesia. Esta población podria representar una segunda 

El segundo Iinaje vivo de peces de aletas lobuladas está 

■ rresentado por tres géneros de peces pulmonados (clase Dipnoi), 
. : ;s ellos encontrados en el hemisfério sur. Estos peces evo- 
. . . o naron en el océano, pero hoy se les encuentra solo en 

. > dulces, en general en aguas estancadas y pamanos. Para 

- mr se dirigen a la superfície e ingieren aire dentro de sus 



(a) Atún de aleta a ma ri I ta (Tbunnus albacares), Los cardúmenes de 
este rápido nadador constituyen un importante recurso comercial 
en todo el mundo. 



(b) Pez payaso (Amphipnon oceilaris. ), un simbionte mutualista de las 
anémonas marinas. 



(c) Hipocampo o caballíto de mar 
(Hippocampus ramulosus). El 
macho de esta especie porta a 
ias crias durante su desarrolb 
embrionário, hecho ín usual en 
el reino animal. 



(d) Morena puntofino o morena 
pintita (Gymnothorax dovii), un 
depredador que acecha a sus 
presas en tas grietas de su 
hábitat, los arrecifes de coral. 


A Fig. 34-17. Peces de aletas radiadas (clase Actínopterygií). 





A Fiq. 34-18. Celacanto (Latimeria). Este 

aguas profundas, frente a las costas 
inaonesia. 
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pulmpnes conectados con la faringe. También tienen bran- 
quías, que en los peces pu Imo nados de Australia constítuyen el 
principal órgano de intercâmbio gaseoso. Cuando los estanques 
se reducen durante la estaciõn seca, estos peces pueden ente- 
rra rse en el lodo y estivar (permanecer en un estado de letargo, 
véase capítulo 40). 

El lercer 1 i ria) e de peces de aletas lobuladas que todavia 
sobrevive es mucho mãs diverso que los celacantos y los 
peces pulmo nados. A mediados dei Devónico, estos organis- 
mos se adaptaron a la vida en el medio terrestre y dleron 
lugar a los vertebrados terrestres o tetrãpodos, entre ellos, tos 
seres humanos, El ciado de los tetrãpodos es el tema de la pró- 
xima sección. 


Evaluación de conceptos 


L iQué caracteres derivados comparten los tiburones y los 
amues? ^Que características les disünguen entre sí? 

2. Compare el habitat de los tres línajes supervivientes de 
peces de aletas lobuladas. 

Vêanse ias respuestas cn el Apêndice A. 


Conceplo 


Los tetrápodos son gnatostomados 
que tienen cuatro extremidades 

Uno de los acopteeimíentos más significativos en la historia 
de los vertebrados ocurrió cerca de 360 millones de anos, cuan- 
do las aletas lobuladas de algunos peces evolucionaron para 
convertirse en los miembros delanteros y traseros de los tetrá- 
podos, La anatomia básica “tipo pez'V que hasta ese momento 
habían compartido todos los vertebrados, quedo atrás con la 
conquista dei medio terrestre Así, los tetrápodos terminaron 
por originar nuevas modalidades de locomoción, como el salto 
de las ranas, el vuelo de las águilas o la bipedestadón de los 
seres humanos. 

Caracteres derivados de los tetrápodos 

El carácter más significativo de los tetrápodos es el que le da 
nombre al grupo, que significa “cuatro extremidades" en griego. En 
lugar de aletas pectorales y pélvicas, los tetrápodos tienen miem- 
bros que pueden soportar su peso en el medio terrestre, asi como 
extremidades traseras con dedos que les permiten transmitir la 
fuerza gene rada por los músculos hacia ei sue lo mientras caminan. 

La vida en el medio terrestre ocasiono numerosos câmbios en 
el diseno corporal de los tetrápodos, Los huesos cie la cintura pél- 
vica, a la que se unen los miembros posteriores, están fusionados 
a la columna vertebral y permiten que ias fuerzas que generan 
estos miembros contra el sueio se transmitan hacia el resto dei 
cuerpo. Los tetrápodos actuales no tienen aberturas branquiales; 
en cambio, durante el desárrollo embrionário, las hendiduras 
faraigeas dan lugar a partes de los oidos, las glândulas y otras 
estrueturas. Los oídos están adaptados para la detecdón de soni- 
dos transmitidos a través clel aire. 


Como veremos, algunos de estos caracteres se alteraron de 
manera espectacular o desaparecieron en vários linajes de tetrá- 
podos. Por ejemplo, en las aves, los miembros pectorales se 
transformaron en alas, mientras que en las ballenas, el cuerpo 
entero convergiõ hacia una forma similar a la de un pez, 

El origen de los tetrápodos 

Como ya vimos, los pantanos costeros dei Devónico eran el 
hogar de una amplia gama de peces de aletas lobuladas. Los que 
Uegaban a aguas particularmente poco profundas y pobres en 
oxigeno podian usar sus pulmones para respirar aire. Probable- 
mente. algumas espedes usaban sus íuertes aletas para moverse 
entre los troncos o por el fondo. Asi, el plan corporal de los tetrá- 
podos no evoludonó Me la nada", sino que fue simplemente una 
modíficaciõn de un plan corporal preexistente. 

En un linaje de peces de aletas lobuladas, las aletas se volvie- 
ron progresi vam ente mãs parecidas a extremidades, mientras que 
el resto dei cuerpo retenía adaptaciones para la vida aeuáttca, Por 
ejemplo, AcanthosIÊga, un pariente cercano de los tetrápodos que 
viviò en Groenlândia hace 365 millones de anos, tenía miembros 
completamente formados, con patas, tarso y dedos (fig. 34-19). 
Aun así. retenía adaptaciones para el agua; poseía huesos que 
daban soporte a las branquías y rádios en su cola que actuaban 
como sustento para una delicada aleta propulsora. Las cinturas 
pélvica y pectoral eran demasiado débiles para soportar el peso 
dei cuerpo en el medio terrestre, Acartthostega debe haber repta- 
do fucra dei agua de tanto en tanto, pero la mayor parte dei tiem- 
po era acu ático. 

Extraordinários descubrimientos de fósiles durante los últi- 
mos 20 anos han permitido a los paleontólogos reconstruir con 
confianza el origen de los tetrãpodos por primera vez (fig. 34- 
20). Durante el período Carbonífero se origmõ una gran diversi- 
dad de estos animales; algunas espedes alcanzaron tos 2 m de 
longítud. A juzgar por Ia morfologia y la ubicadón de sus fósiles, 
estos tetrápodos permanecían asociados con el agua, una carac- 
terística que comparten con algunos miembros de un grupo de 
tetrápodos actuales, los anfíbios. 



A Fig. 34-19. Acanthostega, un pariente devoniano de los tetrá- 
podos. Al mismo tlempo que presentaba extremidades (carácter deri- 
vado de los tetrápodos), Acanthostega conservaba adaptaciones acuáticas 
primitivas, como las branquías. 
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h Fig. 34“20* Ef orrgen de bs tetrápodos, Las barras en tas ramas dei diagrama sitúan en el tierrv 
3 los fósites conocidos; fas flechas indican tinajes que se extienden hasta nuestros días. Los dibu- 
: de las formas extinguidas se basan en esqueletos fosilizados, pero los colores son imaginários. 


Anfíbios 



(a) Orden U rodei a., Los u rode los 
(salamandras) conservan su cola en el 
estado adulto. 



(b) Orden Anura. Los anuros, como 
Dendrobates pumüio (rana venenosa), 
carecen de cola cuando son adultos. 



(c) Order Apoda. Los âpodos o cectlias 
carecen de míembros y son anfíbios 
esen dal mente subterrâneos. 


A Fig. 34-21. Anfíbios. 



Los anfíbios (clase Am- 
phibi a) es tân re p re sen i a - 
dos en la actualidàd por 
cerca de 4 800 especies de 
salamandras (orden Uro- 
dela, que significa “con 
cola A ranas (orden Anura, 
que significa “sin cola”) y 
cecilias (orden Apoda, 
que significa “sin extremi- 
dades”). 

Existen cerca de 500 
especies de urodelos. AI- 
gunos son totalmente acuá- 
ticos y otros viven en el 
medio terrestre cuando 
son adultos o durante 
toda su vida (fig. 34-2 la). 


Muchas salamandras que viven en lierra caminan flexionando 
el cuerpo hacia los lados, una forma de locomociõn que here- 
daron de los tetrápodos terrestres iniciales, La pedomorfosis 
es comün entre las salamandras acuãticas; por ejemplo, el nec- 
turo de los Grandes Lagos {Necíurus maoíbsus) conserva 
características larvarias cuando llega a la madurez sexual (fig. 
34 - 23 ). 

Los anuros, con aproximadamente 4 200 especies, se han 
especializado más que los urodelos para mo verse en el 
ambiente terrestre (fig. 34-2 1b). Las ranas adultas usan sus 
poderosos míembros posteriores para saltar. Estos animaies 
atrapan insectos con movi miemos rápidos de su lengua larga y 
adhe rente, fijada a la parte anterior de la boca. Las ranas pre- 
sentan una gran variedad de adaptaciones que les permiten 
evitar ser comidas por depredadores más grandes. Sus glându- 
las cutâneas secretan mu cus de sabor desagradable o incluso 
venenoso. Muchas especies venenosas presentan colores bri- 
Hantes, hecho que los depredadores asociarían con el peligro 
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(a) Et macho retiene a la hembra y la estimula a liberar sus óvulos, que 
son depositados y fecundados en ei agua. Aunque presentan una 
cubierta gelatinosa, ca recen de cascara y se desecarían en el a ire, 



(c) Durante ta metamorfosis, las 
branquías y ta cola se reabsorben 
al rnismo tiempo que se 
desarrollan las extremidades. 


A Frg. 34-22, La "doble vida" de una rana (Rana temporada). 


(fig. 53-6), Otras ranas lienen diversos colores que les permi- 
ten camuflarse (fig. 53-5), 

Los ápodos, representados por las cecilias (unas 150 espe- 
cíes), carece n de miembros y son prácticamente degos. Su aspec- 
to superficial recuerda al de las lombriees de tierra (fig. 34-21c). 
La ausência de miembros es una adaptación secundaria, ya que 
evoluciona ron de un aneestro con exiremidades, Las cecilias 
habitan áreas tropicales, donde muchas especies viven enterradas 
en ei suelo I lúmedo de tas selvas. Unas pocas especies sudameri- 
canas viven en charcas y corrientes de agua dulce. 

Anfíbio significa “dos vidas", en referencia a la metamorfosis 
que sufren muchas especies de ranas (fig- 34-22). El estado lar- 
vario cie éstas, denominado nenácuajo, es por lo común un her- 
bívoro acuãtico con branquías, un sistema de líneas íaterales que 
recuerda al de los vertebrados aeuá ticos y una larga cola a modo 
de aleia. Al principio, el renacuajo carece de miembros y nada 
haeiendo movi mie mos ondulantes con su cola. Durante la rneta- 
morfosis que conduce a "la segunda vida" se desarrollan las extre- 
midades, los putmones, un par de tímpanos externos y un 
sistema digestivo adaptado a la dieta carnívora, Al mis mo tiem- 
po, las branquías desapareceu ; el sistema de líneas Íaterales tam- 
bién se pierde en muchas especies. La joven rana nada hasta la 
oil 1 la y se convier te en un cazador terrestre. Sin embargo, pese a 
su nombre, muchos anfíbios no llevan una vida dual (acuática y 
terrestre). Existen algunas ranas, salamandras y cecilias estiicta- 
mente aeuàticas o terrestres. Ademãs, las larvas de las salaman- 
dras y las cecilias se pa recen mueho a los adultos y al igual que 
ellos, son tipicamente carnívoras, 

Muchos anfíbios pueden encontrarse en habitat húmedos, 
como pantanos y selvas. Incluso los que están adaptados a hábí- 
tats más secos pasan gran parte de su tiempo en lugares donde la 
humedad es alta, como refúgios subterrâneos o debajo de las 
bojas mojadas. Los anfíbios, en general, dependen en gran medi- 


da de su piei húmeda para el intercâmbio gaseoso con el ambien- 
te. Algunas especies terrestres carecen de pulmones y respiran 
exclusivamente a través de su piei y cavidad oral, 

La fecundación es externa en la mayoria de estos ani males; el 
macho suje ta a la hembra y deposita su esperma sobre los óvu- 
los a medida que la hembra los libera (fig. 34-2 2a). Los anfíbios 
depositan sus huevos tipicamente en el agua o en ambientes 
húmedos de la tierra: como no tienen cãscara se deshidratan con 
rapidez en el aire seco. Algunos anfíbios depositan enormes can- 
tidades de huevos en charcas têmpora les, con una tasa de morta- 
lidad alta. En contraste, otras especies ponen relativamente 
pocos, pero exhiben vários tipos de cuidado parental. Según la 
especie, los machos o las hembras pueden portar los huevos en su 
dorso, boca o incluso en su estômago. Gertas ranas arboricolas 
tropicales depositan sus huevos dentro de nidos espumosos y 
húmedos que resisten la desecacion. Existen algunas especies ovo- 
viví paras y vi vi paras que reüenen los huevos en el tracto repro- 
duetivo de la hembra, donde los embriones pueden desarroUarse 
sm deshidratarse. 

Muchos anfíbios exhiben comportamientos sociales ccmple- 
jos y diversos, en especial, durante su estación reproducüva. Por 
to general, tas ranas son silenciosas, pero tos machos de muchas 
especies etrdten sonidos para defender su território de aparea- 
miento o para atraer a las hembras. En algunas especies, la mi gra- 
dou hacia lugares específicos de apareamiento conlleva la 
comunicadón vocal, navegación celeste o senalizacion química. 

Durante los últimos 25 anos, los zoólogos han documentado 
una rápida y alarmante disminudón de las pobladones de anfí- 
bios en todo el mundo. Las causas serían varias, entre ellas, la 
degradación de habitais, la diseminaeión de un patógeno fúngi- 
co (Bnímdtuchytnum dendrobaticS) y la lluvia ácida. Esta última es 
especialmente danina para muchos anfíbios, debido a su depen- 
dencia de ambientes húmedos para completar sus ciclos de vida. 
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Evaiuacion de conceptos 


! . iEtí Acaníhosttga un tetrápodo terrestre? Justifique su 
respüesta* 

2. Atgunos anfibios nunca abandonan ei agua. mientras que 
o tios puedeii sobrevívir en ambientes terrestres relativa- 
mente secos. Compare las adapi aciones que penniten 
estos dos estilos de vida diferentes. 

VéütiK lãs respuestas r» ei A0nàice A. 


Concepto 


Los amniotas son tetrápodos que 
ponen huevos adaptados al 
medio terrestre 

Los amniotas son un grupo de tetrápodos cujos mkmbros 
vivos son los reptiles (aves incluídas) y los mamíferos (fig, 54- 
23). Durante su evolución, los amniotas adquirieron varias adap- 
taciones nuevas a la vida en el medio terrestre. 
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Sinápsidos 


à io 34-25. Filogema de los amniotas. los grupos existentes se Amnrota 

r donan en negrita en la parte superior. La jínea punteada en la ancestral 

a de ías tortugas indica la falta de certeza acerca de 3a relación de 
ritos aní males con fos demás reptiles 


capítulo 34 Vertebrados 687 






Âlantoídes. Es un saco que actua como 
depósito de desechos metabólicos 
embrionários. La membrana alantoídea 
también funciona conjuntamente con el 
corion como órgano respiratório. 


Amnios. Esta membrana ma nt iene 
el embrión protegido dentro de 
una CBvldâd (lena de líquido, 
amortiguando así los impactos. 


Cavidad amníótica 
con líquido 
amniótico 


Caracteres derivados 
de los amniotas 

El nombre de los amniotas pro- 
viene dei carácter derivado más 
importante dei ciado, el huevo 
amniótico, que contiene membra- 
nas especializadas para proteger al 
embrión (fig, 34*24), Estas se 
denominan membranas extra- 
em brionarias, ya que no son 
parte dei cuerpo dei embrión en 
si, sino que se desarrollan a partir 
de capas de tejido que crecen por 
fuera de éL Su función se relacio- 
na con el intercâmbio gaseoso, el 
almacenamiento de sustandas de 
desecho y la transferencia de 
nutrientes almacenados hacia el 
embrión. El huevo amniótico reci- 
be su denommadón debido a una 
de estas membranas, d amnios, 
que encierra un compartimento 
Ileno de liquido que bana al 
embrión y actúa como un amortb 
guador hidráulico de impactos . 

En contraste con el huevo ca- 
rente de cascara de los anfíbios, 
el huevo amniótico de la mayoria 
de íos reptiles y de algunos mamí- 
feros si poseen cascara. Las casca- 
ras de los huevos de las aves son 

calcãreas (heehas de carbonato de cálcio) e inflexibks, mientras 
que las de muchos reptiles distintos de las aves son flexibles y de 
consistência similar a la dei cuero. La cascara reirasa de m.anera 
significativa la deshidratación dei huevo en el aire, una adaptación 
que permirió a los amniotas ocupar un intervalo más amplio de 
hãbitats terrestres que los anfíbios, sus parientes actuales más cer- 
canos (las semi lias desemperiaron un papel similar en la evoludôh 
de las plantas terrestres, como vimos en el capítulo 29), La mayo- 
ría de mamíferos han prescindido de la cascara y el embrión evita 
la desecadón desarrollándose dentro de su madre. 

Otras adaptaciones adquiridas por tos amniotas para la vida 
terrestre son una piei menos permeable y ta capacidad de utilizar 
la caja torácica para ventilar los pulmones. Mientras que bs 
teLrápodos primitivos y los aniibios actuales, en general, presen- 
tan sus extremidades extendidas hacia afuera, los amniotas 
actuales muestran, en distintos grados, una postura más elevada. 

Amniotas primitivos 

El ancestro común más reciente de bs anfíbios y amniotas 
actuales viviri hace unos 340 millones de anos, en el período 
Carbonífero. No se han encontrado fósiles de huevos amnióticos 
de esa época, lo que no es de sorprender dado lo delicados que 
son. Por este motivo, todavia no es posíble afirmar cuándo evo- 
luciono esta estruetura, aunque debe haber existido en el último 
ancestro común de los amniotas vivièntes, ya que todos ellos pre- 
sentan este tipo de huevo. 

Lo que sí es evidente en bs fósiles de los amniotas primitivos 
y sus parientes más cercanos es que vivieron en ambientes más 
secos que los tetrápodos iniciales. Algunos de ellos eran herbívo- 
ros, como lo evidencian sus d lentes abrasivos y otras caracterís- 


Me mbra nas extraem briona rias 


Corion. Junto con la membrana alantoidea ' 
interviene en el intercâmbio gaseoso entre el 
embrión y el aire. El oxigeno y el dióxido de 
carbono se difunden li bifemente a través de la 
cásca ra dei huevo. 

Saco vitelino. Éste contiene una reserva de 
nutrientes denominada vitelo ("yema" dei 
huevo). Los vasos sanguíneos de su pared 
transportan bs nutrientes dei vitelo hasta eí 
interior dei embrión, Otros nutrientes se 





A Fig. 34*24. El huevo de los amniotas. El embrión de los reptiles y los mamíferos forma cuatro mem- 
branas extraembrionarias: amnios, afantoides, corion y saco vitelino. El drbujo muestra éstas membranas 
extraem brion a rias en el huevo con cascara de un reptil. 


ücas* Estos amniotas herbívoros, que comían grandes cantidades 
de matéria vegetal, se convirtieron a su debido tiempo en presas de 
amniotas depredadores más grandes. 

Reptiles 

El ciado de bs reptiles 
incluye tuâtaras, lagartos 
serpientes, tortugas, cro- 
codílidos y aves, junto con 
ciena cantidad de grupos ex- 
tinguidos como los grandes 
dínosaurios no voladores. 
Debido a que todos los lina- 
jes de reptiles actuales son 
muy derivados, ntnguuo 
puede servir como modelo 
retrospectivo lineal para 
estudiar los prime ros repti- 
les, que vivieron hace unos 
320 millones de anos. Sin 
embargo, ios estúdios com- 
parativos permUen suponer 
algunos de ios caracteres de- 
rivados que probablemente 

distínguieron a bs reptiles primitivos de otros tetrápodos. 

A diferencia de los anfíbios, bs reptiles tienen escamas que 
contienen Ia proteína queratma, Éstas crean una barrera imper- 
meable que ayuda a prevenir la deshidratación en un medio seco 
(en los cocodrilos, que se han adaptado al agua, han evoluciona- 
do escarnas más permeables llamadas escudos). Las escamas 
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à. Fig. 34-25, Un reptil ovíparo. Un dragón de Komodo saliendo a 
vavés de la cáscara de su huevo, de consistência similar al cuero, Esta 
ubierta es cornún en los huevos de bs reptiles actuales, a excepdón de 
55 aves. 


mpiden que los reptiles respire n a través de su piei como los 
níibios, de modo que la mayoría de ellos dependeu de sus pul- 
ones para el intercâmbio gaseoso. La excepdón a esta regia la 
nstituyen las tonugas, ya que muchas de ellas también usan las 
• cperíicies hü medas de su cloaca para este proceso. 

La mayoría de los reptiles pone huevos con cáscara en el 
do. La fecundación debe ser obligator iamente interna, antes 
de que la cáscara sea secretada. Muchas especies de lagartos y 
rpiemes son vi vi paras; sus membranas extraembrionarias for- 
na n una placenta que permite al embrión obtener nutrientes 
su madre, 

4e dice que muchos reptiles son "de sangre fria” ' debido a que 
■ • usan mucho su metabolismo para controlar su temperatura 
rporaL Sin embargo, si la regulan mediante adapt aciones dei 
mponamiento. Por ejemplo, muchos lagartos permanecen pla- 
no eramente bajo k luz solar cuando el aire está frio y buscan la 
sombra. cuando se vuelve demasiado cálido. Es más preciso, 
nces, denominar a estos animales ectotérmicos, término 
que hace referenda a la absorción de calor externo como fuente 
: nncipal de temperatura corporal (este tema se trata con mayor 
zetalle en el capítulo 40). Manteniendo la temperatura corporal 
: m energia solar y no con el catabolismo de alimentos, un reptil 
ü::o térmico puede sobre vi vir con menos dei 10% de la energia 
ementaria requerida por un mamífero dei rrdsmo tamario. El 
. ado de los reptiles no es ente ram ente ec to térmico; las aves son 
en do térmicas, es deeir, capaces de mantener la temperatura cor- 
r ral mediante el metabolismo. 

Origeny radiaddii evalwíiva dc los reptiles 

Los fósiles más antiguos de reptiles, encontrados en rocas de 
-,:isas, datan de finales dei período Carbonífero, hace unos 300 
n f ones de anos. El primer grupo importante que aparecia fue 
de los parar reptiles. k mayoría de los cuales eran cuadrúpe- 
herbívoros grandes y fornidos. Algum os de ellos tenian pla- 
.-■7 dérmicas que pueden haberles servido de defensa contra Los 
ze predadores (sobre todo T contra los sinãpsidos, ancestros de los 
mamíferos, que estudiaremos más adeknte en este capitulo). Los 
.: cu rrep tiles desaparederon hace aproximadamente 200 millo- 
7 7.5 de anos, a finales dei período Triásico, Algunos sistemáticos 
n propuesto que los pararreptiles dieron origen a las tonugas, 
sen alar la posible homología entre las placas dérmicas para- 
ptiiianas y el caparazõn de las tortugas. Sín embargo, estúdios 


moleculares indicarían un origen reptil iano diferente para las tor- 
tugas, de modo que el tema sigue siendo una controvérsia entre 
los expertos. 

Mientras los pararreptiles declinaban, un ciado igualmente 
antiguo. los diãpsidos, se diversificaba. Uno de los caracteres 
derivados más obvios de los diápsidos es un par de foramenes a 
cada lado dei cráneo, detrás de k cavidad orbitaria. Este grupo 
de animales se compone de dos llnajes prindpales, Uno de ellos 
dio origen a los lepidosanrios, que incluyen mataras, lagartos y 
serpienies. Este linaje también produjo vários reptiles ma tinos, 
como los plesiosaurios y los ictiosaurios (fig* 34-23), algunos de 
los cuales rivalizaban en tamario con las bal lenas actuales; todos 
ellos están extinguidos (hablaremos de los lepídosaurios actuales 
en breve). 

El otro linaje de diápsidos, los arcosaurios, produjo los cro- 
cüdílidos (que comentaremos pronto) y muchos grupos ya extin- 
guidos, entre ellos, los pterosaurios y muchos dinosaurios. Los 
pterosaurios, que se originaron en el Triásico tardio, Fueron los 
pri meros tetrápodos que conquistaron el aire. El ala de estos ani- 
males era completamente diferente de la de las aves y murciék- 
gos. Consistia en una membrana cubíerta de cerdas exíendida 
entre el tronco o el miembro posterior y un dedo muy largo en 
el miembro anterior. Los fósiles bien conservados demuestran k 
presencia de músculos, vasos sanguíneos y ne m os en Ias mem- 
branas de ias alas, lo que sugiere que estos animales podían ajus- 
tarias de forma dinâmica durante el vuelo, 

Los pterosaurios más pequenos no eran de mayor tamano que 
una gaviota, mientras que los más grandes presentaban una 
envergadura de casi 11 m. En apariençia, estos animales ocupa - 
ron muchos de los nichos ecológicos que luego ocuparían las 
aves; muchos se alimentaban de insectos y oiros pescaban en e! 
océano o filtraban pequenos animales a través de su largo pico, 
Hacia fines dei período Cretácico, hace 65 millones de anos, los 
pterosaurios se habian extinguido. 

En tierra, los dinosaurios se diversiticaron adoptando una 
amplia gama de formas y tamanos, desde bípedos de! tamano de 
una paloma hasta cuadrúpedos de 45 trt de largo, con cuellos 
suficiem emente largos como para permiti rles alcanzar la parte 
superior de las copas de los árboles. Una rama de los dinosau- 
rios.. los ornitisquios, eran herbív oros; incluían muchas especies 
con elaboradas defensas contra los depredadores, como colas con 
extremos en forma de maza y crestas con cuernos, La otm rama 
principal, los saurisqulos, incluía los gigantes de cuello largo y 
un grupo denominado terópodos, formado por carnívoros bípe- 
dos. Estos últimos induian al famoso TymnnosmnjLs rex, asi como 
a los ante cesures de las aves. 

Existe un continuo debate acerca dei metabolismo de los dino- 
saurios. Algunos investigadores serialan que el clima dei 
Mesozoico en muchas de ks áreas ocupadas por dinosaurios era 
relativamente cálido y uniforme. También, se cree que la haja rela- 
ción superficie/volumen de estos animales, junto con adaptacio- 
nes dei com porta rniento, como permanecer bajo la luz solar, 
pueden haber sido suficientes para que un animal ectotérmico 
tu viera una temperatura corporal adeeuada. Sm embargo, algunas 
evidencias anatómicas susteman la hipótesis de que, al menos, 
algunos dinosaurios eran en do térmicos. Adernas, los paleontólo- 
gos han encontrado fósiles de dinosaurios tanto en k Antártida 
como en las regiones árticas; si bien el clima de estas áreas en k 
época de los dinosaurios era menos extremo que en k actualidad, 
era sufi dentem ente frio como para que pequenos dinosaurios 
ectotérmieos tengan dificultad para mantener una temperatura 
corporal alta. El dinosaurio que dio origen a las aves era con cer- 
teza endotérmíco, como io son todas ks aves. 
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A Fig. 34-16. Cuidado parental en los dino- 

saurios. El hallazgo en Mongofia de! fósil de un 
dínosaurio y su nidada presenta evidencias de 
cómo los dinosaurios cuida ba n sus huevos y sus 
crias. Conoddo como Oviraptor r este dínosau- 
rio que viviô hace 80 millones de anos cubría 
sus huevos con sus miembros, posibfemente 
plumados. 



Trad icional mente se consideraba a los dinosaurios criaturas 
lentas y perezosas. Sm embargo, desde princípios de ia década de 
1970,. la investigación y el descubrimiento de íósiles han llevado 
a la conclusión de que muchos dinosaurios eran ãgiíes. de movi- 
miemos rápidos y en algunos casos, sociales. í os paleontólogos 
también han descubierto signos de comportamiento de cuidado 
parental entre estos anímales (fig. 34- 2 6). 

Todos los dinosaurios (excepto ias aves) se extinguieron bacia 
finales dei período Cretácico. Sín embargo, el registro fósil indi- 
ca que el número de especies había comenzado a declinar vários 
millones de anos ames de que el período Cretácico finalizara. No 
está claro si la extindón se vio acelerada por el impacto de! aste- 
roide o cometa que vimos en el capítulo 26, ya que muchos oiros 
vertebrados terrestres, inclui d a la mayoria de los mamíferos, 
sobre vivieron, 

Lepídosaurios 

Uno de los tinajes sobre vivientes de lepídosaurios está repre- 
sentado por dos especies de reptiles similares a lagartos denomi- 
nados tuãtaras (fig. 34-27a). Los parlem es de los tuãtaras 
vivieron hace por lo menos 220 millones de anos, prosperaron 
en vários continentes durante gran parte dei período Cretácico y 
alcanzaron longitudes de hasta un metro. Sin embargo, hoy en 
dia, estos animales solo se encuentran en 30 islas frente a las cos- 
tas de Nueva Ze landa. Hace 750 anos, coando los seres humanos 
llegaron a Nueva Zelanda. las ratas que venian con ellos comen- 
zaron a devorar los huevos de los tuãtaras, y terminaron elimi- 
nando a estos reptiles de las islas prindpales. Los que todavia 
permaneceu en las islas periféricas tienen cerca de 50 cm de lon- 
gitud y se alimeman de insectos, pequenos lagartos, huevos de 
gallína y p o Ui tos. Pueden vivir más de 100 anos y su supervi- 
vencia depende de que sus hãbitats permanezcan libres de ratas. 

El otro linaje importante de lepídosaurios lo forman los escama- 
dos (lagartos y serpientes). Aparte de las aves, tos lagartos son los 
reptiles más numerosos y diversos de la actualidad (f sg. 34 -2 7b). 
Muchos de ellos son pequenos; et jaragua sphaero o dragón enano 


(Sphaemddctylus ariosoe), descubierto en ta 
República Dominicana en 2001, mi de solo 
16 mm de longitud (es suficientemente 
pequeno como para caber comodamente 
en una moneda de 10 cêntimos). Por el 
contrario, el dragón de Kotnodo de 
Indonésia puede alcanzar una longitud 
de 3 m. Este animal caza ciervos y otras 
presas grandes, que infecta con bactérias 
mortales con su mordedura. Mientras la 
presa herida rnuere lentamente por la infec- 
ciõn, el lagarto la acecha tranquilamente. 
Las se rpi entes son lepídosaurios que 
evolucionaron de lagartos estrechamenie 
relacionados con el dragón de Komodo 
(fig. 34-27c) b En la actualidad, muchas 
especies de serpientes mantienen vestí- 
gios de huesos de la pélvis y de los miem- 
bros posteriores, lo que aporta evidencia 
de su ascendência. 

Pese a su carência de miembros, las ser- 
pientes pueden moverse con facüidad por 
el sue lo, a menudo mediante la producción 
de ondas de flexión lateral que recorren al 
animal desde la cabeza hasta la cola. La 
fuerza producida por la presiõn de las aco- 
daduras sobre objetos sólidos impulsa el cuerpo hacia adelante. 
También pueden moverse fijãndose al suelo con sus escamas ven- 
t rales, en vários puntos dei cuerpo mientras los sectores intermé- 
dios se elevan li geram ente y son impulsados hacia adelante. 

Las serpientes son carnívoras y varias adaptaciones les facih- 
tan la caza y la ingestión de sus presas. Poseen sensores quími- 
cos agudos y aunque careceu de tímpanos, son capaces de 
perdbir las vibradones dei suelo, lo que las ayuda a detectar los 
mo vi mientos de sus presas. Los órganos detectores de calor entre 
los ojos y las narinas de los crotalos, como las serpientes de cas- 
cabei, son sensibles a mínimas vanaciones de temperatura y per- 
miten a estos cazadores nocturnos localizar presas. Las serpientes 
venenosas inyectan sus toxinas a través de afilados colmíllos hue- 
cos o acanalados, Aunque su veloz lengua no es venenosa, ayuda 
a ventilar olores hacia los órganos olfatorios ubicados en el techo 
de la boca. La mandíbula flojameme articulada y la elastícidad 
cutânea permiten a muchas serpientes tragar presas más grandes 
que su propio diâmetro corporal. 

Tortugas 

Las tortugas son el grupo más distintivo de tos reptiles actuales. 
iodas ellas poseen un caparazõn en forma de caja constituído por 
un escudo superior y otro inferior que estãn fusionados a las vérte- 
bras, las clavi cuias y las costillas (fig. 34- 2 7 d) En la mayoria de las 
especies, el caparazõn es duro y constituye una excelente defensa 
contra los depre dadores. Los fõsiles más antíguos de estos anima- 
les, que datan de hace cerca de 220 millones de anos, presentan 
caparazones completamente desarro liados. Sin ningún Fósil de tran- 
sición para anal izar, el origen dei caparazón de las tortugas aún per- 
manece confuso, Como mencionamos con ameriorídad, algunos 
paleontólogos han sugerido que esta estruciura evoluciono a partir 
de las escamas dérmicas de los pararreptiies. Sin embargo, otros 
estúdios asocian a las tortugas con los arcosaurios o los lepídosaurios. 
Las primeras tortugas no podian retraer su cabeza dentro dei 
caparazón; los mecanismos para lograr esto evolucionaron inde- 
pendiem emente en dos ramas separadas dei grupo. Las tortugas 
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- a) Tirátara (Sphenodor i punctatus) 



c) Víbora dei templo (7rop/do/aemus wag/er/X una serpiente 



(b) Diablillo espinoso australiano 
(Moloch horridus) 


- - sflS 
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d) Tortuga caja (Te/rapene caroíina ca rotina) 


(e) Aligator o caimán americano (Alfigator misstssipiensis) 


à r íg. 34-27. Reptiles existentes (excepto las aves). 


-= cuello lateral (pleurodiras) pliegan su cuello de manera kori- 
: ntal, mientras quedas tortugas de cuello escondido (criptodi- 
:is lo hacen en forma vertical. 

Algunas tortugas se han adaptado a los desiertos y oiras viven casi 
7-.: r completo en charcas y rios. Otras incluso han regresado al mar; 
. . '..-•nugas marinas lienen un capar az on reducid.o y miembros ante- 
res alargados que actúan como aletas. Esta radiadón produjo la 
77 grande de las tortugas vivientcs, Ia tortuga laúd (Dermocíidys 
que puede pesar más de 1 500 kg y se alimenta de medu- 
- : pudiendo sumergirse hasta a 60 m de profundidad. Las laúd y 
-,7 tortugas marinas estãn en peligro debtdo a los barcos pesque- 
: que las atrapan de forma acddental en sus redes y a la actividad 
7. emana en las piavas donde ponen sus huevos. 

\ I iga to res y cocod ri / os 

los aligatores y cocodrilos (colect ivamente denominados cro- 
. . iihdos) pertenecen a un linaje de arcosaurios que se remonta 
. 7.7 el Triãsico tardio (fíg. 34-27e), Los miembros más anri- 
- . s de este linaje eran pequenos cuadrúpedos terrestres de 
"zemidades largas y delgadas. Las especies posteriores se voL 
■ -;:7-n más grandes y se adaptaron a ambientes acuáticos, y res- 

* raban aire a través de sus narinas orientadas hacía arriba. 

. 77 nos crocodf lidos dei Mesozoico alcanzaban los 10 m de lon- 

. :d y es probable que atacaran a grandes dinosaurios, 

Los crocodíiidos actuales están confinados a las regiones cãli- 

• -- cie África, China, Indonésia, Australia, Sudamérica y el 


sudeste de los Estados Unidos. En este último país, los aligátores 
han Lenido un fuerte resurgimiento tras haber permanecido 
vários anos en la lista de ani inales en peligro. 

Aves 

Existen 8 600 especies de aves en ei mundo, At igual que los 
crocodíiidos, las aves son arcosaurios, pero casi todas las carac- 
terísticas de su anatomia reptiliana han sofrido modíficadones en 
el proceso de adaptación al vuelo. 

Caracteres derivados de las aves 

Muchos de ios caracteres de las aves son adaptaciones para 
facilitar el vuelo, entre ellas, las modiíicaciones tendientes a alí- 
gera r el peso, que permitem que el vuelo sea más eficiente. Por 
ejemplo, las aves carecen de ve jiga urinaria y las hembtas de 
mochas especies tienen un solo ovário. Las gónadas de los machos 
y las hembras suelen ser pequenas, excepto durante la estación 
reproduetiva, coando aumentan de tamano. Las aves actuales 
carecen de dientes, una adaptación que disminuye el peso de la 
cabeza. El cráneo es especial mente liviano, aunque el esqueleto 
como un todo no es más liviano con relación al peso corporal que 
el esqueleto de un mamífero de tamano similar. 

Las adaptaciones más obvias de un ave para el vuelo son sus 
alas y plumas (fig. 34-28). Las plumas se com ponen de una pro- 
teína denominada JJ-queranna, también encontrada en las escamas 


capítulo 34 Vertebrados 691 






Dedo 


' v % * 

jrjr ; ■ 


(a) Ala 
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(c) Estructura de una pluma 


< Fig. 34-28, La forma se adapta a la funcion: 
ef ala y la piuma de las aves. (a) Un ala es una 

version remodelada dei miembro anterior de los 
tetrã pados, (b) Los huesos de muchas aves tienen 
una estructura interna que presenta cavidades y 
están Menos de arre. (c) Una pluma consiste en un 
raquis central lleno de aire, a partir dei cual irradian 
los vexilios. Este último se compone de barbas, las 
cuales tienen pequenas ramificadones denomina- 
das bárbulas. Las aves poseen plumas de contorno 
y plumones. Las primeras son rígidas y contribuyen 
a dar al cuerpo y las alas su forma aerodinâmica. 
Sus bárbulas poseen ganchillos que se fíjan a las 
bárbulas de las barbas vecinas. Guando un ave se 
asea r recorre completamente cada pluma de con- 
torno con su pico, de modo que fija los ganchillos 
y une las barbas, lo que transforma el vexilo en una 
superfície continua. Los plumones carecen de gan- 
chillos y el arreglo al azar de sus barbas aporta una 
capa suave que actúa como aistante al atra par arre. 


de oiros reptiles. La íbrraa y disposidon de Ias plumas transforma 
las alas en superfícies sustem adoras que ilustran algunos de los 
mismos princípios aerodinâmicos que las alas de un aeroplano. La 
potência para balir las alas procede de la comracción de los gran- 
des músculos pectorales, fijados a una quilla en el estemón. Algunas 
aves, como las águilas y los halcones, tienen alas adaptadas para 
planear en las corri entes de aire y baten sus alas solo ocasional- 
mente (fig. 34-28); otras. como los colibries, deben balirias de. 
maneta continua para raantenerse en vuelo. Las aves más rápidas 
son los vencejos, que pueden vo lar a 170 km/h. 

la evolucíón dei vuelo proporciona numerosos benefícios; facili- 
ta la caza y la búsqueda de alimentos. Muchas aves consumen insec- 
tos voladores, una fuente alimentícia abundante y altamente 
nutritiva, El vuelo también permite escapar rapidamente de los 
depre d adores terrestres y migrar a grandes distancias para exp lotar 
diferentes fu entes de alimentos y áreas estacionales de neproducción. 

El vuelo requiere un gran gasto de energia proveniente de un 
activo metabolismo Las aves son endo térmicas: usan su propio 
calor metabólico para mantener una temperatura corporal alta y 
constante. Las plumas y, en algtmas especies, una capa de gr asa, pn> 
porcionan el aislamiento que permite mantener el calor corporal 
Un sistema respiratório eficiente y un sistema circulatório con un 
corazón de cu atro câmaras manüenen los tejidos con una adecuada 
provisión de oxigeno y nutrientes, lo que respalda asi la elevada tasa 
metabólica. Los pulmones presentan diminutos bronquios que se 
comunican en ambos sentidos con sacos aéreos elásticos que ayu- 
dan a disipar el calor y a reducir la densidad corporal 

El vuelo también requiere una Vision aguda y un com rol fino 
de la acrividad muscular. Las aves tienen un excelente sentido de 
la vista, quizá el mejor entre los vertebrados. Las áreas visuaies 


dei cerebro están bien desarrolladas, al igual que las áreas moto- 
ras. El cerebro aviar es, proporcional meme, más grande que el de 
los anfíbios y oiros reptiles. 

Las aves generalmente presentan componamientos muy com- 
plejos, en particular, durante la estadõn reproductiva, cuando 
desarrollan elaborados rituales de cortejo, Debido a que los hue- 
vos tienen cascara en el momento de la puesta, la fecundación 
debe ser interna. La. copulación usualmeme implica el contacto 
entre los orifícios doacaks de la pareja, Después de poner los 
huevos, la madre, el padre o ambos los empollan, manteniendo 
así la temperatura que requiere e! embriõn, 

EI oiigeti âe las aves 

Los análisis cladísttcos de las aves y de. los fósiles repülianos 
sugieren que las aves pertenecen al grupo de saurisquios bípedos 
denominados terópodos. Desde final es de la década de 1990. los 
paleontólogos chinos han desenterrado un tesoro espectacular de 
fósiles de terópodos plumados; estos descuhri miemos están 
dando luz sobre el origen de las aves. Atgunas especies de dino- 
saunos relacionados cercanamente con las aves tenian plumas 
con vexilos, mieniras que un amplio grupo de especies presenta- 
ba plumas filamentosas. Estos hallazgos tndican que las plumas 
evolucionaron mucho antes que el vuelo propulsado, Entre las 
funciones de estas plumas iniciales estaban el aislamiento, el 
camuflaje y los rituales dei cortejo. 

Los científicos han investigado dos posibles formas mediante 
Ias que el vuelo propulsado puede haber evolucionado en los 
terópodos. Según una de estas hipótesis, las plumas pueden 
haber permitido que pequenos dinosaurios corredores ganen 
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A Fig. 34-29. Reconstruceión artística de Arçhaeopteryx, et ave 

”ás antigua conocida. La evidencia fôsil indica que Archaeopteryx 
- - tapaz de vuelo propulsado, aunque retenia muchas características 
:e ds dmosaurios no ligados a las aves. 

.na cuando saltaban. mie atras perseguí an presas o escapaban 
i: sus de predadores. Según la otra, algunos dmosaurios podían 
. par a los ãrboles y luego planear ayudados por la plumas. 

: iace 150 millones de anos, los terópodos plumados evolucio- 
l : on a tas aves. Archaeopteryx, que fue deseubierto en una cante - 
ie piedra eaíka de Alemania en 1861. continua siendo ei ave 
ms antigua conocida (fig. 34-29). Este animal tenía alas con plu- 
" lis. pero conservaba caracteres primitivos, como son los d lentes, 
eedos con garras en Jas alas y una larga cola. Muchos expertos 
~an de acuerdo en que, en el mejor de los casos, Archaeopteryx 
l , un débil volador. Los fósiles de otras aves dei período Cretadco 
iL-estran una perdida gradual de dertas características de la ana- 
: LL3 de los dmosaurios, como los dientes. También adquiríeron 
un ovaciones que comparten con las aves actuales, por ejemplo, 
LT.li cola corta cubierta por un abanico de plumas. 

ú€s achiíiíes 

: : e puede encontrar clara evidencia de Naomithes, el ciado que 
* . love los 28 ordenes de aves viviemês la írontera entre el Cretãcico 
el Paleoceno, hace 65 s 5 millones de anos. La mayoría de las aves 
de volar, pero existen algunos ordenes que incluyen una o dos 
4 redes no veladoras. Las aves corredoras o rátidas (orden 

■ .ihioniformes). que incluyen el avestruz, el nandú, el kiwi, el 

■ .a rio y el emú, son aves no voladoras. En las rátidas (dei latin 
* l L is, parte inferior plana), la cresta estemal está ausente y los 
másculos pectorales estãn poco desarrollados {fig. 34-3Üa). 

s pingüinos componen el orden de aves no voladoras 
imhenisciformes pero, af igual que las voladoras, presentan pode- 
' músculos pectorales que usan para nadar. Ciertas especies de 
Tiscones, patos y palomas tampoco vuclarn 

Las demandas dei vuelo han ocasionado que la forma dei cuer- 
t de ías aves voladoras sea muy uniforme, aunque los observa- 
dores experimentados de e.stos animales pueden distinguir 
.. . - rentes especies por su perfil corporal, estilo de vuelo, compor- 


T Fig. 34-30 Una pequena muestra de las aves actuales. 



(a) Emú (Dromaius navaehoíiandiae ). Este ave corredora vive en 
Australia. 



(b) Ânade real (Anas piatyrhynchos). Al igual que muchas especies 
de aves, los á nades reales muestran pronunciadas diferencias de 
color entre ambos sexos. 



(c) Albatros de Laysan fPboebastria immutabilis). Como muchas 
otras aves, el albatros de Laysan tiene comportamientos de 
apareamiento específicos, como este ritual de cortejo. 



(d) Golondrina eomún (Hirundo rústica). La golondrina comün 
pertenece al orden Passe n formes, euyas especies presentan en ias 
patas dedos que pueden cerrarse alrededor de una rama o un 
alambre. Así, estas aves pueden descansar en esos sítios durante 
largos períodos, lo que les ha valido ta denominación de aves 
posadoras. 
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Ave paseriforme 
(como el cardenal) 


Ave trepadora 
(como d pájaro 
cafpintero) 


Ave rapaz 
(como el 
águila calva) 


Ave nadadora 
(corno el pato) 


▲ Fig* 34-31. Diversidad de formas y funciones de los pies de ias aves. 


tamiento, color de plumas y forma deí pico (figs. 34-3 Ob, c y d). 
Ei pico ha demostrado ser una estmctura muy adapLable durante 
la evolución aviar, al adoptar una gran vanedad de formas acordes 
con los diferentes tipos de dieta. La estmctura de los pies también 
muestra considerable variación (fig. 34-31). Muchas aves usm 
sus pies para posarse en las ramas, Lomar alimentos, defenderse, 
nadar, caminar e incluso el cortejo (flg. 24-4e). 


Evaluadòn dc conccptos 


L Defienda o réfute ia siguiente afirmadón: el huevo 
amníõtieo de im reptil es mi sistema cerrado en el cual 
el embrion se desarrolla de forma aistada dei ambiente 
exterior, 

2. identifique cuatro adaptaciones de las aves para el vuelo 

Vèrmse Lis respuestas cn.d Apêndice A. 


Conceplo 


Los mamíferos son amniotas que 
tienen pelo y producen leche 


Los reptiles (aves incluí- 
das) represeman uno de 
los dos grandes linajes de 
amniotas. El otro, al que 
pertenecemos, lo constiiu- 
yen íos mamíferos (.cl a se 
Mammalia), que está repre- 
sentado en la actualidad por 
más de 5 000 espedes. 

Caracteres derivados 
de los mamíferos 

Las glândulas mamarias, 
que producen Leche paia 
las crias, son un carácter 
distintivo de bs mam í fe ros . 
Todas las hembras mamífe- 



ras nutren a su prole con leche t una 
dieta equilibrada rica en lípidos, azúca- 
res, proteínas, minerales y vitaminas. El 
pelo, otra característica de los mamífe- 
ros, y una capa de tej ido adiposo bajo la 
piei ayudan al cuerpo a mamener el 
calor. Al igual que las aves, bs mamífe- 
ros son endotêrmicos y la mayoría tiene 
una alta tasa metabólica. El metabolismo 
está respaldado por los eficientes siste- 
mas respiratório y circulatório (que 
incluye un corazón de cuatro câmaras). 
Un músculo plano denominado diafrag- 
ma ayuda a ventilar los pulmones. 

Los mamíferos presentan, por lo 
general, un cerebro más grande que el 
de otros vertebrados de igual tamano, y 
muchas especies presentan gran capacidad de aprendizaje. El 
tiempo de cuidado parental relativamente largo extiende el 
período que tienen las crias para aprender com portam ien to? 
importantes para su supervi vencia mediante la observación de 
sus padres. 

La díferendadón de los dientes es otro carácter importante 
de Los mamíferos, Mientras que los dientes cie los reptiles son, 
generalmente, cónicos y uniformes en tamano, tos de los mamí- 
feros presentan una variedad de tamanos y fonnas que los adap- 
La a la masticación de diferentes tipos de alimentos, Los seres 
humanos, por ejemplo, presentan dientes modificados para 
cortar (caninos e incisivos) y para apiastar y triturar (pre mola- 
res y molares), 

Evolución temprana de tos mamíferos 

Los mamíferos pertenecen a un grupo de amniotas con o ei- 
do como sinápsidos. Los sinãpsidos no mamíferos carecian de 
pelo, caminaban con las paias extendídas hacia afuera y pom- 
an huevos. Una característica distintiva dei grupo es la venta- 
na temporal, un orifício detrás de la cavidad orbitaria a cada 
lado de la cabeza. Los seres humanos mamenemos esta carac- 
terística: nuestros músculos mandibulares pasan a través de la 
ventana temporal y se iijan en la sien. Durante la evolución de 
los mamíferos a partir de sinápsidos no mamíferos, la mandí- 
bula se remodelo y dos de los huesos que antes constituían la 
amculaciõn mandibular quedaron incorporados a l oído medio 
(fig. 34-32). 

i os sinápsidos dieron lugar a grandes herbívoros y carnívo- 
ros durante el período Pérniico y fueron, durante un úempo, 
los tetra pod os dominantes. Sin embargo, las extinciones dei 
Pérmico y el Triásico tncidieron fuertememe en ellos y su 
diversidad disminuyó durante el Triásico. À ftnales de este últi- 
mo período, hace 200 millones de anos, surgieron los sinãpsi- 
dos de tipo mamífero. Aunque no eran verdaderos mamíferos, 
estos sinápsidos habían adquirido una serie de caracteres deri- 
vados que distinguen a los mamíferos de otros amniotas, Eran 
pequenos, probablemente tenian pelo y se supone que se ali- 
mentaban de insectos por k noche. Es posible que tuvieran un 
metabolismo más elevado que otros sinápsidos, pero todavia 
ponían huevos. 

Durante el período Jurásico aparecieron los primeros mamí- 
feros verdaderos y se diversificaron en una gran cantidad de 
linajes. muchos de los cuãles están actualmente extinguidos. 
Sin embargo, durante el resto de la era Mesozoica, casi todos 
los mamíferos conservaron el tamano de una musarana ac t uai. 
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Articulación mandibular 


Ârticufación mandibular 


Dimetrodon 


Morganucodon 



Angular 



Escamoso 

Articular 

Cuadrado 


(a) La mandíbula inferior de Dimetrodon se compone de vários huesos fusionados; dos pequenos 
huesos, el cuadrado yel articular, forman parte de la articulación mandibular. Én Morganucodon 
!a mandíbula inferior se reduce a un solo bueso r el dentário, y ha cambiado la localízación de la 
articulación mandibular. 



Gído medio 
T mpano 


Dimetrodon 


Tímpano Oído medio 



interno 
Estribo 

Vunque (evolucionado 
a partir dei cuadrado) 

Martillo (evolucionado 
a partir dei articular) 


Morganucodon 


b) Durante la remodelación evolutiva dei cráneo de los mamíferos, los huesos articular y cuadrado 
fueron incorporados en el oído medio como dos de los tres huesillos que transmiten el sonido 
desde el tímpano hasta el oído interno. Los pasos de esta remodelación evolutiva son evidentes en 
una sucesión de fósiles. 


à Fig. 34-32, Evoludón de la mandíbula y los huesillos dei oído en los mamíferos. 

I netrodon fue un sinépsido temprano, un firtaje similar al de ios reptiles que finalmente origino a 
os mamíferos. Morganucodon fue un protomamífero, un pariente cercano de los mamíferos actua- 
es que vivió hace 200 millones de anos. 


Marsupiales 

Las zarigüeyas, los canguros y los 
koalas son ej em pios cie marsupiales. 
Tanto los marsupiales como los eute- 
íLos com pane n caracteres derivados 
que no se encuemran en los mo no tre- 
mas: tienen una elevada tasa metabóli- 
ca, poseen pezones que proporei onan 
leche y son vivíparos. El embrión se desa- 
rrolla dentro dei útero materna; la cubier- 
ta interna dei útero y las membranas 
extraem brionari as que surgen dei em- 
brión forman la placenta, una estrue- 
tura a través de la eual los nutrientes se 
difunden desde la sangre materna hacia 
el embrión. 

Los marsupiales nacen en etapas tem- 
pranas de $u desarrollo y lo completan 
miemras son amamantados. En la mayo- 
ría de las especies, las crias son mante- 
nidas en una bolsa cutânea materna 
denominada marsupio (fig. 3 4- 34a), 
EI canguro rojo, por ejemplo, liene el 
tamano de una abeja euando nace, 
jusLo 33 dias después de la fecunda- 
ciõn. Sus miembros posteriores son 
apenas esbozos, pero los anteriores son 
suficientemenie fuertes como para tre- 
par desde la sal ida de) iracto reproduc- 
tor materno hasta el marsupio, que se 
abre frontalmente. El viaje dura solo 
unos pocos minutos. En otras especies, 
el marsupio se abre hacia la parte pos- 
terior dd cuerpo materno; en el bandi- 
eru, esto protege a las crias mientras la 
madre cava niadrigueras en el suelo 
(fig, 34-34b), 


na explicación posible de su pequena talla es que íos dino- 
sauríos ocupaban los nichos ecológicos de animales con eleva- 
is tnasa corporal. Los tres linajes principal es que surgi eron 
. arame esta era son los mono tremas (mamíferos que ponen 

e os), marsupiales (mamíferos con marsupio) y euterios 
mamíferos placentados), Después de la extincíón de los gran- 
des dinosaurios, pterosaurios y reptiles marinos durante el 
Iretárico tardio, los mamíferos sufrieron una dispersión adap- 
: tiva que dia origen a grandes de predadores y herbívoros, asi 
;mo a especiés acu áticas y vo la d oras. 

Monotremas 

Los monotremas se encuentran solo en Australia y Nueva 
Guinea; se compone de una especie de ornitorrinco y dos 
' pedes de equidnas (osos hormígueros espinosos). Estos ani- 
nales ponen huevos, un carácter primitivo de ios amniotas 
:.ue mantienen la rrtayor parte de los reptiles (fig. 34-33). 

:>mo todos los mamíferos, los monotremas tienen pelo y pro- 
iucen leche, pero careeen de pezones. La leche es secretada 
■ ; glândulas ubicadâs en la pane vemral de la madre. Tras la 
eclosiòn dei huevo, las crias suedonan la leche directameme 
dei pelaje materno. 



A Fig, 34-33. Equidna común {Tachyghssus aculeatus ), un 
monotrema australiano. Los monotremas tienen pelo y producen 
leche, pero carecen de pezones, Son Ios únicos mamíferos que ponen 
huevos (foto pequena). 
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Mamíferos 

marsupiales 


Mamíferos 

euterio 



(a) Cria de la zarigüeya australiana (Trkhosurus vulpecuta). Las 

crías de los marsupiales nacen en etapas muy tempranas de su 
desarrollo. Su aecimiento se completa mientras se alímentan, a 
partir de un pezón (en la mayoría de las especies dentro dei 
marsupio materno). 



(b) Bandicut de hoefco largo (Pera metes nasuta ). La mayoría de 
los bandicutes cavan madrígueras y se alimentan 
prindpalmente de insectos, aunque también de pequenos 
vertebrados y material vegetal. La apertura hacia atrás de su 
marsupio ayuda a proteger a las crias de ia tierra mientras la 
madre cava. Otros marsupiales, como Eos canguros, tienen 
marsupios que se abren en la zona frontal. 

4 Fig. 34- 34. Marsupiales australianos. 


Los marsupiales existian en todo el mundo durante la era 
Mesozoica, pero hoy en dia se encuentran solameme en la 
región de Australia y en Norteamérica y Sudamérica. La bio- 
geogralía de los marsupiales es un ejemplo de la imeracdõn 
entre evolución biológica y geográfica (véase cap 26), Tras Ia 
di visíón de Pangea. Sudamérica y Australia se convirtieron en 
coniineutes-islas y sus marsupiales se diversificaron aislada- 
mente de los euterios, que iniciarem una dispersion adaptati- 
va en los continentes nórdicos. Australia no ha estado en 
contacto con otro continente desde principios de la era 
Cenozoica, hace casi 65 millones de anos. En este continen- 
te, la evolución convergente ha dado lugar a una diversidad 
de marsupiales que recue rda a los euterios que ocupan nichos 
ecológicos similares en o tras panes dei mundo {fig, 34-35). 
Aunque Sudamérica tu vo una fauna marsupial diversa duran- 
te el Paleoceno, experimento varias migradones de euterios. 


Plantigale 
ma cu I d ta 
(plantigale 




Notoryctes typblops 
(topo marsupial) 




Peromyscus manicu tatus 
(ratón venado) 


Taipa europaea 
(topo común) 







Peta urus hreviccps 
(ardilla petauro o 
planeador dei azúcar) 


Vombatus ursinus 
(wombat común) 




Pterornys wlans 
(ardilla vofadora) 

fl 


Sarcophilus harrisH 
ídemonio de Tasmania) 


Guio guio 
(glotón) 


Marmota monax 
(marmota canadiense) 


Macropus rufus 
(canguro rojo) 


(mara 


Dolichotis patagona 
'lebre de la patagonia) 


4 Fig. 34-35. Convergência evolutiva de los marsupiales y los 
euterios (mamíferos placenta ri os) (los dibujos no están realizados a 
escala). 
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L na de las más importantes tu vo lugar hace 3 millones de 
inos. eu ando Nforteamérica y Sudamérica se unieron en el 
rtmo de Panamá y se produjo un intenso transito de animaks 
n ambos sentidos a través dei puente continental. Act uai mente, 
Io tres famílias de marsupiales viveu fuera de Ia region aus- 
raliana y en Norteamérica solo existe una especie, la zari- 
cneya. 

Euterios (mamíferos placentarios) 

Los euterios se denomina n habitualmente mamíferos placen- 
' unos porque sus placentas son más complejas que las de los 
marsupiales. En comparadõn con estos últimos, los euterios tíe- 
. un período más prolongado de gestadõn. Los em b nones 
mpletan su desarrollo dentro dei útero, unidos a su madre 
T.ediante la placenta, que proporciona una asoriaeión intima y 
izradera entre ambos. 

Los ordenes actuales de euterios se originaron en el 
Oetãcico tardio. La figura 34-36, en las dos páginas siguien- 
e xplora los ordenes tnãs importantes de euterios y las posi- 
: es relaciones filogenéticas entre ellos, los monótremas y los 
“ursupiales. 


Primates 

Ei orden Pn mates incluye los lémures, los társidos, los monos 
. simios. Los seres humanos son miembros dei grupo de los 

amios. 


Caracteres derivados de los primai es. Muchos pri mates 
-■'.en manos y pies adaptados para la prensiòn, con unas pia- 
“cs en los dedos en lugar de las garras de otros mamíferos. 
1' isten otros atributos característicos de las manos y los pies, 
mo las crestas cutâneas de los dedos (lo que explica las hue- 
-~T digitales humanas). En reladón con otros mamíferos, los 
: n mates tienen un cerebro grande y pequenas mandíbulas que 
--•n como resultado rima cara plana. Sus ojos estãn situados 
"-“.o cerca dei otro en la parte frontal de la cara. Estos anima- 
lambién presentan un comportam ien to de cuidado paren- 
relaüvamente bien desarrollado y un comportamiento 
-:;ial complejo. 

Los prime ros primates probablemente eran arborí colas, 
i :chas de las características de estos animaks son adapta- 
res a las demandas de la vida en los árboles, como las 
aos y los pies prensiles que les permiten colgarse de las ramas. 

. dos los primates modernos, excepto los seres humanos, 
- résentan en los pies un gran pulgar ampli amente separado 
los dedos restantes, lo que les permite agarra rse a las ramas 
n los pies. Adernas, poseen un pulgar relativamente mó vil y 
-parado de los deraãs dedos, pero los antropoides (monos, 
mos y seres humanos) poseen un pulgar oponible. Esto 
. : mo significa que estos animales pueden tocar la superfície 
- : : : ral (dei lado de las huellas digitales) de la punta de los 
ros cuatro dedos con la superfície ventral dei pulgar de la 
vsma mano. En los monos y los símios, el pulgar oponible 
rmite una prensión poderosa pero, en los seres humanos, 
-i - esüuctura ósea distintiva en la base dei pulgar le permite 
■ dividuo emplear el pulgar para una manipulación mãs 
isa, Así, la destreza propia de los seres humanos es la 
_ encia modificada de nuestros ancestros arborícolas. 
ímiobrar entre los árboles también requiere una excelente 
rdinaciõn oculomanual. Los campos visuales superponi- 


bles de ambos ojos aumentan la percepción de la profundi- 
dade una ventaja obvia cuando el animal se traslada en los 
árboles agarrãndose de rama en rama. 


Primates actuales, Actuahncnte, hay tres grupos principa- 
les de primates: los k mures de Madagascar (fig. 34-37) y los 
loris y potos de África tropical y sur de Asia; los társidos dei 
sudeste asiático; y los antropoides, que incluyen monos y 
hominoideos, distribui dos mundialmente. Los lémures, loris y 
potos, probablemente, se parccen a los primates arborí colas 
tempranos. Los fõsiles de antropoides mãs antiguos conocidos, 
descubíertos en China en estratos dei Eoceno medio (45 millo- 
nes de anos de antigüedad), indican que los társidos se relacio- 
nai! mãs cercanamente con los antropoides (fig. 34-38), Como 
se observa en la figura 34-38, los monos no constituyen un 
grupo monoftlétieo. 

El registro fósil indica que los monos aparecíeron por pri- 
mera vez en el Nuevo Mundo (Sudamérica) durante el Oligoceno. 
En ese momento, Sudamérica y África ya se habían separado. 
Probablemente, los primeros monos evolurionaron en el Viejo 
Mundo (África y Asia) y pueden haber llegado a Sudamérica 
desde África usando troncos u otros materiales a modo de 
balsa. Lo que se sabe con certeza es que tanto los monos dei 
Viejo Mundo como los dei Nuevo Mundo sufrieron va ri aciones 
adaptativas independientes durante los muchos millones de 
anos de separación (fig. 34-39), Todas las especies de monos 
dei Nuevo Mundo son arborícolas, m ien iras que el Viejo 
Mundo tiene algunas especies que viven en el sue lo y otras, 
arborícolas. La mayoria de los monos de ambos grupos son 
diurnos y usualmente, viven en grupos cuya cohesiõn se basa 
en el comportamiento social. 

El otro grupo de antropoides, los hominoideos, está forma- 
do por los primates informal mente 11 amados sim tos (fig. 34- 
40). Este grupo incluye los géneros Hylobaíes (gi bonés). 



< Fig. 34-37. 
Sifaka de Coquerel 
(Propithecus vere- 
auxt coquereli), un 
tipo de lémur. 
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Figura 34-36 

de la diversidad de los mamíferos 

RELACIONES FiLOGENÉTICAS DE LOS MAMÍFEROS 


Las evidencias provenientes de numerosos íosiles y de análisis mole- 
culares indica n que los mono tremas se sepaiaron dei resto de los 
mamíferas hace 200 millones de aüos. A su vez, los marsupial es se 
separaron de los euterios (mamíferos placemados' 1 hace 180 millo- 
nes de anos. La sistemática molecular ha contribuído a aclarar las 


relaciones evolutivas entre los ordenes de euterios, aunque aún no 
se ha logrado un amplio consenso respecto al árbol íilogenétípo 
Una hipõtesis aciual, representada en el árbol que vemos a comi- 
nuaciõn. agrupa a !os ordenes de euterios en cuatro ciados princi- 
pales, 


Este ciado de euterios evoluciono en 
África alando e! continente esta ba 
aislado de ias restantes masas 
continental es. induye desde el más 
grande de los mamíferos terrestres 
actuaíes (el elefante africano), hasta 
es pedes que pesan menos de 10 g. 


Todos ios miembros de este 
dado, que sufrió una 
radiación adaptativa en 
Sudaffiénca, pe rtenecen al 
orden Xenarthra, Una de 
sus espedes, Dasypus 
novemdnctus (armadíllo de 
nueve bandas), vive en el 
sur de los Estados Unidos. 
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M o not remata 


Marsupiafia 


Proboscidea 

Sirenía 

Tubulidentata 

Hyracoidea 

Afrosoricida (topos 
dorados y tenrecs) 
Mac roscei idea 
(musa ra nas elefante) 


Monotremas 


Marsupiales 


Mamífero ancestral 


Éste es el dado más 
grande de euterios. 
Induye a los roedores, 
por lejos el orden más 
extenso de mamíferos, 
con aproximadamente 
1 770 espeties. Los seres 
humanos pertenecen al 
orden de los pri mates. 


Este dado variado induye 
mamíferos terrestres y ma ri nos, 

!os murdélagos, los únicos 
mamíferos vo f adores. Un corijunto 
Importante de evidencias, que 
induye fósiles dei Eoceno de 
ballenas con extremidades, da la 
índusíón de las ballenas en el 
mismo orden que los cerdos, las 
vacas y los hipopótamos 
(Cetaríiodactyia), 


\ 

#• - 

Xenarthra 



\ 

* 

Rodentia 
Lagomorpha 
Pri mates 

Dermoptera 
(fémures vofadores) 
Scandentia 
(musarana arborícola) 



Carnívora 

Cefartiodactyla 

Perissodactyía 

Chiroptera 

Eulipotyphía 

Pholidota 

(pangolines) 





Euterios 


Posible árbol fílogenético de los mamíferos. Los 

20 ordenes de mamíferos existentes están listados en 
la parte superior dei árbol. Los ordenes en negrita se 
ampllan en ia srguíente página complementaria. 
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ORDENES 
Y EJEMPLOS 


PRINCIPALES 

CARACTERÍSTICA5 


Figura 2-5 

Marcadores radioactivos 


ORDENES 
Y EJEMPLOS 


PRINCIPALES 

CARACTERÍSTICAS 


Monotremata 

Ornitorrincos, 

equidnas 



Ponen huevós; carecen de 
pezones; las crias succio- 
nan la leche dixectárnente 
de la piei materna 


Ta chyglossus açulea tus (eq u t d n a ) 


Proboscidea 

Elefantes 



Tronco largo y muscular; 
piei gruesa y laxa. incisi- 
vos superiores alargados, 
que Fortnan los colmíllos 



LOxodonta africana (elefante africano) 


> ire ma 

Manaües, 

dugpngs 


Triçhechus manatus (manatf) 


Xenarthra 

Perezosos, osos 

hormigueros, 

armadiltos 


^amandua tetradactyla (tamanduá) 


agomorplia 

Conejos, 
isebres, picas 





-épus caüfornicus (liebre de cola negra) 

C amivora 

Perros> lobos, osos, 
gatos, co mad rejas, 
nutrias, focas, 
morsas 

Ca n/s iatrans (coyote) 


Cetartiodactvla 

ArtiodáctÜos 

O vejas, cerdos, 
vacas, ciervos. 



Ovis canadensis (borrego cimarrón) 

Cetáceos 
Ballcnas, 
delíines, 
marsopas 

Lagen orhyn chusobüq uidens 
delfin de flancos blancos dei Pacífico) 



Vida acuâdca; miembros 
anteriores en forma de 
ale tas y ausência de 
miembros posteriores; 
herbívoros 

D ient es ause n tes o re duci - 
dos; herbívoros (perezo- 
sosj o carnívoros (osos 
libnnigueros y armadiUos) 


Incisivos en forma de cin- 
cel : miembros posteriores 
más largos que los ante- 
riores. adaptados a la 
carrera y al salto 


Caninos y molares puniia- 
gudos y afilados, adapta- 
dos para el corte; 
carnívoros 


Pezunas con un número 
pai de dedos en cada 
m lembro, herbívoras 


Vida acuática; cuerpo de 
fo rm a h id ro cl i nám i ca ; 
m i e m bro s an lc r r o rc s con 
fornia de remo y ausência 
dt- miembros posteriores; 
gruesa capa aislame de 
grasa; carnívoros 


Marsiipialia 

Canguros, 

zangüeyas, 

koalas 



Phascolarctos dnereus íkoala) 


Tubulídentata 

Cerdo 
honniguero 



Orycteropus aferi cerdo hormiguero) 


Hyracoidea 

Damanes 




Procavia capensis (da mán de EI Cabo) 

Rodem ia 

Ardil las, 
castores, ratas., 
puercoespmes, 
ratones 

Tamiasdurus hudsonicus (ardil la roja) 


Pri mates 

Lêmures, 
monos, símios, 
seres humanos 



Leontopithecus rosa fia 
(titi león dorado) 



Perissodactyla 

Cahallos, 
cebras, ta pires, 
rinocerontes 


Rhinoceros onicornis (rinoceronte índio) 



Chiropiera 

Mu rd é lagos 



Trachops dnhosus 
(murdélago de labio verrugoso 
o muraélago carnívoro) 


Eulipotyphla 

Insectívoros: 
algunos topos, 
algunas m usara nas 



Condylura crista ta 
(topo de nariz estrellada) 


El embriòn completa su 
desarrollo en el marsupio 
materno 


Los dientes se com ponen 
de numerosos túbulos 
ementados juntos; se ali- 
mentan de hormigas y 
térmitas 


Miembros y cola cortos; 
herbívoros; estômago 
complejo policavitano 


Incisivos de credmiento 
continuo con forma de 
cincel usados para roer T lo 
que produce su desgaste; 
herbívoros 


Pulgares oponibles; ojos 
en la parte frontal de la 
cara; corLcza cerebral bien 
desa rro liada ; o m n iva ros 


Cascos o pezunas con 
numero impar de dedos 
en cada miem bro; herbí- 
voros 


Adaptados al vaie lo; amplio 
pliegue cutâneo que se 
extiende desde los dedos 
alargados hasta el tronco y 
mie ml mus inferiores; carní- 
voros o herbívoros 

Su dieta consiste princi- 
pa I m ente e n i nse ct os y 
oiros pequenos inverte- 
brados 






► Fig. 34-38. Árbol filogenétko de 
los primates, El registro fósil indica que 
los antropoides comenzaron a separarse 
de los atros p ri mates hace aproximada- 
mente 50 milíones de anos. Los monos 
dei Nuevo Mundo, los dei Viejo Mundo y 
los hominoideos (dado que incluye gi bo- 
nés, orangutanes, gorilas, chimpancés y 
seres humanos) han evolucionado como 
finajes separados durante más de 30 millo- 
nes de anos, Los linajes que llevaron a los 
seres humanos se separaron de los otros 
homínoideos hace 5 a 7 milíones de anos. 


Pongo (orangutanes), Guriífa (gorilas), 
Pan (chimpancés y bonobos) y Homo 
(seres humanos). Los hominoideos se 
separaron de otros monos dei Viejo 
Mundo, hace unos 20-25 milíones de 
anos. En nuestros dias, los hominoi- 
deos no humanos se encuentran 
exclusiva mente en regiones tropicales 
dei Viejo Mundo, Gon excepeión de 
los gibones, los homínoideos actuales 
son mãs grandes que los monos. 
To dos ell os t ien en h raz os r e la t í vame n - 
te largos, piernas cortas y careceu de 
cola, Au n que todos los hominoideos 
no humano s pasan ti empo en los 
árboles, solo los gibones y los orangu- 
tanes son principal mente arborícolas. 
La orgamzacíón social de estos anima - 
les varia entre los géneros; los gibones 
y los chimpancés son muy sociales. 
Dado que los hominoideos ttenen un 
eerebro mãs grande en relaciòn con su 
Lamano corporal que otros pri mates 
su conducta es mãs flexible. 


► Fíg. 34-39, Monos dei Nuevo Mundo 
y dei Vtejo Mundo. 




Primate ancestral 



(a) Lo 5 monos dei Nuevo Mundo, como los 
monos araria (foto), los monos arditla y los 
monos capuchinos, tienen cola prensil y 
narinas que se abren hacia los lados. 



(b) Los monos dei Viejo Mundo carecen de cola 
prensil y sus narinas se abren hacia abajo, 
Este grupo incluye a los macacos (foto), los 
mandriles, los babuinos y los monos rhesus. 
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(a) Los gi bonés, como este gibón de Muller (Hylobates 
muetlen), se encuentran solo en el sudeste de Asia. 
Sus brazos muy largos y sus dedos son adaptaciones 
para moverse entre las ramas. 



(b) Los orangutanes (Pongo pygmaens) son símios solitários y 
tímidos que viven en las selvas de Sumatra y Borneo; pasan la 
mayor parte de su tiempo en los árboles, Nótense los pies 
adaptados para la prensión y el pulgar oponible, 




d) _os chimpancés [Pan ragiodytes) viven en el área tropical 
de África. Se alimentan y duermen en árboles, pero 
:ambtén pasan una buena parte de su tiempo en el suelo. 
Estos símios son inteligentes, comunicativos y soei ales, 

a Fííj. 34-40. Hominoídeos (simios). 


(c) Los gorilas (Goriila) son los si mios de 
mayor tamafio: algunos machos 
miden casi 2 m de altura y pesan 
alrededor de 200 kg. Encontrados 
solo en África, estos herbívoros 
viven usualmente en grupos de 
hasta unos 20 indivíduos. 


(e) Los bonobos (Pan 
paniscus) son 
pari entes cerca nos 
de los chimpancés, 
pero son más 
pequenos, Hoy en 
día sobreviven solo 
en la nación africana 
dei Congo. 



Evaluactòn de conccptos 


Compare a los mono tremas, marsupiales y euterios en 
rekción a su desarrollb embrionário y la lorma eu que 
nlcen sus crias. 

Identifique como mínimo cinco caracteres derivados de 
los p ri mates. 

V canse ias respu estas en cl ApéMice A. 


Concepto 


Los seres humanos son hominoides 
bipedos con un cerebro de gran 
tamario 

En nuestro viaje por la biodiversidad de la Tierra llegamos 
nnalmente a nuestra propia especie, Homo sapiens, que li ene cerca 


de 160 000 anos de edad. Si tenemos en cuenta que la vida en 
nuestro planeta ha existido al menos durante 3 500 millones de 
anos T resulta obvio que, desde el punto de vista evolutivo, somos 
recién lie gados. 

Caracteres derivados de los seres humanos 

Vários caracteres disiinguen a los seres humanos de oiros 
hominoldeos. Hl más evidente es la postura erecta con marcha 
sobre los miembros posteriores, Los seres humanos tienen un 
cerebro mucho mãs grande que los demãs hominoldeos y tienen 
las facuhades de lenguaje, pensanuento simbólico y manu- 
factura y uso de herramientas complejas. Otras características 
son la reducciõn de las mandíbulas y sus músculos, junto con 
un tracto digestivo más corto, La lista de caracteres derivados 
a nivel molecular continua creciendo a medida que los cientí- 
ficos comparan el genoma humano con el de tos chimpancés. 
Aunque ambos gen ornas son idênticos en un 99% , una dispa- 
ridad dei 1 % puede traducirse en un gran número de diferen- 
cias en un genoma que contiene 3 000 millones de pares de 
bases. 
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Tengamos en cuenta que estas diferencias genõmicas (y los 
caracteres derivados fenotípicos que codifican) separan a los 
seres humanos de otros homínidos actuaks. Pero muchos de 
estos nu evos caracteres emergieron por prtmera vez en nues- 
tros ancestros, mucho antes de que apáreciera nuestra propia 
especie. A continuación consideraremos algunos de esos 
ancestros para ver cómo se originaron estos caracteres. 

Las homínidos más primitivos 

El estúdio dei origen humano se conoce como paleoantropo- 
iogía. Los paleoantropólogos han desenterrado fásiles de aproxi- 
madamente 20 especies de hominoides extintos que se 
relacionam en forma más estreeha con los seres humanos que con 
los t himpancés. Estas especies sc conoce n como homínidos 
(fig. 34-41), Desde 1994 se han descubierto íõsiles de cuatro 
especies de homínidos que datan de hace más de 4 millones de 
anos. El más anüguo de estos homínidos, Soíidant/mipus íà\a- 
densis, vivió hace 6-7 millones de anos; sus fósiles se descubrie- 
ron en 2002. 


SaheLinthropus y otros homínidos tempranos compartían 
algunos de los caracteres derivados de los seres humanos. Por 
ejemplo, tenían dientes caninos reducldos y algunos fósiles sugie- 
ren que tenían caras relativamente planas. También muestran sig- 
nos de haber sido más e rectos y bípedos que otros hominoideos 
Una pista de su postura e recta puede encontrarse en el fora me n 
magno, el orificio en la base dei cráneo a través dei eual sale la 
medula espinal. En los chimpancés, el foramen magno está rela- 
tiva mente ale] a do en la parte trasera dei cráneo, mi entras que en 
los homínidos tempranos (y en los seres humanos) se ubica en Ia 
pane basal dei cráneo. Es La posición derivada nos pennite man- 
tener la cabeza directamente sobre nuestro cuerpo y aparente- 
mente asi era también en los homínidos primitivos. Los huesos 
de los miembros posteriores de Austmlopitheats anamensis , un 
homínido que vivió hace 4-4 s 5 millones de aftos, también sugíe- 
ren que ios homínidos primitivos fueron cada vez más bípedos 
(retomaremos el tema de la bipedestación más adelante). 

Los caracteres que disnnguen a los seres humanos de otros 
hominoideos actuales no evolucionaron juntos y al unísono. 
Mientras los pri meros homínidos mostraban signos de bipeda- 
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A ig, 34-41 Cronologia de algunas especies particulares de los homínidos. Muchos de estos fósiles provienen de localidades de África 
dei este y dei sur. Observe que en la mayor parte de la historia de los homínidos, dos o más especies fueron contemporâneas, Existe controvér- 
sia acerca de los nombres de algunas especies, lo que refíeja debates fálogenéticos en torno a la iníerpretación de detalles esqueléticos y bio- 
geo gráficos. 
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- ôn, su cerebro seguia siendo pequeno (con un volumen cra- 
ano de 400-450 cm 3 en comparación con los 1 300 crrOen 

r :o medio dei Homo sapiens). Los hominidos más primitivos 
:zmbién eran pequenos (se estima que Ardipidirars ramídtrs, de 

- 5 millones de anos de antigüedad, pesaba solo 40 kg), tení- 
7. diemes relatívamente largos y una mandíbula que se pro- 
-:ciaba más allã de la parte superior de la cara (compare su 

■" pia cara con la dei chimpancé de la Figura 34-40d). Las 
. : meneias en el ritmo evolutivo de distintas características se 
. noce como cvolucíón en mosaico, 

Es importante evitar dos conceptos erróneos comunes res- 
. et o de estos hominidos primitivos. Una es pensar en ellos 
:tlo chimpançês. Los chimpancés representan el extremo 
iperior de una rama separada de la evolución de los homi- 
deos y han adquirido caracteres propios después de la 
ergenda de su ancestro común con los seres humanos. 

El otro concepto incorrecto es ta de imaginar la evolución 
.;mana como una escalera que lleva directamente desde un 
. minoideo ancestral hasta el Homo sapiens, A menu do, este 
'ror se ilustra corno un desfile de hominidos fósiles que se 
" 4 en progresivamente más parecidos a nosotros misrnos a 

- d ida que avanzan a lo largo de la página. Si la evolución 
zmana es un desfile, es bastante desordenado, con muchos 

: upos que se separan de la marcha para vagar por callejones 
sal ida. En algunos momentos coexistieron algunas especies 
_ hominidos, pero todos los linajes excepto uno (el que dio 
cg ar al Homo sapiens) terminaron en la extinción. Algunos 

■ üeoamropólogos sugieren que la convergência era común en 
: evolución de los hominidos primitivos. Diferentes linajes de 

- minidos adquirieron diferentes combinaciones de caracteres 
zincados y mamuvieron diferentes conjuntos de caracteres pri- 

: os. Se ha sugerido que algunos de los fósiles considera- 

: como hominidos primitivos, como Orrorin tugenensís (fig. 
34-41), están realmente fuera dei ciado homínido. Si así íuera, 

■ adrían haber adquirido independientemente algunos caracte- 
res de tipo homínidò. 

Australopitecos 

El registro fósil indica que la diversidad de los hominidos 
emento de forma espectacular hace de 2 a 4 millones de anos 
.... nos de los hominidos de este período se denominan eolec- 
va mente australopitecos o austral opi tecidos, Su filogenia per- 
anece sin resoludón en clertos puntos, pero como grupo son 
con certeza parafilétícos. Australopithetus anamensis, men- 
eado con anterioridad. vincula a los australopitecos con los 
ti minidos más amigues, como Ardtpdhecus ramidus. 

Los australopitecos recíben su nombre dei descubrimiento 
" 1 924 en Sudáfrica de Ausfralupííhecus africanas (“símio dei 
: de África ’0, que vivió hace de 2,4 a 3 millones de anos. 

n el descubrimiento de más fósiles quedo claro que A. afri- 
j ? uí 5 caminaba completamente erecto (era bípedo) y tenía 
manos y dientes similares a los de los seres humanos. Sin 
zibargo, su cerebro tenia cerca de un tercio dei ta m afio dei de 
un ser humano actual. 

En 1974, en Ia región Afar de Etiópia, los paleoantropdlo- 
. - - descubrieron un 40% dei esqueleto completo de una 
'.:.snuiijpií/icct!s de 3,24 millones de anos de antigüedad. 
'.icy\ como fue llamado el fósil, era haja, de alrededor de 1 m 
Cz altura. Lucy y otros fósiles similares han sido considerados 
: raentemente diferentes de Aastrafapiíftecus africanas como 
para constituir una espade separada, Au$íra!opítftecus afarensis 
de ia región de Afar), Los fósiles descubiertos a princípios de 


la década de 1990 demuestran que A. afarensis existió como 
espe.de durante al menos 1 mi 11 õn de anos. 

A riesgo de simplificar excesivaraente, podría decirse que A. 
afarensis tenia menos caracteres derivados humanos por enci- 
ma dei euello que por debajo. La cabeza de Lucy tenía el tarna- 
no de una pelota de sóftbol (beisbol), Io que índica un cerebro 
dei tamaho aproximado al de un chimpancé. Las eabezas de A. 
afarensis también Lenían una larga mandíbula. Sus esqueletos 
sugieren capacidad para la locomoción arborícola, con brazos 
relativamente largos en proporción al tamano corporal (en 
comparadón con las proporciones humanas). Sin embargo, 
fragmentos de huesos de la pélvis y el cráneo indican que A. 
afarensis caminaba sobre sus dos piernas, Huellas de pies fosi- 
[izadas, encontradas en Laetoli, Tanzania. corroboran la evi- 
dencia esquelética sobre la bipedesiadón de los hominidos 
que vivían en los tíempos de A, afarensis (fig. 34-42), 



(a) Lucy, un esqueleto de (b) Las huellas plantares de Laetoli, 

3,24 millones de anos de con más de 3 r 5 millones de anos 

antigüedad, es un represen- de antigüedad, confirman que la 
tante de la especie homínida postura erecta evoluciono bastan- 
Australopithecus afarensis. te temprano en la historia de los 

hominidos. 



(c) Reconstrucción artística dei posible aspecto de A. afarensis 


A Fig. 34 42. La postura erecta precede al aumento de tamano 
cerebraí en la evolución humana. 
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Oiro linaje es lá compuesto por los australopitecos “robustos”. 
Estos homínidos, que mcluyen especies como Paranthropus boi- 
5 £Í tenlan cráneos luertes con poderosas mandíbulas y dientes 
grandes, adaptados para moler y masticar alimentos duros. Estas 
especies contrastan con los australopitecos gráciles, como A. afa- 
rensis y A. africanas, que tenian dientes adaptados para comer ali- 
mentos más blandos. 

Las evidencias provenientes de los primeros homínidos con ei 
registro fõsil de los australopitecos tardios, rnuclio más sico, per- 
miten considerar hipótesis referentes a tendências importantes 
en la evolución de los homínidos. Consideraremos a continua- 
ción dos de ellas: el surgi rnienio de la bipedestaciõn y ei uso de 
herramientas. 

Bipedestación 

Nuestros ancestros antropoides de hace 30-35 millones de 
anos todavia eran arborieolas. Pero hace unos 20 millones de anos, 
la placa Índia colisionó con Asia originando la CordiUera dei 
Hl mal ay a (fig, 26-20). El clima se volviõ más seco y las selvas de 
lo que. hoy es África y Asia se redujeron. El resultado fue un 
incremento dei área de sabanas, con menos árboles. Durante 
décadas, los paleoantropõlogos han visto la Fuerte conexión entre 
el surgimíento de las sabanas y el de los homínidos bípedos. De 
acuerdo con una hipótesis, tos homínidos arborieolas ya no 
podían moverse entre las copas de los árboles y la selección natu- 
ral favoredó las adaptadones que facilitaban ei movimiento por 
campo abíerto. 

Aunque algunos elementos de esta hipótesis sobre vi ven, la 
perspectiva es ah ora un tanto más compleja, Si bien todos los 
fósiles de homínidos primitivos reciememeníe descubíenos mues- 
tran alguna indicación de bipedestación, ningund de esos homí- 
nidos vivió en sabanas sino en hábttats mixtos, desde selvas hasta 
bosques abí eitos. Una hipótesis alternativa es que la bipedesta- 
ción fue una adaptación evolutiva que permitió a los primeros 
homínidos alcanzar las frutas que colgaban de las ramas bajas de 
los árboles. 

Los homínidos no se volvieron bípedos de una forma simple 
y lineal. Los australopitecos pareeen baber tenido vários estilos 
de íoconiodôn, y algunos pasaban más tiempo en el suelo que 
otros. Solamente hace 1,9 xníllón de anos, los homínidos comem 
zaron a recorrer largas distancias sobre sus dos piemas. Estos 
homínidos vivían en ambientes más áridos, donde la locomoción 
bípeda requiere menos energia que caminar usando los cuatro 
miembros. 

Uso de herramientas 

Como vimos antes, la manufactura y el uso de herramientas 
cotnplejas es un carácter comportamental derivado de los seres 
humanos. Determinar el origen dei uso de herramientas en la 
evolucíõn de los homínidos es uno de grandes desafios de los 
paleoamropólogos en la acmalidad. Otros hominotdeos son 
capaces de usar herramientas de forma sor prendeu te meu te 
sofisticada. Los orangutanes, por ejemplo, pueden usar rami- 
tas a modo de sonda para reóclectar insectos de sus nidos. Los 
chimpancés son aun más sofisticados, ya que usan piedras 
para aplastar y abrir alimentos y colocan hojas en sus pies 
cuando caminan sobre terrenos espinosos. Es probable que los 
primeros homínidos fueran capaces de este tipo de uso simple 
de herramientas, pero encontrar fósiles de ramitas modificadas 
y hojas que fueron usadas como zapatos es prácticamente 
imposible. 


La evidencia más anügua de! uso de herramientas por homí- 
nidos que en general se acepta, son marcas de cortes en huesos 
de anlmales encontrados en Etiópia. Estas marcas sugieren que 
los homínidos separaban la carne de los huesos de los ani males 
usando herramientas cie piedra. Curiosamente, los homínidos 
cuyos fósiles fueron encontrados cerca dei sitio donde se d escu- 
ta rieron los huesos tenian cerebros reiatívamente pequenos. Estos 
homínidos, que se han denominado Ausíralopítheais gdrhi, fue- 
ron de hecho los cre adores de las herramientas de piedra usadas 
en los huesos, io que sugiere que el uso de herramientas de pie- 
dra se oríginó antes que la evolución de los grandes cerebros en 
los homínidos, 

Homo primitivo 

Los fósiles más antiguos que los paleoantropõlogos ubican 
en nuestro género, Homo, son los de Ia especie Homo habí/is. 
Estos fósiles, que tienen entre 1,6 a 2.4 millones de anos, rnues- 
tran claras evidencias de ciertos caracteres derivados de los 
homínidos por encima dei cuello, En comparadõn con los aus- 
tralopi tecos, H. hafeiüs tenia una mandíbula más pequena y un 
mayor voiumen cerebral, de aproximadamente 600-750 cm 7 
Se han bailado herramientas de piedra afiladas cerca de algunos 
lósiles de este homínido. 

Los fósiles de 1,6 a 1,9 millón de anos marcan un nuevo 
estádio en la evolución de los homínidos. Una cierta cantidad 
de paleoantropõlogos considera que estos fósiles penenecen a 
una especie distinta, Homo ergaster. Este homínido presemaba 
un cerebro conside rabie mente más grande que et de H. habiiis 
(más de 900 cm 5 ), y tambíén tenia piemas más largas y delga- 
das con articulaciones de la cadera bien adaptadas para hacer 
recorridos largos (fig. 34-43), Los dedos eran reiatívamente 
coitos y rectos, lo que sugiere que H. ergaster no trepaba a los 
árboles como los homínidos primitivos, fi ergas ter se ha 
encontrado en ambientes mucho más áridos que los homíni- 
dos más primitivos y se ha asociado con herramientas de pie- 
dra más sofisticadas. Los dientes más pequenos también 
sugieren que este homínido comia diferentes alimentos que los 
australopitecos (más carne y menos material vegetal) o que 
prepara ba algunos de ellos antes de masticar los, cocinándolos 
o aplastándolos. 

Homo ergasLer marca un importante cambio en los tamanos 
relativos de los sexos, En los primates, la diferencia de ta mano 
entre machos y hembras es un componente importante dei 
dimorfismo sexual (vêase cap. 23). En promedio, los gorilas y 
los orangutanes macho son aproximadamente dos veces más 
pesados que las hembras de su especie. En los chimpancés y 
los bonobos, los machos son en promedio solo 1,35 vez más 
pesados que las hembras. En Austmíqpiíbecus afarensis, los 
machos eran 1,5 vez más pesados que las hembras, pero, en 
los Homo tempranos, el dimorfismo sexual estaba significativa- 
mente reducido y esta tendencia continuo hasta nuestra propia 
especie: los hombres pesan en promedio 1 ,2 vez más que las 
mujeres. 

El dimorfismo sexual reducido puede oírecer algunas pistas 
sobre los sistemas sociales de homínidos extintos. En los pri- 
mates actuales, el dimorfismo sexual extremo se asocia con 
intensa competência entre los machos por mükiples hembras. 
En especies que experimentem mayores lazos afectivos de pare- 
ja (incluída la nuestra), el dimorfismo sexual es menos notorio. 
Machos y hembras de H. ergaster pueden, por tanto, haber 
tenido lazos afectivos más importantes que los homínidos ante- 
riores. Este cambio puede haberse asociado con el cuidado 
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< Fig. 34-43, Fósil y recons* 
trucción artística de Homo 
ergaster. Este fósil hallado en 
Kenia, de 1,7 millón de anos de 
antigüedad, pertenece a un 
joven Homo ergaster macho. 
Este indivíduo era alto, delgado, 
completamente bípedo y tenía 
un cerebro relativamente grande. 


parental de larga duracion de los ninos. Los ninos humanos 
.. rcnden de sus padres para su alimentadón y pro tecei ón 
■ acho más de lo que requieren las crias de chímpancés y otros 
h ominoídeos. 

En un principio, los fósiles que hoy se consideran como 
n\o ergaster fueron considerados como miem br os tem pr anos 
: . atra especie, Homo erectus , y algunos paleoantropólogos 
! dana sostienen esLa posición. Homo erectus se origino en 
-:nca y fue el primer hominido que migro fuera de este con- 
mente, Los fósiles más aniiguos de hominidos fuera de África, 
. . daian de hace 1 ,8 millón de anos. fueron descubienos en 
. ano 2000 en la antigua república soviética de Geórgia. Homo 
ícius finalmente migro hasta el archipiélago indonésio, 
I . mparadones de fósiles de Home erectus con seres humanos 
• estúdios cie D NA humano indican que esta especie se extin- 
_ iõ en algün momento hace 200 000 anos. 

Neanderthales 

En 1856, unos mineras descubrieron unos misteriosos fósi- 
humanos en una cueva dei Valle de Neander, Alemania. 
Es:os fósiles, de 40 000 anos de antigüedad, penenecfan a un 
min ido pesado, de huesos gruesos y con una frente promi- 


nente. Este recibió el nombre de Homo neurcdcrthafercsis, vul- 
ga rmente, llamado neanderthal. En su momento, muchos paleo- 
antropólogos considera ron a los neanderthales como un estado 
de la evoluciòn de Homo erectus bacia Homo sapiens, pero hoy ( 
la mayoría de ellos ha abandonado esta postura. Los neandert- 
hales parecen descender de una especie más antigua, Homo frd- 
ddbergensis, que se originõ en África hace 600 000 anos y luego 
se diseminó hacía Europa. Los neanderthales, que apare cieron 
en Europa y en el Cercano Oriente hace 200 000 anos, tenían 
un cerebro lan grande corno ei de los seres humanos actuales y 
eran capaces de fabricar berram i emas de caza de piedra y 
madera. Estos hominidos aparentemente se extinguíeron hace 
30 000 anos, sin contribuir ai pool genético de los seres huma- 
nos actuales. 

Es posible hallar evidencias sobre la extinción de los nean- 
derthales en su DNÀ. Los científicos extrajeron fragmentos de 
DNA de cuatro fósiles de neanderthales que vivieron en dife- 
rentes momentos en distintas localidades de Europa. Luego 
com para ron el DNA neanderthal con el DNA de seres humanos 
actuales de Europa, África y Asia. Si los neanderthales hubiesen 
originado a los seres humanos europeos. ambos grupos deberí- 
an haber compartido un ancestro común con otros seres huma- 
nos relacionados mas lejanamente. En cambio, el anáUsis dei 
DNA revelo que los neanderthales forman un ciado, miemras 
que los europeos actuales se relacionan en forma más estrecha 
con los asiáticos y los africanos actuales. 

Homo sapiens 

Evidencias provenientes de fósiles. relíquias arqueológicas y 
estúdios de DNA están comenzando a confluir bacia una hipó- 
tesis convincente sobre como nuestra propia especie, Homo 
sapiens , emergi ó y se diseminó por todo ei mundo. 

Ahora está claro que los ancestros de los seres humanos se 
originaron en África. Especies más antiguas (quizá H. ergaster o 
H. erectus) dieron lugar a nuevas especies, como H. hcidelber- 
gensis y, finalmente, H. sapiens. En 2003, los investigadores que 
trabaj abati en Etiópia informaron el descubrimíento de un fósil 
de H. sapiens de 160 000 anos de antigüedad, el fósil más anti- 
guo conocido de nuestra especie (fig. 34-44), Estos seres 
humanos tempranos carecian de los fuertes arcos supercilíares 



^ Fíg. 34-44. Fósil 
más antiguo conocf- 
do de Homo sapiens. 

Este cráneo difiere 
poco dei de los seres 
humanos actuales. 
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de H. erecm y H, neanderthalen&i^ y eran más esbeltos que oiros 
homínidos. 

Los fósiles etíopes confinnaron las evidencias moleculares 
acerca dei origen de los seres humanos. Como se menciono 
ames, el anãlisis de D NA indica que iodos los seres humanos 
actuales se relacionan más cercanamente entre ellos que con los 
neanderthales. Otros estúdios de esta índole demuestran que 
europeos y asiáticos comparten un ancesrro común rektivamen- 
ie reciente y que muchos línajes africanos origínaron ramas más 
ancestral es dei árbof familiar humano. Estos hallazgos sugieren 
que todos los seres humanos actuales tienen ancestros que se ori- 
ginaron en África, como Homo sapiens , lo que adernâs se ha con- 
firmado por anãlisis de DNA mítocondriál y de cromosomas Y de 
los miembros de varias poblaciones humanas. 

El fósil mas amiguo de Homo sapiens encontrado fuera de Áfri- 
ca data de hace unos 50 000 anos. Los estúdios dei cromosoma 
Y humano sugieren que los seres humanos se diseminaron más 
allá de África en una o más oleadas, primero hacia Asia y luego 
hacia Europa y Australia. La fecha de la primera llegada de seres 
humanos al Nuevo Mundo es todavia objeto de debate, aunque 
la evidencia más amigua es de hace 1 5 000 anos, 

Los nuevos hallazgos actualizan de manera continua nues- 
tra comprensión dei contexto evolutivo de Homo sapkns . Por 
ejemplo, en octubre de 2004, Peter Brown, de la Universidad 
de Nueva Inglaterra, en Nueva Gales dei Sur T Australia, 
lhomas Sutikna dei Centro Indonésio de Arqueologia y sus 
colegas documentaron un sorprendente hall az go desenterrado 
en 2003; el esqueleto de un hominido adulto de 18 000 anos 
de amigtiedad, representante de una especie previamente des- 
ço noc ida y ah ora denominada Homo Jloiesiensis. Descubierto 
en una cueva de piedra calíza en la isla indonésia de Fiores, el 
espécimen era mocho más bajo y tenía un cerebro mucho más 
pequeno que H. sapiens (era mãs similar, a un australopiteco), 
Sin embargo, el esqueleto también exhibía muchos caracteres 
derivados, como el grosor dei crãneo y la forma y las propor- 
ciones de los dientes, que sugieren que desciende de H. erec - 
tus, de mayor tamano. Una intrigante explicación para el 
aparente “encogimiento” de esta especie es que el aislamiento 
puede haber causado la selección de un ta mano muy reduci- 
do. Esta espectacular reducción de tamario está bien estudiada 
en otras espedes de mamíferos enanos, endémicas de las islas; 
estas son los elel antes pigmeos primitivos, encontrados en la 
misma región donde se halló el espécimen de Hemo floresien- 
sís. Entre Ias apremiantes preguntas que todavia quedan por 
responder de la reserva de hallazgos arqueológicos y antropo- 
lógicos de Flores esiãn Las relativas pistas adicionales sobre el 
origen de H, /kresiensis, saber si los miembros de la especie 
usaban berram ien tas y si alguna vez còntactaron con el H, 
sapiens , que coexístió con ellos en Indonésia en el Pleistoceno 
tardio. 

La rápida expansión de nuestra especie (y la sustitucion de 
los neanderthales) se propicio por la evolución de la cogmción 
humana, mientras H, sapfens evolucionaba en África. Aunque 
los neanderthales y otros homínidos eran capaces de producir 
herrámientas complejas, por lo que sabemos tenian poca crea- 
tívidad y poca capacidad para el pensam iento simbólico Sin 
embargo, los investigadores estãn comenzando a encontrar evi- 
dencias de pensamiento cada vez más complejo a medida que 
H. sapicíis evolucionaba. Por ejemplo, en 2002, algunos inves- 
tigadores descubrieron piezas de arte (marcas geométricas gra- 
badas en piezas de ocre) de 77 000 anos de aniigüedad, en 
África (fig. 34-45). En 2004. los arqueólogos que trabajaban 
en el sur y el este de África encontraron huevos de avestruz y 



A Fig. 34-45. Ef arte, un atributo humano. Los gr abados en esta 
pieza de ocre de 77 000 anos de aniigüedad, descubierta en la cueva 
de Biombos, Sudáfrica, se cuentan entre los signos más antiguos deJ 
pensamiento simbólico humano. 


conchas de caracoles de hace 75 000 anos con agujeros prolija- 
mente taladrados. Por último, hace 36 000 anos, los seres 
humanos ya producían espectaculares pinturas en las paredes 
de las cavernas. 

El pensamiento simbólico puede haber surgido unido al len- 
guaje humano autêntico. Ambos puede n haber aumentado ta 
aptitud reproducüva y de supem vencia de los seres humanos, 
permitiéndoles crear nuevas herramientas y ensenar a otros como 
construirias. También comenzó el comercio a largo plazo de 
recursos escasos. Mientras la población en África aumentaba, las 
presiones poblacionales pueden haber conducido a los seres 
humanos a migrar hacia Ásia y luego a Europa. Los neandertha- 
les pueden haber llegado a la extineión por las presiones combi- 
nadas de la última glaciadón y por la competência con seres 
humanos recién llegados. 

En el genoma humano y en los hallazgos arqueológicos pue- 
den encontrarse pistas acerca de la transformación cognitiva de 
la especie humana. En 2001, se identifico un gen conocido como 
FOKP2 que es eseneial para el lenguaje humano. Las personas 
que heredan versiones muradas dei gen sufren una variedad de 
impedimentos en el lenguaje y poseen actividad redudda en el 
área cerebral de Broca (véase cap, 48). En 2002, los genei isias 
compararon ei gen POXP2 humano con el gen homólogo en otros 
mamíferos. Conduyeron que el gen experimento una intensa 
selección natural después de que los ancestros de los seres huma- 
nos y los chimpancés se separaram Mediante la comparaciõn de 
mutaeiones en Ias regiones que flanquean al gen, los investiga- 
dores estimaron que este embate de selección natural ocurrió 
dentro de los últimos 200 000 anos. Por supuesto, la capacidad 
humana para desarrollar el lenguaje afecta a muchas regiones 
cerebrales y casi con certeza muchos otros genes son esenciales 
para este, No obstante, el cambio evolutivo en el gen FOXP2 
puede ser la primera pista genética para explicar el modo en que 
nuestra propia especie llegó a desempenar un papel único en el 
planeta, 

Nuestra discusión sobre los seres humanos culmina el con- 
junto de capítulos dedicados a la diversidad biológica. Pero esta 
organización no implica que la vida consista en una escalera que 
conduce desde los modestos microbios hasta la sublime huma- 
nidad. La diversidad biológica es produeto de la ramifkadón 
filogenética. no de un progreso" similar a una escalera, como 
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juiera que elijamos medido. EI hecho de que hoy en día existan 
rias especies de peces con ale tas radiadas que de todos los d emas 
ertebrados en conjunto es una clara indieaeión de que maestros 
ariemes radiados no son animales fracasados que no pudieron 
■ . ir dei agua. Los tetrápodos (anfíbios, reptiles y mamíferos) son 
-i males derivados de un iinaje de vertebrados de aletas lobula- 
ias. A medida que los tetrápodos se diversificaron en tierra, los 
peces continuaron su evoludón ramificada en la mayor porriòn 
-el volumen de la biosfera. De forma similar, la ubicuidad de 
diversos procariontes a lo largo de la biosfera aaual es un recor- 
i-Uorio de la capacidad perdurable de estos organismos relativa - 
mente simples para mantenerse al día a través de la evoludón 


adaptativa. La biologia exalta la diversidad de la vida dei pasado 
y dei presente. 


Evaliiación de conccptos 


Compare los hominoideo con los homínidos. 

,^De qué manera las características de Homo ergaster 
ilustran la evoludón en mosaico? 

Vêanse fos respuestas en el Apéndícc À. 



Conceplo 


L os corda dos poseen ima notocorda y un cordón 
nerv ioso dorsal hueco 


h- 


► 


Caracteres derivados de los cordados (p. 673). Los caracteres de 
los cordados son la notocorda, un cordón nervtoso dorsal hueco, 
hendiduras o aberturas faríngeas y una cola muscular posanal 

i unicados (pp. 673 , 674), Los tumeados (ascidias) son animales 
marinos que se a lime n ta n de partículas en suspensión. Guando son 
adultos pierden algunos de los caracteres derivados de los corda- 
dos. 

\ nfioxos (p. 674), Los anfioxos son animales marinos que se ali- 
mentan de partículas en suspensión. Guando son adultos mantie- 
nen los caracteres prindpales dei pian corporal de los cordados. 

► Evoludón temprana de los cordados (pp* 674, 675). El ciclo 
miai de los tunicados probable mente no refleja el de los cordados 
ancestrales. La expresión génica en los anfioxos da pistas sobre la 
evoludón dei cerebro de los cordados. 


Goncepio 


Los craneados son cordados que tienen cabeza 

Caracteres derivados de los craneados (p. 676). Los craneados 
poseen una cabeza, que iricluye el eráneo, el cerebro, los oi os y otros 
organos sensoriales. Muchas estrueturas de los craneados provienen 
pardalmente de una nueva población celular, la cresta neural . 

i El origen de los craneados (p, 676). Los craneados evoluciona- 
rem hace al menos 530 millones de arios, durante ta explosión dei 
Cámbrico. 

* Vlixinos (pp. 676, 677). Los mixinos son craneados marinos sin 
mandíbulas que presentan un eráneo cartilaginoso y una barra axial 
de cartílago derivada de la notocorda. Estos animales carecen de 
vértebras. 


Goncepio 


Los vertebradas son craneados que tienen columna 
vertebral 

> Caracteres derivados de los vertebrados (p, 678). Los vertebra- 
dos poseen vértebras, un eráneo elaborado y, en las formas acuálU 
cas, aletas radiadas. 


Lam preás (p, 678). Las lampreas son vertebrados sin mandíbulas 
que presentan segmentos de cartílago que rodean la notocorda y 
forma n arcos paiciales sobre el cordón nervioso. 

Fósiles de vertebrados primitivos (pp, 678 T 679), Los conodon- 
tos fueron los prímeros vertebrados con elementos esqueléticos 
mineralizados en sus bocas y faringes. Los vertebrados acorazados 
sin mandíbulas (“ostracodermos") presentaban placas de hueso 
defensivas sobre su pid. 

Origenes de los Irncsos y los dienles (p. 679), La mineraliza- 
ción parece haberse originado en las estrueturas bucales de los ver- 
tebrados; el endoesqueleto de los vertebrados se mineralizo por 
completo mucho más tarde. 


Goncepio 


Los gnatostomados son vertebrados mandíbula dos 

Caracteres derivados de los gn a los toma dos (pp, 679, 680), 

Los gnatos tomados preseman mandíbulas que evoluciona ror a par- 
tir dei soporte esquelético de las aberturas laríngeas, también tienen 
sistemas senso ri ales desarro liados, entre ellos, el sistema de la línea 
lateral, un endoesqueleto extensamente mineralizado y apêndices 
pareados. 

Gnatos to ma dos Fósiles (p. 680), Los placodennos fueron parien- 
tes cerca nos de los gnatos tomados actuales. Los acanto d os se rela- 
cionaban cer canamente con los osteictios. 

► Condricüos ítiburones* rayas y especies cerca nas) (pp. 680, 
682), Los eondrictios, que incluyen los tiburones y tas rayas, tienen 
un esqueleto cartilaginoso que evolucionó secundariamente de un 
esqueleto ancestral mineralizado. 

Peces de aletas radiadas y peces de aletas lobuladas 
(pp, 682-684). Los osteictios tienen un esqueleto reforzado por fosfa- 
to de caldo. Las formas acuáticas presentan coberturas óseas en las 
branquías y vejiga naLatoria; algunos también tienen pulmones. Los 
peces de aletas radiadas presentan aletas mamobrables soportadas 
por largos rádios. Los peces de ale Las lobuladas incluyen a los ceia- 
cantos, los peces pulmonados y los tetrápodos. Los represe mames 
acuá ticos dei grupo poseen aletas musculares pectorales y pélvicas. 


ConccpiQ 


Los tetrápodos son guatostomados que tienen cuatro 
extremidades 

► Caracteres derivados de los tetrápodos (p, 684). Los tetrápo- 
dos poseen cuatro extremidades, También presentan otras adapta- 
ciones para la vida en el medio terrestre, como los o idos. 
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F.l origeii de los leirápodns (p, 684), La evidencia fósil sugiere 
que los miembros de los tetrápüdos, que en la actualidad se utili- 
zan principal mente para caminar sobre ei suelo, inicialmente se 
usaban para remar en el agua. 

Aniibios (pp. 685, 686). Los anfibios induyen a ias salamandras, 
ranas y cecilias. Muchos de elíos tienen una piei húmeda que com- 
plementa a los pulmones en el intercâmbio gaseoso Muchas ranas 
y algunas salamandras sufren una metamorfosis que transforma a la 
larva acuática en un adulto terrestre. 


Conccpio 


Los amniotas son teirápodos que ponen hucvos 
adaptados ai medio terrestre 

Caracteres derivados de los amníotas (p. 688). El buevo 
amniótico contiene membranas extraem bnonarias que llevan a 
cabo una varíedad de funciones, incluído d intercâmbio gaseoso 
y la protección. Los am motas tambiên presentan otras adaptaclo- 
nes al medio terrestre, como su piei relativamente impermeable, 

Amniotas primitivos (p. 688). Los anmiotas tempranos apare- 
ci eron en el período Carbonífero. Estos ani males ineluíatl gran- 
des herbívoros y predadores. 

Reptiles (pp* 688, 691), Los reptiles abarcan los tuátaras, lagar- 
tos, serpientes, tortugas, crccodilios y aves. Las formas extingui- 
das incluyen a los pararreptiles, dínosaurios, pterosaurios y 
reptiles marinos. Muchos reptiles son ectotérmicos, aunque las 
aves son endo térmicas (los dinosaurtos también pueden haberlo 
sido). 

Aves (pp. 691-694), Las aves probablemenie descienden de un 
grupo de pequenos dinosaurtos carnívoros conocidos como teró- 
podos Presentan una serie de adaptacíones que concuerdan per- 
ieetamente eon un modo de vida que inçluye al vuelo. 


Couce pio 


Los mamí feros son amniotas que tienen pelo 
y producen leche 

Caracteres derivados cie los mamíferos (p, 694). El pelo y 
las glândulas mamarias son dos caracteres derivados de los 
mamíferos. 

Ivvoliición tempraim de los mamíferos (pp. 694. 695), Los 
mamíferos evoludonaron de los sinápsidos en el período Triásico 
tardio. Los linajes actuales de mamíferos se originaron en el 
Jurásico pero no sufrieron una dispersión adaptativa significativa 
hasta el comienzo dei Paleoceno. 

Monotrcmas (p, 695). Los monotremas son un grupo pequeno 
de mamíferos ponedores de huevos formado por los equidnas y 
el ornitorrinco. 

Marsupíales (pp, 695, 697), Los marsupíales incluyen las zari- 
güeyas, los canguros y los koalas. Las crias de los marsupíales 
comienzan su desarrollo en el útero materno, unidos a una pla- 
centa, pero lo completan dentro dei marsupio, 

Cuierios (mamíferos placentaríos) (pp. 697. 700). Los eute- 
rios tienen crias que completan su desarrollo embrionário unidos 
a una placenta. Todos los primares tienen manos y, con excep- 
dón de los seres humanos, pies adaptados para la prension, Los 
primates actuales incluyen los lé mures y sus pariemes, társidos y 
antropoides, Los antro poides se separaron temprano en monos 
dei Viejo Mundo y dei Nu evo Mundo. Los hominoideos (gi bo- 
nés, orangutanes, gorilas, chimpar cés, bonobos y seres huma- 
nos.) evolucionaron de los monos dei Viejo Mundo. 


Coucepto 


Los seres humanos son hominoideos btpedos con un 
cerebro de gran ta mano. 

Caracteres derivados ele tos seres humanos (pp. 701 , 702) + 

Los seres humanos tienen locomoción bípeda, una mandíbula acer- 
tada y un cerebro de gran tamano. 

Los bom m idos más primitivos (pp. 702, 703). Los homínidos 
se originaron en África hace al menos 6-7 miltones de anos. Los 
primeros homínidos tenían un cerebro pequeno, pero probable- 
mente catníttaban erguidos, 

Australopt tecos (pp, 703, 704). Los au st ralo pi tecos son un grupo 
parafilético de homínidos que vivíeron hace 2 a 4 millories de anos 
atrás, Algunas especies caminaban completamente erguidas y tenían 
manos y dientes semejames a los de los seres humanos. 

Bipedesmcion (p. 704). Los homínidos comenzaron a recorrer 
largas distancias a pie hace casi 1 T 9 miilones de anos. 

Uso de hm-amientas (p* 704). La evidencia más anrigua dei uso 
de herraimentãs (marcas de cortes en huesos de animal es) es de 
hace 2,5 miilones de anos. 

ffoino primitivo (pp. 704, 705), Home ergaster file et prime r 
homínido completamente bípedo y con un gran cerebro. Home 
erectus fue el primer homínido en abandonar África. 

Neanderthales (p. 705). Los neandenhales vivieron en Europa y 
el Cercano Oriente hace 200 000 a 30 000 anos. Se extinguieron 
unos pocos tniles de arips despuês de la 1 legada dei Homo sapiem a 
Europa, 

fftmio sapieiis (pp, 705-707), Homo sapiens apareció en África 
hace al menos 160 000 anos y se disemino bacia otros continentes 
hace aproximadamente 50 000 anos, Esta migración puede haber 
sido precedida por câmbios en el cerebro que tomaron posibte el 
pensamiento simbólico y otras innovacíones cognitivas. La investi - 
gaciôn sobre los o rí genes de Homo sapiens y sus contemporâneos es 
un área vivida de büsqueda y debate; un ejemplo es el reciente des- 
eubrimiente de una nueva especie, Homofloresiensis^ que data dei 
Pleistoceno. 
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1. Los vertebrados y los tunicados compartem 

a. Mandíbulas adaptadas para la alímentación. 

b. Un alto grado de cefalizadon. 

c. La formaciõn de estrueturas mediante células de la cresta ne ti- 
rai 

d. Un endoesqueleto que incluye un cráneo. 

e. La noto corda y un cordón nervioso dorsal hueco. 

2, Algunos ani males que vivieron hace 530 miilones de anos se pare- 
cí an a los anfioxos pero tenían encefalo y cráneo. Estos animales 
pueden representar a: 

a. Los primeros cordados, 

b. Un "eslabón perdido" entre los uro cordados y los cefalocordados. 

c. Los craneados tempranos, 

d. Los marsupíales. 

e. Los gna tos tomados no tetrápodos. 
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3 Los condrictíos pueden diferenciarse de los osteictios por: 
a La presencia de cráneo en los osteictios* 

b. La presencia de un sistema de lineas iaterales en los osteictios. 

. La presencia de ale Las ímpares en los condrictíos. 

d. La ausência de pulmones y vejiga nata lona en los condrictíos. 

e La ausência de órganos sensoriales pares en los condrictíos. 

4 iCuál de los siguientes puede consíderarse el ancestro co mún más 
reciente de los tetrápodos? 

Un pez habitante de aguas poco profundas, de a Leias Icbukdas, 
fuertes y con soportes esqueléticos similares a los de los vertebra- 
dos Lerresires, 

b Un p I acode rmo acorazado y mandibulado que presemaba dos 
grupos de apêndices pareados. 

: Un pez de aletas radiadas primitivo que desarrolló soportes 
esqueléticos óseos en sus aletas pareadas, 
i Una salamandra que presentaba miembros con sopone esqueléti- 
co úseo pero se movia en forma similar a Los peces, 

_ Un apodo terrestre temprano cuya carência de miembros evolu- 
ciono secundariamente. 

“ Los mamíferos y las aves actuales comparten todas las siguientes 
:aracterisLicas excepto: 
a La endotermia. 

La descendencia de un ancestro amniota común, 

: Un cordón nervíoso dorsal hueco. 
d Un foramen detrás de la órbita a cada lado dei cráneo. 
e El huevo amniõtico. 

b - diferencia de los euterios, tanto monotremas como marsupiales 
a Carecen de pezones. 

Presenmn parte dei desarroílo embrionário fuera dél útero materno. 
. Ponen huevos. 

à. Se encuentran en Austral ia y África, 
c fncluyen solo insectívoros y herbívoros. 

dual de las siguientes características es específica de los monos dei 
. uevo Mundo? 

j. Cuidado parental bien desarrollado. 

b. Ojos cercanos en la parte frontal dé ta cara, 

c. Uso de la cola para colgarse de Ias ramas de los ãrboles. 

d. Marcha bipeda ocasional. 

e Orientación de Ias narinas hacia abajo. 

8 -Cuâl de los siguientes ciados na incluye a los seres humanos? 
a Sinãpsidos. 

b Peces de aletas lobuladas. 

. Diãpsidos. 


d. Craneados. 

e. Osteictios. 

9, Mientras los seres humanos se separaban de otros primates, jcuál 
de las siguientes características âparèció prlmero? 

a. El desarroílo de tecnologia. 

b. Lenguaje, 

c. Posiura parcialmente erecta. 

d. Fabricación de herramientas. 

e. Cerebro agrandado. 

10, Los estúdios de DMA indica n que 

a. Home erectus tuvo un origen asiático. 

b. Hatno sapiens se oríginó en África, 

c. Los neanderthales son los ancestros de tos seres humanos euro- 
peos actuales. 

d. Los aus traio pite cos migra ron íuera de África. 

e. Norte américa tuvo la p ri mera población de seres humanos 
modernos. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A* 


Interrelación evolutiva 

Identifique una característica que califique a los seres humanos como 
miembros de cada uno de los siguientes ciados: eu cario tas , animal es, 
deuterosiomados, cordados, vertebrados, gnatos tomados, amniotas, 
mamíferos, p rim ates . 


Problemas científicos 

La mvestigadôn cientifica a menudo implica tratar de encontrar senti- 
do a una observaciôn interesante. Una de estas obsemdones concier- 
ne a la divergência entre la morfologia y los patroiies genéucos en 
algunos grupos de vertebrados. Por ejemplo, los anfibios son morfoló- 
gicamente muy similares, pero son mucho más diversos genéticamente 
que Ias aves morfológicamente diversas. Un patrón relacionado es evi- 
dente cuando se compara a los chimpancês con los seres humanos: ias 
dos especies son bastante divergentes desde el punto de vista morfoló- 
gico, pero mucho mãs similares desde el genético, Proponga una o más 
hipótesís que ptiedan explicar estos misteriosos patrones. 

Ciência, tecnologia y sociedad 

Aunque la evolución biológica humana es darwiniana, la evolución de 
ta cultura humana puede caracierizarse como lamarckiana. Explique 
esta disiinción despuês de repasar las ideas de Darwin y Lamarck en el 
capitulo 22. 


capítulo 34 


Vertebrados 
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ENTREVISTA CON ' 

Natasha Raikhel 

A partir de su primer trabajo como zoóloga 
especialista en invertebrados en la Universi- 
dad de Leningrado hasta su actual investiga- 
dón como una de las biólogas vegetales más 
importantes de Norteamérica, Natasha Raikhel 
ha llegado muy lejos, tanto desde el punto de 
vista geográfico como científico, Hoy !a Dra. 
Raikhel es una profesora distinguida de biolo- 
gia celular vegetal de la Universidad de Califór- 
nia, Riverside (ÜCR), donde dirige el Centro de 
Biologia Celular Vegetal. En el aho 2003, la So- 
ei eda d Americana de Biologia Celular recono- 
dó los esfuerzos de la Profesora Raikhel otor- 
gándole el "Women in Cell Biology Sênior Ca- 
reer Recognition Award" (Prêmio al RetonocE 
miento de la Carrera de Biologia Celular de las 
Mujeres), y al aho siguiente redbió el Prêmio 
Stephen Hales de la Sodedad Americana de 
Biólogos Vegetales; èste es un prêmio que se 
otorga a los rientíficos que han servido de for- 
ma destacada a la ciência de la biologia vege- 
tal. Uno de los intereses actuales de la Dra, 
Raikhel es desarrollar la biologia de sistemas, 
formando equipos de investigadón muttidisci- 
plinarios. El servido de la Dra, Raikhel a ia ca- 
munidad biológica y su generosidad como 
mentora de investigadores jóvenes es un ejem- 
pfo dei espíritu de colaboradón en el campo 
de la ciência. 

iCdjmo comenzó usted su carrera 
científica en lo que emonces era 
Ia Union Soviética? 

En realidad, yo no comencé a trabajar direc- 
ta mente como científica, Yo era música y queria 
ser pianista profesional. Pero en un determinado 
momento me di cuema de que no iba a poder 
ser una de Ias mejore.s pianistas., y no queria te- 
ner esa limitaeión. Siempre me gustó la naturale- 
za y pude estudiar biologia en la Universidad de 
Leningrado. Conocí a ml marido cuando ambos 
éramos estudiantes de zoologia en 1 .eningrado 
(hoy San Petersburgo). donde continuamos 
nuestro trabajo en ta universidad como titulados 
hasta que adquirimos un puesto en la facultad. 


En ese momento decidímos emigrar de la Union 
Soviética. 

íCuáles fueron las circunstancias 
de su emigración? 

Ene a fines de la década de 1970 >; como ju- 
dios en la Union Soviética, nuestras oportunida- 
des profesionales como científicos eran muy li- 
mitadas, pero tu vimos la suerte de poder emi- 
grar. Pespués de que nariera nuestro primer hijo 
en 1975, quisimosque tu viera mej ores oportuni- 
dades, y por esc decidimos emigrar. En aquella 
época era difícil emigrar de la Union Soviética, 
Pero drculaba una broma que de cia que la admi- 
nistxaciòn de Cárter en los Estados Unidos tenra 
una política de intercâmbio de granos por judios: 
cuanio más trigo mandaban los Estados Unidos 
a la Union Soviética, más judios obtenían el per- 
ftdso para sal ir. Fu imos muy afortunados de po- 
der sal ir de la Union Soviética en esa época, en 
la que mucha gente hubiera querido emigrar. 

iCô mo consigitíeroE sus primeros 
puesios de trabajo aqui? 

Era difícil para los ciemificos que emigmban 
de la Union Soviética encontrar pnestos de ira- 
bajo académicos, pues no tentamos referendas. 
Pero, una vez más, tuvimos suene. El instituto 
de investigadón (Instituto de Citologia) donde 
yo i rabajaba tenia gran interés en la biologia mo- 
dema, y el profesor a cargo invitaba a profesores 
mranjeros a pasar un ano sabático haciendo in- 
vestigaeión en el instituto. jerry Paulin, un profe- 
sor que habia venldo de la Universidad de Geór- 
gia eon su família, tenia su escritório justo al la- 
do dei mio en el laboratorio, Nuestras familías se 
conocieron y trabamos amistad, En esa época era 
difícil para los visitantes Norteamericanos desen- 
volversè en la Union Soviética, pues se les decia: 
‘‘No pueden ir por aqui, no pueden ir por ajlá”. 
Nosotros ayudamos a los Paulin durante su visita 
a Leningrado. Más tarde, cuando planificamos 
nuestra inmigradón a los Estados Unidos, Jerry 
Paulin era el único profesor en los Estados Uni- 
dos que nos conocia y conocia nuestro trabajo 
Como científicos, y nos ayudó a encontrar traba- 
jo en la Universidad de Geórgia. De este modo 
comenzamos nuevameme como investigadores 
haciendo un posdoctorado al llegar a este pais. 


En Leningrado trabajaron con pro- 
tozoos-eiliados. Peio en Geórgia 
comenzaron a Lrabajar con plan- 
tas. íQué motivo este cambio? 

Yo estoy interesada en el nível celular básico, 
de modo que el cambio de organismos no fue 
demasiado difícil. Al llegar a tos Estados Unidos 
me di cuema de que seria difícil conseguir becas 
para la investigadón de protozoos de vida libre 
que no producen enfemiedades. En aquel la épo- 
ca, la investigadón sobre las plantas estaba co- 
menzando a surgir en los Estados Unidos y 
Geórgia era uno de los lugares clave, donde la 
biologia vegetal estaba muy de moda Yo percibí 
esto y quise formar parte de esc em orno, de mo- 
do que comencé a estudiar profundamente Ias 
plantas. Me reeduque para hacer biologia mole- 
cular. Los enfoques moleculares en biologia ve- 
getal estaban en sus comienzos. No fue necesarlo 
ponerme al dia, pues comencé a estudiar eon 
muchas personas que tambiéri estaban comen- 
zando a estudiar biologia molecular. De modo 
qtie, una vez más, tu ve la suerte de llegar en un 
buen momento, 

Hablando de un buen momento, 
ipor qué es és te un buen momen- 
to para dedicarsc a la biologia 
vegetal? 

Un motivo es que hoy sabemos mueho sobre 
un organismo que se usa en la investigadón, la 
planta Arctbidopsis, Se ha desci frado la secuenda 
completa de su genoma y se han identificado 
muchas de sus proteínas. Si com prende mos las 
funciones de estas proteínas, como imeractüan y 
como interactúan las vias de ia célula, podemos 
comenzara responder preguntas acerca dei fun- 
cionamiento de la célula y de toda la planta. La 
biologia de sistemas es posible. y eso hace que la 
biologia vegeta! sea mueho más emocionante. 

(•Qué nos aportará la biologia tle 
sistemas vegetales? 

Li esencia de la biologia de sistemas es poder 
obtener modelos de organismos, poder predecir 
e! modo en que interactúan diversas vias en el 
organismo y cômo un cambio en una via puede 
afectar a todo el organismo. Es lo requiere un en- 
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más cuanLitativo y mucho más integrado. 

■ j:.-! LLirrji is adaptar $ ia biologia Végétál 
fáínas como Ia informática y la ingeniería, pero 
~ es difícil, pues la gente pro\ierte dc distintas 
mrás cientificas, En este momento, muehos 

- nosoinos estamos adquíriendo nuevos conocP 
z:-:uos para comp render campos como Ia 

‘ informática, pero será mucho mejor cuando 
• experienda muíiidisciplinaria sea parte de la 
• rmáción normal de los biólogos. Es muy im- 
;:ante que la nueva generación de biólogos ve- 
gptaks se íamiliarice con la biomíormátíca, y que 
tbién sean buenos biólogos. LIevará liempo 
'■ ar esta nueva generación de científicos. Pero 
v.xha gente espera que ta eomumdad de inves- 
gadores de Aràbidopsls logre hacer funcionar el 
eoibque de sistemas, pues esta comunidad és 
: ernplar en su apertura y en el modo de com- 
partir el trabajo entre colegas 

i : número de genes que codifiean 
proteínas eu ÀraMãopsis compile 
con el de Los seres humanos y 
otros anímales comjâejos. ^Este 
clescubrimienio le sorprendió? 

Realmeme no. Las plantas no pueden mo- 

- rse. por [o tanto, tieneti que ser muy versáti- 

n su ca pacídad de responder a las presioS 
áes dei medio ambieme para poder sobre vívir. 
Los plantas deben exquisitas para sobrevívir 
que no pueden correr. Esto requiere que 
r spongan de diferentes tipos de proteínas, 
amchas de dias exclusivas de los vegetales. 

c Estos irabajos sobre Arabiâòpsis 
nenen aplicaciones importantes 
en ta agricultura? 

d, .4 rí.7Íuiciopsi.s es un organismo modelo 
" conveniente para estudiar procesos Lm- 
: rtantes en todas las plantas, incluídas tas 
.antas cultivadas. 

Por ejempb, la resistência al frio y la resis- 
. nem a los patógenos sou dos características 
muy úüles en las plantas de cultivo. Pero es 
T--dto más fácil analizar estas características 


en A rabi dopais. Por lo tanto, si identificamos 
cíeitos genes y vias de reguladón que pueden 
ayudar a 4 rahkiopsis a resistir las presiories dei 
medio ambiente, podemos usar parte de este 
conodmiemo para mejorar las plantas de 
cultivo, 

«Cuá! es el enfoque de su labora- 
tório de investigación? 

Hace mucho riempo que mi grupo de labora- 
torio está trabajando en d tráfico de moléculas a 
través de las vesículas y vácuo bs de la célula V 
en los últimos anos hemos agregado un nueva 
proyecto, la síntesis de la pared celular en las 
plantas bis vacuoías y las paredes celulares ne- 
nen funciones únicas especificas de las plantas y 
son esendales para la vida de las plantas. Yo es- 
toy muy imeresada en comprender estos meca- 
nismos. 

En los últimos aiios, su influencia 
se ha extêndido más allá de su 
Kopio laboratorio a un papel 
íder en Ia comunidad internacio- 
nal de biólogos de ía célula vege- 
tal. ;Por qué piensa usted que 
esta función extendida es impor- 
tante en esta etapa de su 
carrera? 

Ante lodo quiero aclarar que nu investiga- 
ción con mi grupo de laboratorio sigue siendo 
nu primera priondad. Pero, con cl liempo, 
uno comienza a darse cuenia de que Liene una 
experiencía que le permite hacer más por la 
comunidad cientifica en su campo. Ele reeibi- 
do mucho de la comunidad de biólogos vege- 
tales. y a hora quiero devolver algo a la comu- 
nidad. En realidacl, en un determinado mo- 
mento de la carrera, uno tiene la oblígadón de 
dar mas de lo que recibe. Por ejemplo, no 
busque converti rme en direciora de la revista 
Pkm£ Pbysioiugy, pero mis colegas me convem 
cieron de que acepíara ese trabajo. Esto ocupa 
gran parte de mi liempo actüal, pero Ia revista 
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se está desarrollando muy bien, y esto es muy 
reconfortante. 

Otro ejemplo de “devolver algo a 
la comunidad'’ es su parti cipación 
en un programa que ofrece opor- 
tunidades de investigación en cur- 
sos de verano en UCR para estu- 
diantes de la universidad estatal. 
£Le gusta recibir a estos estudian- 
tes en su laboratorio? 

Me encanta estar rodeada de estos jóvenes, 
pues esto me mamiene joven. Al principio, 
cuando estos estudiames se acercan al labora to- 
no. no conocen nada de lo que es la investiga- 
ción y no saben cómo empezar. Pero una vez 
que se [es enciendc una chispa y se entusiasmam 
es Io más reconfortante que puede haber en el 
mundo. Por ejemplo, el verano pasado cuvimos 
un est adiante de San Bèmardíno Valley College, 
una universidad estatal cercana. El amaba su 
proyecto y participará en un aniculo que esta- 
mos escrib tendo. Lu ego será trasladado a UCR, y 
continuará trabajando en mi laboratorio varias 
horas por semana, a pesar de que asisle a n ni- 
chos cursos. Ahora este estudiante quiere con- 
vertirse en investigador en el área de las plantas 
-jes un converso! Y esc me da una gran saiisíae- 
ciòn, 

Con dos científicos muy atareados 
en la íamilia, ^cómo equilibran us- 
ted y su marido las exigências de 
sus carreras con las responsabili- 
dades y d disfrute de la vida 
familiar? 

Quiero que los joven es que comienzan una 
carrera cientifica comprendau que no deben 
abandonar la vida familiar ni dejar de tener hijos 
por 5U trabajo. í o más maravilloso que tengo en 
mi vida son mis dos hijos. No es fácil equilibrar 
la carrera y la vida familiar, pero es posible. pues 
tengo un marido maravilloso con el que tomo 
deeisiones y hacemos cosas juntos. No se puede 
decir; “Tü te quedas en casa, eso es lo que com- 
partiremos". Esto puede funcionar para algunas 
personas, pero en nuestro caso, ambos quisímos 
desarrollar una carrera cienúQca. 

^Qué oiro consejo le daria a ios 
estudiantes que estén interesados 
en convertírse en científicos? 

Por el modo en que está cambiando la biolo- 
gia, pienso que los estudiantes deberian buscar 
programas que ofezean enfoques imerdisciplina- 
rios. No deberian encerrarse en ciertas subãreas. 

Y deben aspirar a 1 legar muy alto, Se debe ser 
ambicioso y trabajar duro, y uno debe saber lo 
que quiere y nó dejar que nada le detenga. Se 
puede crecer como científico aqui más que en 
cualquier otro lugar dei mundo. Creo que yo soy 
un ejemplo de esto. [Es una vida fantástica! 
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á Fíg. 35-1. Cabomba fCabomòa caroJ/n/anaJ. 


Conceptos clave 


35-1 El cuerpo de la planta posee una jerarquia de 
órganos, tejidos y células 

35-2 Los meristemas generan células que dan origen 
a nuevos órganos 

35-3 El crerimiento primário aumenta la longitud de 
las raíces y de los brotes 

35-4 El crecimiento secundário aumenta el grosor de 
los tal los y de las raíces en las plantas lenosas 

35-5 El cuerpo de Ia planta se forma por 

crecimiento, morfogénesis y díferenciación 


Panorama general 


No existen dos plantas iguales 

P ara algunas personas, la planta de la figura 35-1 es una 
planta acuática intrusa que obstruye arroyos, rios y lagos. 
O Eros la consíderan un agregado atractívo en un acuano. 
De cualquier modo, la cabomba (Cabomba ta rol imana) es un no- 
table ejemplo de plasticidad; esto es T la capaddad de un orga- 
nismo de cambiar o u moldearse" en respuesta a las condiciones 
dei ambiente que rodea. Las bojas sumergidas en el agua tienen 
una apariencia plurnosa, adaptadón que las protege de la tensiõn 
det agua en movirniento. Las hojas de Ia superfície, en cambio, 
son como planchas que le permite n flotar Ambos tipos de bojas 
tienen células idênticas desde el punto de vista genético, pero se- 
gún las condiciones ambientales se activan o desactivan diferen- 
tes genes que partidpan en la formación de las bojas, Esta 
extrema plasticidad en el desarrollo es mucho más frecueme en 
las plantas que en los animales, y les ayuda a compensar su falta 
de movilidad. Como puntualiza Natasha Raikhel en la entrevista 
que precede a este capitulo: tl Las plantas deben ser muy versãti- 
les para poder sobrevivi r, pues no pueden correr”. Debido a que 
cada planta adopta su forma segiin los facto res genéticos y am- 
bien tales, no existen dos plantas exaaamente iguales. 

Además de las res pues tas est ruem rales plásticas de cada plan- 


ta individual a un ambiente en particular, existen características 
de morfologia (forma externa) que no varían mucho en plantas 
de una misma especie. Estas características se han acumulado en 
cada especie por selección natural. Por ejemplo, en algunas espe- 
cies de plantas de zonas desérticas, como el cactus, las hojas es- 
tán reducidas a espinas, y el tronco es cl órgano fotosintético pri- 
mário. Esta disminución dei tamano y superfície de las hojas 
ayuda a evitar la perdida de agua, Estas adaptaciones de las bo- 
jas aumenta ron la posibilidad de supervi vencia y de êxito repro- 
duetivo de este tipo de plantas en ambientes áridos. 

En este capitulo veremos como se forma el cuerpo de la plan- 
ta, que se rã la base para e! estúdio de la biologia de los vege tales 
en los siguientes capítulos de esta unidad. En los capítulos 29 y 
30 se describe la evolucíón y las características de las briófitas, las 
plantas vasculares sin semillas, las gimnospertnas y las angios- 
pemias, Adernas, en este capítulo y en la unidad seis en general 
nos ocupamos, sobre todo, de las plantas vasculares; en especial, 
las angiospermas, pues las plantas con flores abarcan aproxima- 
damente el 90% de las especies vegetales y son la base de casi to- 
das ias cadenas alimentarias de la tierra. A medida que aumenta 
la poblaciõn mundial, la necesidad de plantas que suministren 
alimento, cotnbustíble, fibras, medicamentos, madera y papel es 
cada vez mayor. Por eso es importante comp render como se cle- 
sarrollan y crecen las plantas. 


Concepto 


El cuerpo de la planta posee una 
jerarquia de órganos, tejidos y 
células 

Las plantas, al igual que los animales pluricelulares, poseen 
órganos compuestos por diferentes tejidos, que a su vez están 
constituídos por células. Un tejido es una agrupaeión de células 
que poseen la misma estruetura o que cumplen una misma fun- 
ción o ambas cosas. Un órgano está formado por distintos tipos 
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-= tejidos que j untos cumplen determinadas funciones. Al estudiar 
L jerarquia de los órganos, tejidos y células de tas plantas, nos cai- 
emos en primer lugar de los órganos, que son las características 
mas fáciles de observar en la esmictura de una planta. 

- Los ires órganos básicos de la planta son las 
raíces, los tal los y las hojas 


res formadas por hojas muy modificadas para la reproducción se- 
xual 

Las raíces, talíos y hojas son órganos evolutivos que permkie- 
ron a las plantas adaptarse a la vida sobre la tierra. Identificare- 
mos algunas variaciones en estos órganos y nos concentraremos, 
sobre todo, en los dos grupos priíicipales de angiospermas: mo- 
nocotiledóneas y eudicotiledóneas (véase figura 30-12). 


La morfologia básica de Las plantas vasculares re Eleja su histo- 
- e v ol ui i va con i o o rga n ismos te rrest res que h abitan y obt ie n en 
recursos de dos ambientes muy diferentes: uno por debajo dei 
uelo y el otro sobre el suei o. Las plantas deben absorber agua y 
nerales de debajo de la tierra, y CO y luz por encima de ésta. 
respuesta evolutiva a esta separación de recursos fue el desa- 
lo de tres órganos básicos: raíces, tallos y hojas. Están organi- 
zados en un sistema radical y en un sistema de brotes. Este úl- 
" c está compuesto por tallos y hojas {fig. 35-2). Con algunas 
: cepciones, las angiospermas y otras plantas vasculares depen- 
por completo de estos dos sistemas para sob revi vir. Lis rai- 
- no son fotosintéticas y no podrían subsistir sin los nutrientes 
: rcanicos que reciben dei sistema de brotes. Por otro lado, el sis- 
mm a de brotes depende de] agua y de los minerales que absor- 
n Ias raíces dei sue lo. 

Mas adeknte, en este capitulo, nos referiremos a la transición 
Orates vegetativos (brotes no reprodueuvos) a brotes repro- 
_ ; uivos, En las angiospermas, los brotes reproductivos son flo- 



Brote reproductiuo (flor) 
Yema terminal 


Nudo 
tnternudo 


Yema 
terminal 


> Sistema 
de brotes 


Brote 
vegeta ti vo 
Limbo 


Pedalo 


Yema 


axilar 


Tallo 


Raiz principa 


Raíces laterales 


Sistema 

radical 


à Fig. 35-2. Esquema de una planta con flor. El cuerpo de la plan- 
1 - se divide en el sistema ràdícular y el sistema de brotes, que están co- 
itados entre sí por tejido vascular (líneas violetas en este diagrama), 
- es continuo a lo largo de toda la planta. Se rmuestra una planta eu- 
: coTüedónea ideal. 


Raíces 

La raiz es el õrgano que le permite a una planta vascular íijar- 
se (casi sicmpre al suei o), absorber minerales, agua y a menu do, 
almacenar nutrientes orgânicos, La mayoría de las eudicotiledó- 
neas y gímnospermas poseen un sistema de raiz pivotante, for- 
mado por una raiz vertical principal (la raiz pi votante) que se de- 
sarrolla a partir de una raiz embnonana. La raiz principal da ori- 
gen a raíces laterales, lia macias también raíces secundarias (véa- 
se figura 33-2). En las angiospermas, la raiz pivotante almacena 
nutrientes orgânicos que la planta consume durante Ia produc- 
eión de las flores y los frutos. Por este motivo, las raíces comes- 
tibles como la zanahuria, el nabo y la remolacha se cosechan an- 
tes de la floradón. Los sistemas de raíces pi votantes, por lo gene- 
ral, penetran en el suelo en profundidad. 

En las plantas vasculares sin semiltas y en ia mayoría de las 
rrionocotiledõneas, como el césped, la raiz embrionária muere y 
no da origen a una raiz principal. En cambio, el tallo da origen a 
una gran canüdad de pequenas raíces, y cada pequena raiz for- 
ma sus propias raíces laterales. Como resultado se obtiene un sis- 
tema dc raiz fibrosa, una mararía de raíces delgadas que se ex- 
tiende por debajo de la superficie dei suelo, sin una raiz princi- 
pal (véase figura 30-12). Las raíces que se originan en el tallo se 
denominaron adventícias (dei latín ucíventidus, ajeno), término 
que se utiliza para describir una parte de la planta que creee en 
una ubicación inusuaL La raiz fibrosa, por lo general es más su- 
perficial que el sistema de raiz pivotante. Las raíces dei césped se 
concentran en los pri meros centímetros deí suelo. De este modo, 
ayudan a mantener la capa superficial dei suelo en su sitio y son 
una eubíerta excelente para prevenir la erosión. Las plantas mo- 
no co tile d óne as de mayor tamano, como la pai mera y el bambu, 
están sostenidas por rizomas robustos que constituyen tallos 
subterrâneos horizontales. 

El sistema de raíces completo ayuda a la planta a fijarse al sue- 
lo pero, en la mayoría de las plantas, la absorción de agua y mi- 
nerales se produce, sobre Lodo, cerca de los extremos de la raiz, 
donde existe gran número de diminutos pelos radículares que 
aumentan enormemente la superficie de absorción (fig. 35-3). 



^ Fíg. 35-3. Pelos radículares y 
el extremo de la raiz. Los pelos 
radículares aumentan la superfície 
de absorción de agua y minerales 
en la raiz. Crecen de a miíes por 
detrás de cada extremo de la raiz. 
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Un peio radicular es una extensión de una célula de la raiz epi- 
dérmica (célula protectora de la superfície de la planta). No de- 
ben confundirse con las raíces laterales, que son órganos mulii- 
celulares. En tnuchos casos, las raices de la planta forman rela- 
ciones simbióticas con bengos y bactérias, que aumenta n la ab- 
sorción, como veremos en los capítulos 36 y 37. 


Muchas plantas poseen raices modificadas. Algunas de ellas se 
origínan en una raiz y otras son adventícias, desarro liando se a 
partir de ta II os y en casos raros, a partir de las bojas. Algunas rari 
ces modificadas aportam sobre todo, apoyo y fijadón al suelo, y 
otras almacenan agua y nutrientes o absorben oxigeno o agua dei 
aire (fig. 35-4), 


▼ Fig. 35-4. Raíces modificadas. Las adap- 
íariones al medio ambiente pueden producir 
raíces modificadas para diversas funciones. 
Muchas raices modificadas son raíces aéreas 
que crecen por encima dei suelo durante el 
desarrollo normal. 



(a) Raíces de sostén. Las raíces aéreas que se 
rnuestran aqui r en la planta de maíz son 
ejempios de raíces de sostén , llamadas así 
porque sostaenen plantas altas y pesadas. 
Todas las raíces de una planta de maíz 
madura son adventícias después de que 
las raíces original es npueren. Las raíces 
emergentes que se observan en esta figura 
finalmente penetrãfr en el suelo. 



(b) Raices de almacenamiento. 

Muchas plantas, corno la 
batata, almacenan alimento y 
agua en sus raices. 



(c) Raíces aéreas "estranguladoras". Las semi lias 
de esta higuera estranguladora gemnman en las 
ramas de árboles altos y envían numerosas raíces 
aéreas hacia el suelo. Estas raíces serpenteantes 
envuelven poco a poco a sus huéspedes y a otros 
objetos, como las ruínas dei templo camboyano 
que se rnuestran en esta figura. Por último, el 
árbol huésped muere por estrangularión y por no 
recibir luz. 




(d) Raíces de apoyo. Raíces aéreas que parecen columnas que sostienen 
los altos troncos de algunos árboles tropical es, como este árbol de 
ceiba de América Central. 


(e) Neumatóforos. Conocidos también como raíces de aireadón, los 
neumatóforos se producen en los manglares, que habitan en los 
pantanos. Las raíces se proyectan hacia la superfície para obtener 
oxigeno, que no se encuentra en el espeso lodo inundado de agua 
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Tal í os 


EI tallo es un õrgano formado por un sistema de nu dos. que 
n los pumos de uíiión de las hojas, que alternan con internu- 
dos, los segmentos dei tallo ub içados entre los nudos (véase fi- 
;.:ra 35-2). En el ângulo (axila) formado por cada hoja y el tallo 
. encuentra la yema axilar, una estructura que tiene el poten- 
- I de formar un brote lateral, llamado rama. La rnayorfa de las 
emas axilares de un brote joven estãn latentes (no crecen). El 
jlargamiento de un brote joven, por lo general, se concentra cer- 
de su extremo o ápice, formado por una yema terminal de la 
X se desarrollan las hojas y una serie compacta de nudos e in- 
■r mudos. 

La proximidad de la yema terminal es responsable, en parte, de 
nhibición dei crecimiento de las yemas axilares. Este fenômeno 
denomina dominância apical. Al concentrar los recursos en el 
iLrgamiento, Ia dominância apical es una respuesta adaptativa que 
.menta la exposición de las plantas a la luz. Pero *qué ocurre si 
. animal se come el extremo dei brote? lO si, debido a una obs- 
trucción, la luz es más imensa en los costados de la planta que en 
parte superior? En estas condiciones, las yemas axilares saien de 
- -eiargo; esto es, comienzan a crecen Una yema axilar en creei- 
” tento da orígen a brotes late rales, que se completan formando su 
■ pia yema terminal, hojas y yemas axilares. Al cortaria yema Ler- 
minai, por lo general, se estimula el crecimiento de las yemas axi- 


lares, y aparecen mas ramas laterales. Por esto, la poda de los ár- 
boles y matorrales y el recorte de las plantas hogarenas les permi- 
te vol verse más frondosos o tupidos. 

Muchas plantas han desarrollado tallos modificados como 
adaptaciones ambien tales, que cumplen diversas funciones. Es- 
tos tallos modificados, como los estolones* rizomas, tubérculos y 
bulbos, muchas veces se confunden con raíces (fig. 35-5). 

Hojas 

La hoja es el principal õrgano fotosintético de la mayoría de 
las plantas vasculares, aunque los tallos verdes también realizan 
fotosíntesis. Las hojas tienen formas muy diversas pero, por lo 
general, están formadas por una lamina o limbo aplanada y un 
pecíolo, que une la hoja a un nudo dei tallo (véase figura 35-2), 
Entre ias angiospermas, las gramineas y muchas otras monocoti- 
ledóneas carecen de peciolo; la base de la hoja forma una vaina 
que envuelve al tallo. Algunas monocotiledóneas. como la pai- 
mera* poseen pecíolos. 

Las monocotiledóneas y las dicotiledóneas tienen distinta dis- 
posidón de las venas, el tejido vascular de tas hojas, La mayoría 
de tas monocotiledóneas poseen venas principal es paralelas que 
atraviesan la longitud de la hoja, En cambio, las hojas de las di- 
cotiledóneas poseen una red ramificada de venas principales 
(véase figura 30-12), 


\ 



► Fig, 35-5* Tallos modificados. 


(a) Estolones. Como se observa 
en esta planta de fresas, tos 
estolones son tallos 
horizontal es que crecen a lo 
largo de la superfície. Estos le 
permiten a la planta 
reproducirse de forma 
asexual, por formadón de 
nuevas plântulas en los nudos 
de cada estolón. 


Hojas de almacenamiento 
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-^ices 
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(d) Rizomas. La base comestible de 
esta planta de jengibre es un 
ejemplo de rizoma, un tallo 
horizontal que crece por de b ajo 
de la superfície o emerge y crece 
sobre la superfície 


Rizoma 


fb) Bulbos* Los bulbos son brotes 
j erticates subterrâneos formados, 
Principal mente, por las bases 
agrandadas de hojas que almacenan 
alimento. Si cortamos un bulbo de 
:ebol!a a lo largo, podemos observar 
las distintas capas de hojas 
modificadas unidas al tallo corto. 


(c) Tubérculos. Los tubérculos, como estos 
boniatos, son extremos agrandados de 
rizomas especializados para afmacenar 
alimento. Los "ojos" dispuestos en forma 
de espiral alrededor dei boniato son 
agrupaciones de yemas axilares que 
marcan los nudos. 


Raiz 
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Para identificar y clasillcar a las angiospcrmas, los laxónomos 
se basan principalmente en la morfologia de las flores, pero tam- 
bién utilizan las vari aciones en !a morfologia de Ias hojas como 
la forma, la disposición espacial y el patrón de venadón, En la fi- 
gura 35-6 se ilustra una diferencia en la forma de las hojas: ho- 
jas simples frente a hojas compuestas. La mayoría de las hojas 
grandes son compuestas o compuestas dobles. Esta adaptación 
estructural permite a las hojas grandes resistir al viento fu ene sin 
romperse y además, hace que los patógenos que invaden las ho- 
jas se íimiten a un solo sector y no se esparza n a toda Ia hoja. 

La mayoria de las hojas están especializadas para realizar la fo- 
losímesis. Sin embargo, en algunas espectes vegetal es, las hojas 
se adaptaron en la evoludón para otras funciones, como sopor- 
te T protección, almacenamiento o reproducdón (fig, 35-7), 


Los tres sistemas de tejidos: 
dérmico, vascular y fundamental 


Cada õrgano de la planta -raiz, tal lo y hojas- posee te j ido dér- 
mico, vascular y fundamental. Un sistema de tejidos está forma- 


ta) Hoja simple. Una hoja 
simple es una única 
lamina foliar sin 
d i Vision es. Algunas son 
profunda mente 
lobuladas: como fa hoja 
dei roble. 



(b) Hoja com pu esta. En 

una hoja compuesta, la 
lamina foliar se compone 
de varias subun idades o 
folio los. Un folíolo no 
posee yen na axilar en su 
base. 



Folíolo 


Pecíolo 
Yema axilar 



(c) Hoja compuesta bipmada. 

En una hoja doblemente 
compuesta, cada folíolo se 
divide en foliolos más 
pequenos (foíiólulo) 


Folíolo 



Pecíolo 



Yema axilar 


A Fig. 35*6. Hojas simples frente a hojas compuestas. 5e pueden 
distinguir las hojas simples de las hojas compuestas buscando las yemas 
axilares. Cada hoja posee una sola yema axilar, que es el sitio de unión 
dei pecíolo al tallo. 


▼ Fig, 35-7 Hojas modificadas. 



(a) Z a rei II os, Los 

za rd lios, mediante los 
cuales esta planta de 
guisantes trepa a un 
soporte, son hojas 
modificadas. Una vez 
que se eniaza al 
soporte, el zarcíllo se 
enrolla y acerca fa 
planta hacia el 
so porte. Los za rei li os 
son casi siempre hojas 
modificadas, pero, en 
aíqunos casos como 
en la uva, son tallos 
modificados. 


(b) Espirras. Las espinas dei tat tus r 
corno en este fruto espinoso, son 
hojas modificadas, En esta planta, 
la fotos íntesis se realiza en los ta fios 
verdes y carnosos. 


(c) Hojas almacena- 
doras. La mayoría de 
las plantas suculentas, 
como esta planta 
escarchada, posee n 
hojas modificadas que 
a J mace na n agua. 


(d) Brácteas. En esta 
Flor de Pascua, las par 
tes rojasse confunden 
con peta los, pero son 
hojas modificadas lia- 



(e) Hojas reproduc- 
toras. Las hojas de al- 
gunas plantas suculen- 
tas, como Kaíanchoe 
daigremontiana , pro- 
ducen brotes de plan- 
tas adventícias que se 
desprenden de las ho- 
jas y echan raíces en el 
suelo. 



madas brácteas, que 
rodea n a un grupo de 
flores. Estas hojas de 
colores liam ativos 
atraen a los insectos 
polinizadores. 
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. ror uno o más tejidos organizados en una unidad funcional 
conecta los órganos de la planta. Cada sistema de tejido eon- 
- . c a lo largo de iodo el cuerpo de la planta s pero, en los dis- 
* ros órganos, variam las caracierisücas específicas de los tejidos 
f relaciones espaciales entre ellos (fig. 35-8). 

: sistema de tejido dermico es la cubterta proiectora exter- 
Aí igual que nuestra piei, forma !a p ri mera línea de defensa 
: _ '.ra el dano físico o contra agentes patógenos. En las plantas 
enosas, el tejido dermico, por lo general, está formado por 
sola capa de células compactadas llamada epidermis. Fn ias 
mas lenosas, un tejido protector llamado peridermo reempla- 

i . . a epidermis en las regíones más antiguas de tallos y raíces 
leiiante un proceso al que nos referiremos más adelante en es- 
e .apítulo. Además de proteger a la planta de la desecaciõn y de 
mennedades, la epidermis tiene características especializa- 
en cada órgano. For ejemplo, los pelos radiculares, tan im- 
nantes para la absordón de agua y mine rales, son extensiones 
- . /.is células epidérmicas cerca nas a los extremos de la raiz. En 
_ . pidermis de las hojas y de la mayoría de los tallos hay una cu- 
:::a cérea llamada cutícula que ayuda a evitar la perdida de 
r-a. una adaptación importante para la vida en el medio terres- 
. Más adelante, est adiaremos las células especializadas de las 
■ : . - que regulan el intercâmbio de C0 2 . Los tricomas de las ho- 
jis que son apêndices epidérmicos, son otro ejemplo de especia- 
-nuon. Por ejemplo, los tricomas de las hojas aromáticas, como 



a Ftg. 35 - 8 . Los tres sistemas de tejidos. El sistema de tejido dér- 
“ :c azul) cubre todo el cuerpo de la planta. El sistema de tejido vas- 
. a- (violeta) es continuo en toda la planta, pero su disposicion en ca- 
. = :rgano es diferente. El sistema de tejido fundamental (amarillo), res- 
: ’ .adie de la mayoría de las funciones metabólicas de la planta, está 
:uado entre el tejido dérmíco y el tejido vascular en cada órgano. 


la menta, secretan aceites que protege n a las plantas de los ani- 
males herbívoros y de enfermedades. 

El sistema de tejido vascular permite el transporte de sus- 
tancias a distancias alejadas entre las raíces y los brotes. Los dos 
tejidos vasculares son el xilema y el fio ema. El xilema transpor- 
ta agua y minerales disueltos en dírecdõn ascendente, desde las 
raíces hacia los brotes. El floema transporta nutrientes orgânicos 
como azúcares desde el sitio de elaboración (casi siempre en las 
hojas.) hacia otras zonas, donde son utilizados; por lo general, las 
raíces y las zonas de crecimiemo, como las hojas y frutos en de- 
sarrollo. El tejido vascular de una raiz o fcallo se liama, de forma 
co lectiva, esteia. La disposicion de la esteia es variable, según la 
especie y el órgano. En las angiospermas, la esteia de la raiz to- 
ma la forma de un cilindro central solido, llamado cilindro vas- 
cular En el tallo y las hojas, en cambio, la esteia se divide en fas- 
cículos vasculares, bandas formadas por xilema y floema. Tan- 
to el xilema como el floema estãn compuestos por una varie d ad 
de tipos celulares, entre ellas, células muy especializadas para el 
transporte. 

Además dei tejido dermico y vascular, la planta posee un sis- 
tema de tejido fundamental El tejido fundamental que se en- 
cuentra en el interior dei tejido vascular se denomina medula, y 
el que se localiza por fuera dei tejido vascular es la corteza. Este 
sistema es mucho más que un tejido de relleno. En é! se encuen- 
tran diversas células especializadas que cumplen distintas fun- 
ciones, como almaeenamiento, foLosintesis y sostén. 

Tipos comuxies de células vege tales 

Al igual que todos los organismos pluricelulares, las plantas 
poseen diferenciación celular, esto es., sus células poseen una 
estructura y función especializadas. En las células vegetales, la 
diferenciación a veces es evidente en ei protoplasto, el conte- 
nido celular exclusivo de la pared celular. Por ejemplo, en al- 
gunas células vegetales, los protoplastos poseen doroplastos, 
mientras que otros tipos de células vegetales carecen de cloro- 
plastos fundonales. Las modiFicacíones de la pared celular 
también cumplen una función en la diferenciación de las célu- 
las vegetales. En la figura 35*9 se muestran algunos de los ti- 
pos prineipates de. células vegetales: parénquima, colénquima, 
esclerénquima, células conductoras de agua dei xilema y célu- 
las conducLoras de azticar dei floema. Observe las adaptado- 
nes estructurales que posibílitan la función específica de cada 
tipo. En las figuras 6-9 y 6-28 se observan las estructuras bá- 
sicas de las células vegetales. 


Evaltiación de concèptos 


L ^De qué modo el sistema de tejido vascular le permite a 
las hojas y a Ias raíces combinar sus funciones para 
mantener el crecimienLo y desarrollo de toda la planta? 

2. Describa por lo menos tres es pecializac i onès de los 
órganos y de las células de las plantas que constituyan 
a dapt aciones a la vida en d medio terrestre. 

3, Describa d papel de cada sistema de tejidos en la hoja. 

Vêanse Iíi5 respwesfctí en ei Apêndice A, 
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Fiqura 35-9 


ejemplos de células vegetales diferenciadas 


CÉLULAS PARENQUI MATOSAS 


Las células parenqui matosas maduras poseen paredes primarias rei ativamente delgadas y flexibles 
y, en su mayoria, careceu de paredes secundarias (véase figura 6 “28 para revisar las capas primaria 
y secundaria de las paredes celulares) Et protoplasto. por lo general, posee una gran vacuola cen- 
tral Las células parenquimatosas, a menudo se represeman como células vegetales “típicas", piies 
son las menos especializadas en su estruetura Estas células realizan la mayor parte de las funciones 
metabólicas de la planta, sintetizando y almacenando diversos produetos orgânicos. Por ejemplo, la 
Fotosíntesis se realiza cu los clovoplastos de las células páTenquimatOSas de la boja, Algunas células 
parenquimatosas de los talios y ratees poseen plãstidos incolores que almacenan almidón. El tejído 
carnoso de un fruto típico está compuesto, principalmente, por células parenquimatosas La mayô- 
ria de las células parenquimatosas mantienen la capacidad de dividirse y diferencíarse en otros tipos 
dé células vegetales en condiciones espedales; por ejemplo T durante ia reparadón y el reeniplazo de 
un órgano tras un dano sufrído por la planta. En condiciones de Iaboratorío es posible regenerar una 
planta completa a partir de una sola célula parenqui matosa. 



Células parenquimatosas con 

doroplastos en una hoja de Elodea. 
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CÉLULAS DEL COLÉNQUIMA 


Las células dei colénquhnà se agrupan en cadenas o en cilindros y ayudan a sostener las partes 
jóvenes de los brotes de. la planta. Las células dei colénquima poseen paredes primarias más grue- 
Sas que las células dei parenqui ma, aunque su grosar no es uniforme. Los talios jóvenes y los pe- 
cíolos a menudo poseen cadenas de células de colénquima por debajo de la epidermis (por ejem- 
plo. las “cuerdas 1 de) tal lo dei apto). Las células dei colénquima carece n de paredes secundarias y 
sus paredes primarias no poseen lignina, una sustancia que produce endmecimiento. Por lo tanto, 
constÍLuyen sostén Flexible sin restringir el crecimientcv En la madurez funcional, las células delco- 
lènqiuma son células vivas y flexibles, y se alargan junto con los talios y bojas que sostienen -a di- 
ferencia de las células dei escleréuquvma-, a las que nos referimos a contirmación. 
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Células parenquimatosas de la corteza 



Células de colénquima (en la corteza de 
Sambucus ísauco) las paredes celulares están 
tenídas de rojo) 


CÉLULAS DEL ESCLERÉNQUIMA 


Las células dcl esclerénquima son mucho más rígidas que ias células dei 
colénquima. lambi én funciona n como elementos de sostén en la planta, 
pero poseen paredes secundarias más gruesas. por lo general, fortificadas 
con lignina, Las células ciei esclerénquima maduras no pueden alargarse. y 
se encuemran en zonas de la planta en las que se detuvo el crecimiento en 
longitud. Las células esdérenquimáücas estãn lan especializadas para el 
sostén que muclias de cilas son células muerias en la madurez fundo na 1 pe- 
ro, antes de mor ir, estas células produecn paredes secundarias. Las paredes 
rígidas quedan como "esqueleto 11 que sostiene a la planta, en algunos casos, 
durante ciemos de anos. En tas zonas de la planta que continuar elongán- 
dosc, las paredes secundarias dei esclerénquima m maduro se depositan de 
mane r a irregular en forma de espiral o de anillos. Estas formas de engrosa- 
m tento de la pared celular permiten que esta se estire como un resorte al 
alargarse la célula. 

Existen dos tipos de células esclerenquimâticas, llamadas esclereidas y fibras, que se espcdalizan en 
el apoyo y íon ificaciõn de la planta. Las esclereidas, más cortas que las fibras y de forma irregular, po- 
se cu paredes secundarias ligníficqdas. muy gruesas Las esdereidas son las que le dan la dureza a la 
cáscara de la nuez y a los carozos de las semíllas, y la textura arenosa a las peras. Las fibras, dispues- 
tas, por lo general en ti lamentos, son largas, delgadas y Easi formes Alg tinas fibras tienen uso comer- 
cial, como las fibras de cana mo para hacer sogas y las fibras de lirto para los tèjidos. 


Esdereidas en una pera 



Pared celular 


Fibras (corte transversal de un ârbol de fresno) 
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CÉLULAS CONDUCTORAS DE AGUA DEL XILEMA 


CÉLULAS CONDUCTORAS DE AZÚCARES DEL FLOEMA 
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Elementos vasculares 
con paredes termmales 
pardal mente perf oradas 


Traqueidas 


30 um 
1 5 um 


; : líerenda de las células conductoras de agua, las células conductoras de 
ear dei floema son células vivas en su madurez funcional- En las plan- 
' i seu lares sin semi lias y en [as gimnospermas, los azücares > otros nu- 
tmes orgânicos se transponan a través de células largas y delgadas lia- 
. aas células cribosas. En el floema de bs angiospermas, estos nuiriérnes 
5c transporum por medio de tubos cribosos, formados por cadenas de cé- 
- :s liam a d as miembros dei tubo eriboso 
Los míembros dei tubo eriboso son células vivas que care- 
-T' de núcleo, de ribosomasy de vacuola disünguible. Es- 
disminución dei contenido celular permite que los nu- 
remes atraviesen la célula con Éàcilidad. Las paredes ter- 
■ nales entre los miembros dei tubo eriboso, llamadas pia 
. . i_ribosa ; poseen poros que facilitan d paso de liquido de 
r- célula a ou a a lo largo dei tubo eriboso. A los lados de 
ia miembro d d tubo eriboso hay una célula no conduc- 
ilamada célula aeompanante, conectada con la célula 
tubo eriboso por numerosos cnnales, los plasmode sinos 
: ase figura 6-8). Cl núcleo y los ribosomãs de las células 
ripafiaiues pueden servir no solo a la propía célula sino 
mbién a las células adyacemes dd tubo eriboso. En algu- 
ns plantas, las células acompanantes de las hajas también 
•r.dan a cargar los azücares en los miembros de tubo cri- 
se. que luego los transportai! bacia onas zonas de la 
rnma. 


Miembros dei tubo 
eriboso: vista 
longitudinal 


Células 

acompanantes 


Míembros 
dei tubo 
eriboso 


Célula 

acompa- 

hante 


Míembros dei tubo eriboso: 
vista longitudinal 


Núcleo 

Citoplasma 


Placa cribosa con poros 


ã dos tipos de células conductoras de agua, las traqueidas y los elemen- 
, tos vasculares, son células tubulares alargadas, muertas en su madurez 
. ndonaL Las traqueidas se cncuentran en el xilema de iodas las plantas 
-^ulares. Ademâs de traqueidas. la mayoria de las angiospermas, algunas 
gmnospermas y ciertas plantas vasculares sin setnülas, poseen elementos 
ascular©. Cu ando el protoplasto de una traque ida o de un elemento vas- 
r se desintegra, las paredes celulares gruesas de la célula permanecen, 
forman un conducto muerto por el que circula el agua. Las paredes se- 
c n darias de las traqueidas y de los elementos vasculares a menudo son in- 
numpidas por hoyuelos, regiones más delgadas en las que solo hay pa- 
r des primarias (véjasê figura 6-28 para una revision de Ias paredes prima- 
ria y secundaria). A través de estas regiones, el agua puede migrar en di- 
n;: tón lateral entre células vednas, 

- traqueidas son células largas y delgadas con exiremos fusifonnes. EI 
_".a pasa de una célula a otra pnncipalmentc por medio de las punmado- 
oes, donde no tiene que atmvesar tas paredes secundarias gruesas. Las pa- 
wáts secundarias de Ias traqueidas poseen lignina, y son más rígidas. Esto 
. Ira que se colapsen por la presiõn dei agua y a su vez aporta sostén. 

Los elementos de los vasos, por lo general, son más anchos, más cortos y 
de pared más delgada, y no Lienen la forma de huso típica de las iraquei- 
zás Se alinean uniendo sus extremos y forman microcâpales largos con o- 
. Uos como vasos. Las paredes de los extremos de los eíemmtóS vascula- 
poseen perf o raciones, que permiten que el agua pasc con líbertad a ira- 
5 de los vasos. 


Traqueidas y vasos 


Elementos 

vasculares 




Concepto 


Los meristemas generan células que 
dan origen a nuevos órganos 

Hasta ahora hemos visto la estructura y la dísposición de los 
tejidos y células vegetales en órganos maduros. Pero ^córno se 
origina esta organización? Una diferencia importante entre las 
plantas y la mayoria de los animales es que el crecimiento vege- 
tal no se limita al período embrionário o juvenil, En las plantas, 
el crecimiento cominúa durante toda la vida, lo que se denomi- 
na crecimiento indeterminado, En todo momento, una planta 
típica posee órganos embrionários, órganos en dcsarrollo y órga- 
nos maduros. Excepto en los períodos de latencia, casi todas las 
plantas crecen de forma continua En cambio, la mayoria de los 
animales y algunos órganos de las plantas, como las hojas, tienen 
un crecimiento determinado; esto es, el crecimiento cesa una 
vez que alcanzan cierto tamaho. 

A pesar de que su crecimiento continua a lo largo de toda la 
vida, Ias plantas también mueren. En función de la longitud de 
su ciclo de vida, las plantas con flores pueden ser anual es, hiena- 
les o perennes, Las plantas anuaíes completan su cicio de vida 
-germinadóm floración, producciõn de semillas y muerte- en 
un ano o en períodos más breves. Muchas flores silvestres son 
anu ales, al igual que los cultivos de alimentos más importantes, 
como los granos de cereal y las legumbres. Las plantas bienales, 
por lo general, viveu dos anos, y casi siempre poseen una tempo- 
rada de frio (imierno) entre el crecimiento vegetativo (primera 
temporada primavera/verano) y Ia floración (segunda temporada 
primavera/verano). La remolacha y la zanahoria son bienales, pe- 
ro rara vez se dejan en el suelo hasta la floración. 1 Las plantas pe- 


rennes. como los ãrboles, arbustos y algunos tipos de grani me- 
as, viven muchos anos. Se cree que un tipo de hierba búfalo de 
las llanuras de América dei Norte crece desde hace 10 000 anos, 
a partir de semillas que brotaron al final de la última era glacial. 
Por lo general, la planta perenne no muere por su edad avanza- 
da, sino debido a una mfección o algún efecto ambiental adver- 
so, como el fu ego o la sequía imensa. 

Las plantas tienen un crecimiento indeterminado, pues sus te- 
jidos embrionários, llamados meristemas, son perpétuos. Exis- 
ten dos tipos principales: meristemas apicales y meristemas late- 
rales. Los meristemas apicales, u bicados en los extremos de Ias 
raíces y en bs brotes, proporcionan células adicionales que le 
permiten a la planta crecer en longitud, en un proceso liamado 
crecimiento primário. El crecimiento primário le permite a la 
raiz extenderse a través dei suelo y a bs brotes aumentar su ex- 
posición a la luz y al CCK. En las plantas herbáceas (no lenosas), 
el crecimiento primário produce casi la totalidad dei cuerpo de la 
planta. En cambio, en las plantas lenosas, el crecimiento se pro- 
duce aumentando la circunferência en las zonas de los tallos y las 
raíces donde ha cesado el crecimiento primário. Este aumento 
dei grosor, liamado credmiento secundário, se produce por la 
activídad de los meristemas laterales llamados canibium vas- 
cular y cambium de corcho. Estos cilindros de células en dívísión 
se extienden a Io largo de las raíces y de los tallos (fig. 35-10). 
El cambium vascular aporta capas de tejido vascular llamadas 
xilema secundário (madera) y floema secundário, El cambium 
de corcho reemplaza a la epidermis por peridermis, que es más 
gruesa y rígida. 

En las células dei rneristema, Ia dívísión celular es freeuente y 
se generan células adicionales. Algunos produetos de esta divi- 
sión que dan en el rneristema y producen nuevas células, mien- 
tras que otros sufren diferenciación y se incprporan a los tejidos 
y órganos de la planta en crecimiento. Las células que quedan co- 


En ias plantas 
lenosas hay 
meristemas 
laterales que 
aportan 
crecimiento 
secundário, 
aumentando la 
circunferência 
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credmiento 
primário o 
crecimiento en 
longitud. 
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A Fig. 35 10, Panorama general dei crecimiento primário y secundário. 
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mo fuente de nuevas células se denominan iniciales, Las células 
r.uevas desplazadas dei meristema, llamadas derivadas, eonti- 
r.üan su divísión hasta que Las células a las que dan origen se es- 
peaalizan en los tejidos en desarrollo. 

En las plantas leriosas, el credmiento primário y secundário es 
simultâneo, pero ocurre en distintas zonas. Cada temporada, en 
La zona de los meristemas apicales se producen extensiones jõve- 
nes de las ratees y de los brotes por credmiento primário, niien- 
::as que los meristemas lateral es producen credmiento secunda- 
no que aumenta el grosor y fortalece las partes más antíguas de 
u planta {fig, 35-11). Las regiones más antiguas. como la base 
dei tronco de un árbol, tienen la rnayor acumulación de tejidos 
producidos por credmiento secundário. 


Evaluadón de conceptos 


!. Las células de las capas inferiores de nuestra piei se divi- 
den y reemplazan a las células muertas que se despren- 
deu de la superfície, ^Por qué no seria válido comparar 
estas regiones de division celular con el meristema de 
una planta? 

2, Compare los tipos de credmiento originados en los me- 
ristemas apicales y la ter ales, 

Vêanse las respuestas en el Apêndice A * 
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Credmiento de 
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(tres anos de 
antigüedad) 
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< Fig. 35-11 
Evidencias dei 
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de invierno. 
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Conceplo 


El erecimiento primário 
aumenta la longitud de las 
raíces y de los brotes 

El credmiento primário produce el cuerpo prima- 
no de la planta, las partes dei sistema radicular y de 
. brotes producidos por los meristemas apicales, En 
as plantas herbáceas, el cuerpo primário de la planta 
-3S1 siempre es la planta completa. En las plantas leõo- 
: -n, se compone solo de las partes más jóvenes de la 
planta, C[ue aún no se han convertido en lenosas Los 
meristemas apicales aumentan la longitud de las raíces 
- de tos brotes, pero existen diferencias en ei crecb 
miento primário entre estos dos sistemas. 

Crecimiento primário de las raíces 

El extremo de la raiz está cubierto por una cofia de 
la raiz, similar a un dedal, que protege a) delicado me- 
"stema apical a medida que la raiz se abre paso a tra- 
es dei suelo abrasivo durante el crecimiento primário. 
La cofia también secreta una cubierta de polisacáridos 
que lúbrica el suelo alrededor dei extremo de la raiz. EI 
c redmiento se produce en la zona contígua al extremo 
de la raiz, en ires zonas de células en estádios sucesivos 
de crecimiento pnmario, 5í nos alejamos dei extremo 
de la raiz, encontramos tas zonas de division T alarga - 
miento y maduración celular (fig. 35-12). 
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A Fig. 35-12. Crecimiento primário de una raiz, En el diagrama yen la microfo- 
tograf ia óptica se muestra el extremo de la raiz de una planta de cebolla, La mitosis 
se concentra en la zona de divísión celular, donde se ubica el meristema apical y sus 
productos inmediatos. El meristema apical mantiene también a la cofia de la raiz, ge- 
nerando nuevas células que reemplazan a las células que se desprendem La rnayor 
parte dei crecimiento en longitud de la raiz se concentra en fa zona de elongadón. 
Las células adquíeren la madurez funcionai en la zona de maduración. No existen li- 
mites nítidos entre fas distintas zonas. 
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No existen limites netos entre ks ires zonas de células. La zona 
de división celular incluye el merisiema apical de la raíz y sus de- 
rivados, En esta región se producen nuevas células de la raiz, enLre 
dias, las células de k cofia. En la zona de elongaciõn, ias células 
de la raiz se alargan, en algunqs casos, hasta más de diez veces su 
iongimd original. La elongación celular es la principal responsable 
de la extensión de la raiz en el suelo. Miemras tanto, el meristema 
apical de k raiz agrega células al extremo joven de la zona de elon- 
gación. Muchas células de la raiz comienzan a especializarse en su 
estructura y función incluso antes de terminar su crecimiento en 
longiiud. En la zona de maduracíõn, las células completan su di- 
ferenciadón y alcanzan la madurez funcional. 

El crecimiento primário de las raices produce la epidermis, el íe- 
jido fundamental y el tejido vascular En las micro fotografias ópti- 
cas de la figura 35-13 se observan Los ires sistemas de tejidos pri- 
mários en un corte transversa] de la raiz joven de una planta eudi- 
cotiledónea (Ranuneuíus, botón de oro) y de una monocotiledõnea 
(Z ca, maíz). El agua y los mínerales absorbidos dei suelo deben pe- 


netrar a través de la epidemüs, una capa única de células que eubre 
la raiz. Los pelos radicukres aumentan el proceso de absorción, al 
aumentar la superfície de ks células de la epidermis. 

En la mayoria de las raices, la esteia es un cilindro vascular, un 
núcleo central sólido de xilema y fíoema (véase figura 35-1 3a), El 
xilema se irradia desde el centro en dos o más rayos, y en los espa- 
dos con Lenidos entre los rayos se ubica el floema. En muchas rai- 
ces monocotiledôneas, el tejido vascular esta formado por un nú- 
cleo central de células parenquimatosas rodeado de anillos alterna- 
dos de xilema y lloeraa (véase figura 35- 13b). La región central mu- 
chas veces se denomina módula, pero no debe confundirse con la 
rnéduk de los tal los, que es tejido fundamental, 

El tejido fundamental de las raices, formado, sobre todo, por 
células parenquimatosas, llena la certeza, la zona ubicáda entre 
el cilindro vascular y la epidermis. Las células dei tejido funda- 
mental almacenan nutrientes orgânicos y sus membranas plas- 
ma ti cas absorben mínerales desde la solución dei suelo. La capa 
más interna de la corteza se llama endodermis, un cilindro de 
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A Fig. 35 - 13 . Organización dei tejido primário en las raices jóvenes, En 

(a) y (b) se muestran los tres sistemas de tejido primário de la raiz de la plan- 
ta de Ranuncufus (botón de oro) y de Zea (maíz), en forma respectiva, Nóte- 
se que la raiz dei botón de oro posee un núcleo central de xilema y floema, 
mientras que la raíz dei maíz posee un núcleo de células parenquimatosas. Es- 
tos son los dos patrones básicos de organización de la raíz r que presentan mu- 
chas variadones en las distintas espedes vegetales (todas son imágenes de 
MO), 
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Corte transversal de una raíz típica. En las 

raices de las gimnospermas y de las eudicotiledôneas 
típicas, y en algunas monocotiledôneas, la esteia es 
un cilindro vascular formado por un núcleo lobulado 
de xilema y zonas de floema entre los lóbulos. 
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(b) Corte transversal de una raíz con parénquima en su 
centro. La esteia en muchas raices monocotiledôneas es 
un cilindro vascular con un núcleo de parénquima rodeade 
por un anillo de xilema y floema alternados. 
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► Fig, 35-14. Formación de una raiz 
òteral. La raiz lateral se origina en e! pe- 
: : : Ia capa más externa dei cilindro 
- : j lar de la raiz, y crece a través de la 
. ' eza y la epidermis. En esta serie de mi- 
uografías se observa la raiz original 
- ' jn corte transversal, y la raiz lateral en 
. ■ corte longitudinal. 


. sola célula de espesor que for- 
el limite con el cilindro vascu- 
tn el capítulo 36 veremos co- 
la endodermis consütuye una 
-~rera selecdva que regula el paso 
o t andas desde la sdluclón dei 
. :.o hacia el cilindro vascular. 

Las raíces laierales se originan 
periciclo, la capa de células 
externa dei cilindro vascular 
ise figura 35-13). Una raiz late- 
se alarga y se abre camino a tra- 

- de la corteza y la epidermis 

- a que emerge de la raiz esiable- 
ca (fig, 35-14). No puede orígi- 

s l cerca de la superfície de la 
r Èz pues debe mantenerse en con- 
tar, o con el cilindro vascular de la 
"uz establecida como pane dei sis- 
i . ma de tejido vascular contínuo. 
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“1 meristema apical de los brotes es una masa de células en di- 
: ou en forma de cúpula, situada en el extremo de la yema ter- 
zziuzl (fig, 35-15). Las hojas se originan como primórdios de 
■ : jas, que son proyecciones digi ti formes a los lados dei meriste- 
z apical. Las yemas axilares se desarrollan a partir de islas de 
. cias meristemáltcas que eleja el meristema apical en las bases 
, . s primordial de las hojas, Liiego, las yemas axilares pueden 
’nnar brotes laierales {véase la figura 35-2). 

En una yema, los primórdios de hojas estãn amon tonados, 
: cs los in te. mudos son muy conos. La mayov pane dei alarga- 
- L-nto real de los brotes se produce gradas al crecimiento en 
■ :::u.á de internudos más antiguos ubicados por debajo dei ex- 
. z dei brote. Este crecimiento se debe tanto a la división ce- 
* como al alargam iento celular en el imernudo. Algunas piam 
mre ellas las gramíneas, poseen regiones meristemáticas, 11a- 
" : is mer is ternas intercalares, en la base de cada hoja, y pueden 

ahrgarse en toda la extensión dei brote. Por ello, el césped puede 
muar su crecimiento después de ser coitado. 


«Argaiu^addíi dsularde íos talíos 

U epidermis cubre a los tallos como parte dei sistema de tejido 
áénnico continuo. El tejido vascular se extiende a lo largo dei tallo 
- iscículos vasculares. A diferencia de las raices lateral es , que se 
: - ginan en el tejido vascular en la pro fundi dad de la raiz (véase fi- 
: . • • 35-14), los brotes laierales se generan en yemas axilares pree- 
• ~ intes sobre la superfície dei tallo (véase figura 35-15). Los haces 
lascu lares dei tallo convergen con el cilindro vascular de la raiz en 
.. zona de transi rión situada cerca de la superficie dei suelo,. 
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4 Fig. 35-15. Yema terminal y crecimiento primário de un brote. 

Los primórdios de las hojas se originan en los flancos de la cúpula api- 
cal, Éste es un corte longitudinal dei extremo de un brote de Coi&us 
(MO). 
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En Ias gtmnospermas y en la mayorfa de las eudicotiledóneas, 
ei tejido vascular está formado por fascículos vasculares dispues- 
tos en forma de anillo (fig. 35-1 6a). En cada fascículo vascular, 
el xilema se orienta bacia la medula y el floema, bacia ia corteza. 
En la m ay o ria de los tallos de Ias monocotiledóneas, los haces no 
Forman un anillo, sino que están dispersos en todo el tejido fun- 
damental (fig. 3 5-1 6b). En los tallos de monocotiledóneas y eu- 
dicotiledóneas, el tejido fundamental está formado, sobre todo, 
por parénquima pero, en muchos casos, las células dei colénqui- 
ma T ubicadas por debajo de la epidermis, fortifican al tallo. Las 
células dei esderénquima, en especial,, las células fibrosas de los 
fascículos vasculares, también propordonan apoyo. 

Orgauí^íicíóíi ÜSllIar de las hojas 

En Ia figura 35-17 se muestra la estructura de una boja. La 
barrera epidérmica está interrumpida por los estornas, que per- 
rniten el intercâmbio de CCX entre el aire y las células fotosinté- 
Licas de la hoja, El término estorno se puede referir solo a los po- 
ros o a todo el complejo estom ático formado por un poro rodea- 
do de dos células guardianas, que regulan Ia apertura y el eie- 
rre dei poro. Ademãs de regular ei intercâmbio de CO,, los esto- 
mas son el sitio principal de la perdida de agua por evaporación, 
como veremos en el capítulo 36, 

El tejido fundamental está encerrado entre la epidermis supe- 
rior e inferior, en una zona llamada mesófilo (dei griego mesos , 
medio, y pJryll, hoja). El mesófilo está formado, sobre todo, por 
células dei parénquima especializadas en la fotosfntesis. Las bo- 
jas de muchas eudicotiledõneas poseen dos zonas diferenciadas: 
el mesófilo en empaiizada y el mesófilo esponjoso, El mesófilo 
en empaiizada, o parénquima en empaiizada, pstã formado por 
una o más capas de células alargadas situadas en la pane supe- 


rior de la hoja. El mesófilo esponjoso, llamado también parén- 
quima esponjoso, se encuentra por debajo dei mesófilo en empa- 
lizada, Estas células están separadas entre si por espacios de aire 
en los que circula C0 2 y oxigeno, que también llega a la zona en 
empaiizada, Los espacios aéreos son más grandes en las zonas 
cercanas a los estornas, donde se produce el intercâmbio de ga- 
ses con el aire exterior. 

El tejido vascular de cada hoja se continua con el tejido vas- 
cular dei tallo. El trazo de la hoja es un pequeno haz vascular 
que se extiende desde el tallo a través dei pecíolo y se mtroduce 
en la hoja. Las venas son los haces vasculares de la hoja, que se 
subdividem de forma repetida y se ramifican por medio dei me- 
sófilo. A través de esta red, el tejido fotosintético entra en contac- 
to con el xilema, dei que recibe agua y minerales, y con el floe- 
ma, donde vier te los azúcares y otras sustancias orgânicas para 
que sean transportadas a otras partes de la planta. La estructura 
vascular funciona también como un esqueleto, que le da forma a 
la hoja. Cada vena está cubierta por una vaina fascicular protec- 
tora, formada por una o más capas de células, por lo general, pa- 
re nqu ima tosas. 


L Describa en qué se diferencia la ramificación de Ias ratees 
de la ramificación de los brotes, 

2, Compare el crectmiento primário en las ratees y en los 
brotes. 

3, Describa las funciones de los haces vasculares de ias bojas. 

Vmnse las respuestas en cí Apêndice A. 


Evaluación de conceptqs 




Médula Epidermis 


Esderénquima 
(fibras) 


Tejido fundamental 
conecta la mé- 
con la corteza 


Dérmko 

Fundamental 

Vascular 


Epidermis 


vascular 


Corteza 


1 mm 



Tejido 

fundamental 


Fascículos 

vasculares 


1 mm 


(a) Tallo de una eudicotiledónea. Tallo de una 

eudicotiledónea (girasol), con fascículos vasculares que 
forman un anillo. El tejido fundamental de la parte interna se 
Èlama médula, y el tejido fundamental de la parte externa se 
liam a corteza (MG de corte transversal.) 


(b) Tallo de una monocotiledónea» Tallo de una 

monocotiledónea (mafz) en fascículos vasculares dispersos en el 
tejido básico, En esta disposirión, el tejido f undamental no está 
dividido en médula y corteza (MO de corte transversal,) 


A Fig. 35-16. Qrganizadón de los tejidos primários en un tallo jovem 
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▼ Fig. 35-17, Anatomia de la hoja. 


Dérmico 

Fundamental 

Vascular 


>- — Mesófilo 
esponjoso 

j 

Epidermis 
inferior 


Cutícula 

Haz vascular 


guardianas 

hoja 


Células 

Haz vascular Espaoos aéreos guardianas 


100 pm 

(c) Corte transversal de una hoja de lila 
{Syringa) (MO) 


Cutícula 


: s^as 


xnema 

Floema 


s 3ibujo de un corte de tejidos de una 


Referencias 
de las marcas 


Mesófilo en 
empalizada 




Concepto 


El crecimiento secundário aumenta 
el grosor de los ta lios y de las raí ces 
en las plantas lenosas 

T;1 crecimienio secundário, crecimiento en grosor producido 
: los meristemas laterales, se produce en los tal los y en las raí- 
. - de las plantas lenosas. pero rara vez en las hojas. El cuerpo 
secundário de la plania está formado por tejidos producidos 
■ r el cambium vascular y por el cambiam de corcho, El cam- 
::um vascular agrega xilema secundário (madera) y floema se- 
- mdario. El cambium de corcho produce una cubierta gruesa y 
robusta formada, ante todo, por células de corcho. 

tl crecimiento primário y secundário se producen de forma 
simultânea pero en distintas regiones. Mientras el meristema apí- 
A de un tallo o una raiz se alarga por crecimiento primário, en 
zonas en las que se dem vo el crecimiento primário comienza 
crecimiento secundário, que ocurre en todas las especies de 
r.nospermas y en muchas plantas eudicotiledóneas, en las re- 
: nes más antiguas de la planta. En las plantas monocotiledõ- 
. as, el crecimiento secundário es más raro. El proceso es stmi- 
:: en el tallo y en la raiz, que tendrãn la misma apariencia des- 


pués de un crecimiento secundário extenso, En la f ig ura 35-18 
se resume el crecimiento en un tallo lenoso. 

Cambium vascular y tejido vascular secundário 

El cambium vascular es un cilindro de células menstemãticas 
de una sola célula de espesor. Aumenta la circunferência y forma 
capas sucesivas de xilema secundário en su interior y floema se- 
cundário en su parte externa, de manera que cada capa tiene un 
diâmetro mayor que la capa anterior (véase figura 35-18). Lie es- 
te modo, aumentan el grosor de la raiz o dei tallo, 

El cambium vascular se de sarro 11a a partir de células indife- 
renciadas y de células dei parênquima que recuperan la capaci- 
dad de dividirse. En d tallo de una gimnosperma o de una plan- 
ta eudicotiiedónea típica, el cambium vascular se forma en una 
capa situada entre el xilema primário y el floema primário de ca- 
da fascículo vascular y en el tejido fundamental ubicado entre los 
fascículos. Las bandas me ristem áticas ubicadas dentro y entre los 
fascículos vasculares se unen y forman un cilindro continuo de 
células en divisiórn En la raiz de las gimnospermas y de las eudi- 
cotiledóneas lenosas, el cambium vascular se forma en segmen- 
tos entre el floema primário, los lóbulos dei xilema primário y el 
pe ri ciclo y, por ultimo, se condene en cilindro. 

En un corte transversal, el cambium vascular es un anil lo en 
el que se intercalai) regiones de células llamadas iniciales fusifor- 
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(a) Crecimiento primário y 
secundário en un tallo de 
dos anos de antigüedad 
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En la parte más joven dei tallo podemos 
ver el cuerpo primário de la planta, 
formado por eJ menstema apical durante 
el crecimiento primário. El cambium 
vascular comienza a desarrollarse. 

0A medida que el crecimiento primário conti- 
nua alargando el tallo, la porción dei tallo for- 
mada más temprano durante ese mismo ano 
comienza su crecimiento secundário. Esta por* 
cíón aumenta su circunferência a medida que 
los inidaíes fusiformes dei cambium vascular 
forma n el xilema secundário en la parte inter- 
na y el floema secundário en la parte externa. 

Los iniciales radicales dei cambium vascular 
dan origen a los rayos dei xilema y deS floema. 

Al aumentar el diâmetro dei cambium 
vascular, eí floema secundário y otros tejidos 
externos al cambium no pueden seguir el 
ritmo de la expansión, pues las células dejan 
de dividirse. En consecuenda, estos tejidos, 
induyendo la epidermis, se rompen. A partir 
de las células dei parénquima en la corteza 
se desarrolla un meristema lateral 
secundário, eí cambium de corcho, El 
cambium de corcho produce células de 
corcho, que reemplazan a la epidermis, 

En el segundo ano dei crecimiento 
secundário, el cambium vascular se agrega al 
xilema y aí floema secundários, y el cambium 
de corcho produce corcho. 

0 A medida que continúa aumentando el 
diâmetro dei tallo, los tejidos externos al 
cambium de corcho se rompen y se 
desp rende n dei tallo. 

El cambium de corcho se sigue generando 
en capas progresivas más profundas de la 
corteza, Cu ando noqueda nadadela corteza 
original, el cambium de corcho se desarrolla a 
partir de células parenquimatosas en el floema 
secundário. 


; Cada cambium de corcho y los tejidos produ- 
cidos por é! forman una capa de peridermo, 

La corteza está formada por todos los 
tejidos externos al cambium vascular. 


a Fig. 35-18. Crecimiento primário y secun- 
dado de un tallo. Podemos observar el progre- 
so dei crecimiento secundário al examinar los 
cortes de secuencias de zonas más antiguas dei 
tallo (si observamos la región más joven, cerca- 
na al ápice, durante los próximos ires anos, ve- 
ríamos los mismos câmbios). 
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Tipos de divisíón celular Una célula inicial se 
: _ede dividir en forma transversal y formar dos 
ndales de cambium (C) o en forma radial y 
■ tvmar otra célula inicial y una célula de 
•ilema (X) o de floema (P). 






í 



: Acumularión de credmiento secundário. En este dibujo se 
~ jestra el agregado alternativo de xilema y floema pero, en 
^ealidad, una célula inicial de cambium produce mucho más xilema. 


▲ Fig, 35-19. Divisíón celular en el cambium vascular. 


- .f d inicia les radiales. Al dividírse estas células iniciales, au- 
“cman la circunferência dei cambium y agregan xilema secun- 
c trio a la parle interna dei cambium y floema secundário a la 
:ane externa (fig. 35-19). Las células iniciales fu si formes pro- 
. . en células alargadas como las traqueidas, los elementos de va- 
is fibras dei xilema, y producen Lambi én nuembros dei tu- 

criboso, células acompanantes, parénquima y fibras dei lloe- 
Poseen extremos fusifprmes y se orieman paralelas al eje dei 
c- de la raiz. Las células iniciales radiales. mãs cortas y per- 
rendi calares al eje dei tallo o de la raiz, producen rayos vascula- 

- filas rad tales , l o raíad as , so b re tod o T po r células parenqui ma- 
' ,-s Los rayos vasculares son vias vivientes que transportam 

: r j nutrientes entre el xilema secundário y el floema secun- 
También almacenan almidón y otros nutrientes orgânicos, 
rción de un rayo vascular que se situa en el xilema secun- 
_ n se conoce como rayo dei xilema. La porción ubicada en el 
rema secundário se denomina rayo dei floema. 

- medida que continua el credmiento secundário a través de 

- anos, se acumulan capas de xilema secundário (madera) for- 

- -das por traqueidas, elementos vasculares y fibras (véase figu- 
■ ?õ-9X Las gimnospermas poseen traqueidas, mientras que las 

gío spermas poseen traqueidas y elementos vasculares. Ambos 
r . de células son células muertas en la madurez funcional y 
seen paredes gruesas ligni ficadas que confieren dureza y fuer- 
a la madera. Las traqueidas y los elementos vasculares que se 
izsarrollan al comenzar la época de credmiento, típico al co- 
zzenzo de la primavera, se conocen como madera temprana y 
■ nen diâmetros relativamente grandes y paredes celulares dei- 
rczas (véase figura 35- 18b). Esta estructura maximiza el trans- 
de agua hacia las hojas nuevas en expansión. Las traquei- 

- - \ los elementos vasculares que se producen mas tarde, du- 

.e el ver ano o a comienzos dei o tono, se conocen como ma- 
t ardí a. Son células de paredes gruesas que no transportan 
nta agua pero aportan mayor soporte que las células tempranas 
paredes delgadas. 


En zonas templadas. el crecimiento secundário de las plantas 
perennes se interrumpe cada ano, pues el cambium vascular en- 
tra en un estado de I atenda durante los meses de in vier no. A) 
reanudarse el credmiento en la primavera siguiente se forma un 
anillo en el limite entre las células grandes de la nueva madera 
temprana y las células pequenas de la madera tardia de la tempo- 
rada de credmiento anterior, que se puede distinguir en un cor- 
te transversal de la mayoria de los troncos y rale es de tos árboles. 
Por lo tanto, podemos estimar la edad de un árbol si contamos 
sus anil bs anuales. Los anillos pueden tener diferentes groso res, 
que reflejan ta cantidad de crecimiento de cada estaciôn. 

A medida que un árbol o un arbusto lenoso envejece, las ca- 
pas más antiguas de xilema secundário dejan de transportar agua 
y minerales (savia dei xilema). Esas capas se denominan dura- 
men, y se ubican cerca dei centro dei tallo o de la raÍ 2 (fig. 35- 
20). Las capas más externas aún transportan savia dei xilema y 
se denominan albura. Esto le permite a un árbol grande sobrevi- 
vi r, aunque ei centro de su tronco se a hueco. Cada nueva capa de 
xilema secundário posee una circunferência mayor; por lo tanto, 
el crecimiento secundário le permite al xilema transportar más 
savia cada ano y abastecer a mayor cantidad de hojas. El dura- 
men, por to general, es más oscuro que la albura debido a la pre- 
sencia de resina y otros compuestos que obstruyen tas cavidades 
celulares y ayudan a proteger la parte central dei árbol dei ataque 
de hongos y de insectos per (orado res de la madera. 

Solo el floema secundário más joven, cercano al cambium vas- 
cular, funciona en el transporte de azúcar. Aí aumentar la circun- 
ferência de un tallo o de una raiz, el floema secundário, mãs an- 
tiguo, se desprende. Por esto, el floema secundário no se acumu- 
la de forma tan extensa como el xilema secundário. 


Cambium de corcho y producción dei peridermo 

Durante las p ri meras etapas dei credmiento secundário, la 
epídermis se em puja hacia fuera, y se divide, se seca y se des- 
prende det tallo o de la raiz. Es reemplazada por dos tejidos pro- 
ducidos por el primer cambium de corcho, originados en la cer- 
teza externa dei tallo (véase figura 35- 18a) y en Ia capa externa 
dei peridclo en las raíces. Un tejido, llamado felodermo , es una 
capa fina de células parenquimaiosas que se forman hacia el in- 
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A Fig. 35-20. Anatomia dei tronco de un árbol 
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terior dei cambium de corcho, El otro tejido está formado por cé- 
lulas de corcho que se acumular* hada d exterior dei cambium 
de corcho. A medida que las células de corcho maduram deposi- 
tan una sustanda cérea llatnada suberina en sus paredes y muc- 
ren. Hl tejido de corcho funciona como una barrera que ayuda a 
proteger al talío y a la raiz de la perdida de agua, dei dano físico 
v de la aceión de patógenos. El cambium de corcho y los tejidos 
que este produce incluyen una capa de peridermo. 

Las células de corcho poseen su berma y están compactadas, 
por to que casi todo ei peridermo es impermeable al agua y a los 
gases, a diferencia de ía epidermis, Por lo tanto, en la mayoría de 
las plantas, la absordón de agua y mine rales se produce, sobre 
todo, en las partes más jovenes de la raiz, los pelos de la raiz. Las 
partes más antiguas sirven para fijar la planta al sucio y para 
transportar agua y solutos entre las raices y los brotes. Sobre ef 
peridermo se observa n puntos dispersos, pequenas áreas eleva- 
das llamadas lenricelas, en las que las células de corcho están 
más espadadas, Estas zonas permiten el intercâmbio de gases en- 
tre las células vivas dei talío o de la raiz y d a ire exterior. 

A diferencia dei cambium vascular, las células dei cambium 
de corcho no se dividen; por lo tanto, no aumenta su circunfe- 
rência, El engrosamienio dei talío o de la raiz separa al primer 
cambium de corcho, que pierde su acüvidad merisiemátíca y se 
diferencia en células de corcho. Se forma un nuevo cambium de 
corcho hada el interior, que da origen a una nueva capa de peri- 
dermo. A medida que este proceso continua, las capas de peri- 
dermo más antiguas se desprenden, como se puede observ ar en 
la corteza de los troncos de los árboles. 

La corteza no es solo la cubierta externa protector a dei talío o 
de la raiz de una planta lebosa. La corteza se compone de todos 
los tejidos externos ai cambium vascular. De adentro hada fu era, 
está compuesta por el fíoema secundário (producido por el cam- 
bium vascular), el peridermo más reeiente y todas las capas más 
antiguas de peridermo (véase figura 35-20). 


Evaluación de eooceptos 


L Se hace una marca en un árbol a 2 m de su base. Si el 
árbol tiene 10 m de altura y se alarga 1 m por ano, ^a 
quê altura estará la marca despues de 10 anos? 

2. Un árbol puede sobrevivir incluso aunque se cave un 
túnel en su centro. Sin embargo, si se le quita un aníllo 
completo de la corteza que cubre el tronco (un proceso 
que se denomina ani liado) T el árbol inuere. 

Explique por quê, 

Véanse hm respuestas en d Apêndice A, 


Concepto 


El cuerpo de la planta se forma 
por crecimiento, morfogénesis 
y diferencia ción 

Hasta este momento hemos descrito el desarroUo dei cuerpo 
de la planta a partir de los me ris temas. Nos ocuparemos ahora de 
los mecanismos que partídpan en los p roce sos de crecimiento y 
desarrollo de la planta. 


Tomemos como ejemplo una xnaleza anual típica. Puede estar 
formada por miles de millones de células, algunas grandes, oiras 
más pequenas, algunas muy especializadas y otras no, pero lo das 
ellas derivan de un único óvulo fecundado. El aumento de la tna- 
sa, o crecimiento, que se produce durante la vida de Ia planta, se 
debe a la división y a la expansión celular. Pero ^qué es lo que 
controla este proceso? ^Por quê las hojas dejan de creeer cuando 
akanzan cierto lamano y los meristemas apicales, en cambio, se 
dividen de forma perpetua? Veremos también que los mil es de 
millones de células de nuestra hipotética maleza no son una 
agrupación indiferenciada de células. Están organizadas en teji- 
dos y órganos reconodbles. Las hojas se origman en nudos; ias 
raices no (salvo las raices adventícias). La epidermis se forma en 
la parte externa de la hoja. y el tejido vascular en su interior, nun- 
ca a la inversa, 

La morfogénesis es el desarrollo de ía forma y organiza ción 
dei cuerpo. Cada célula dei cuerpo de la planta condene el mis- 
niQ conjunto de genes, copias exaetas dei genoma que posee ei 
óvulo fecundado. La diferenciación se debe a distintos patrones 
dc expresíón genética entre las células, lo que produce una diver- 
sidad de tipos celulares (véase capítulo 21), Los tres procesos dei 
desarrollo: crecimiento, morfogénesis y diferenciación celular, 
actúan en conjunto y transforman el ovulo fecundado en una 
planta. 

Biologia molecular: una revolueíóu en el estúdio 
de Ias plantas 

Gradas a las técnicas moleculares modernas, los biólogos 
puede n explorar el modo en que el crecimiento, la morfogénesis 
y la diferenciación celular dan origen a una planta. El renaci- 
m tento actual de la biologia vegetal ha acelerado una explosión 
en la invesugación, gradas a la aparición de nuevos métodos de 
laboratório asociados con la buena elección de organismos expe- 
rimentales. Un foco de invesugación es Àrabidopsis ífiaüana, una 
maleza pequena de la família de la mostaza. Por su pequeno La- 
mano es posible cultivar miles de ejemplares de esta planta en 
poços metros cuadrados (fig, 35-21). Arabidopsis tiene un lapso 
de vida breve, unas seis semanas desde la germinadón hasta la 
floración, por Io que constituye un excelente modelo para estú- 
dios genéticos. Esta planta posee uno de los genomas más peque- 
nos entre las plantas, una cantidad diminuta de DNA por célula. 
Àrofndopsis fue la primera planta de Ia que se logro obtener la se- 
cuencía dei genoma completo, gradas a un esfuerzo multinacio- 
nal realizado durante seis anos. 

Arabidopsis posee unos 26 000 genes, muchos de las cuales es- 
tán duplicados. Debe haber menos de 15 000 tipos diferentes de 
genes, con un nível de compkjidad similar al de la mosca Dro- 
sophi/a. El conocimienio de la acción de algunos de los genes de 
Arabidopsis ha permitido expandir nuestra comprensión dei de- 
sarrollo de las plantas (véase figura 35-21), Los biólogos han de- 
sarrollado un ambicioso proyecto que permúirá determinar la 
fu n ción de cada uno de los genes de la planta hada el ano 2010. 
Para ello, se intenta crear muiantes de cada gen dei genoma de la 
planta, Nos referiremos a algunos de esios mutantes más ade 1 an- 
te, al es tu d i ar más de cerca los mecanismos moleculares dei cre- 
dmiento, la morfogénesis y la diferenciación celular Al identifi- 
car la ftmcíõn de cada gen y rastrear cada via química, los inves- 
tigadores tratan de establecer et “molde” sobre el cu a 1 se constru- 
yen tas plantas. Este es uno de los principales objetivos de la bio- 
logia de sistemas, como explica Natasha Raikhel en la entrevis- 
ta de Las páginas 710 y 71 1. Algün día será posible crear por or- 
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jenador una “planta virtual” que permita a Sos investigadores vi- 
sualizar los genes que se actívan en las distintas partes de la plan- 
ta durante todo su desarrollo. 
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4 Fig, 35-21, Arabidopsis thaliana , Por su pequeno tamano, su ci- 
: g de vida breve y su pequeno genoma, Arabidopsis fue la primera 
, anta de la que se determino la secuenoa completa dei genoma (unos 
2 : 000 genes). En el gráfico de sectores (o diagrama de torta) se repre- 
■"ita la proporción de genes de Arabidopsis en las distintas categorias 
; jncionales (datos de TAIR, The Arabidopsis Information Resource, 
2004), 


Crecímienta: división celular y expansión celular 

La división celular en et meristema incrementa ei potencial de 
crecimiento, al aumentar el número de células, Sin embargo, el 
aumento de la masa de !a planta se debe a la expansión celular. 
LI proceso de división de la célula vegetal se describe con mayor 
detalle eu el capítulo 12 (véase figura 12-10), y el proceso de 
alargamiento celular, en el capítulo 39 (véase figura 39-8). En es- 
te capítulo nos referimos al modo en que. estos procesos contri- 
buyen a la forma de la planta. 


Ef pfaiioy' fa simetria de la división celular 

EI plano (direedón) y la simetria de la división celular son 
muy importantes para determinar la forma que tendrã una plan- 
ta, Imaginemos una sola célula que se divide por mitosís, Si los 
planos de división de sus descendi entes son paralelos al plano de 
la primera división, se oblendrá una sola hiiera de células (fig* 
35-2 2a). En el otro extremo, si los planos varían en forma alea- 
tória, obtendremos una agrupadón de células desorganizada, 
Ademãs, aunque los crompsomas se distribuyen uniforme en las 
células hijas en la mitosís, el citoplasma puede dividir se de for- 
ma asimétrica. La división celular asimétrica. eu la que una cé- 
lula hlja recibe más citoplasma que la otra durante la mitosís, es 
muy frecuente en las células vegeta les y, por to general, supone 
un evento clave en el desarrollo. Por ejeinplo, la fonnaciõn de cé- 
lulas guardianas implica una división celular asimétrica y un 
cambio en ei plano de división celular. Una célula epidérmica se 
divide de forma asimétrica y forma una célula de mayor tamano 
que continua como célula epidérmica no especializada y una cé- 
lula más pequena que sc con v iene en la "célula madre" de ta 
célula gu a rd sana. Las células guardianas sc íòrman por división 
de esta pequena célula madre en un plano perpendicular al de la 
primera división celular (fig. 35-22b) 
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(a) Las di visiones celulares en el mlsmo piano producen una sola hiiera de células, mientras que las divísiones en tres planos dan origen a un cubo. 
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(b) Una división celutai asimétrica precede al desarrollo de las células guardianas epidérmicas, las células que bordean a los estornas (véase fig. 35-17). 
A Fig, 35-22. El plano y la simetria de la división celular influyen en el desarrollo de la forma. 
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El plano de división de una célula se determina en la in ter fa- 
se tardia. El primer signo de esta oríentación espacial es un reor- 
denamiento dei citoesqueleto. Los microtúbulos dei citoesquele- 
to se concentran en un anil lo llamado banda preprofásica (fig. 
35-23), La banda desaparece antes de la meta fase, pero predice 
el plano futuro de división celular. La im pronta" consiste en una 
disposición ordenada de los microli lamentos de actina que se 
mantienen luego de la dispersión de los microtúbulos. 

Oríentación de la expansión celular 

Antes de referimos al modo en que la expansión celular con- 
tribuye a la forma de la planta, de bem os considerar la diferencia 
en k expansión celular entre las plantas y los animal es, La célu- 
la animal crece sobre todo por sintesís de citoplasma rico en pro- 
teínas, un proceso que implica un gran gasto metabólico. El cre- 
cimiento de la célula vegetal también produce sustancias adicio- 
nales ricas en proteínas en el citoplasma, pero eí 90% de la ex- 
pansión se debe a la absorción de agua, La mayor parte de este 
agua se almacena en una gran vacuola central que se forma por 
coalescência de muchas vacuolas pequenas a medida que Ia cé- 
lula crece. Una planta puede crecer rápido y con poco gasto de 
energia porque la captaciõn de agua le permite que una pequena 
porción de citoplasma recorra una gran distancia, Los brotes de 
bambu, por ejemplo, pueden alargarse más de 2 m por semana. 
La extension rápida de los brotes y de las ralces aumenta la ex- 
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Bandas preprofasícas 



A Fíg. 35-23, Banda preprofásica y plano de división celular, La 

localización de ta banda preprofásica predice el plano de división celu- 
lar Las células de ta izquierda y de la derecha tienen fornna similar, pe- 
ro se ciividirán en distintos planos. Cada célula se representa en dos mi- 
crofotografías ópticas, una (arriba) sin tinción y la otra (abajo) tenida 
con colorante fluorescente que se une específica mente a los mfçrotúbu- 
Sos, Los microtúbulos tenidos forman un "halo rf (banda preprofásica) al- 
rededor dei núcleo en la parte externa def citoplasma. 


posición a la luz y al suelo, lo que constituye una importante 
adaptación evolutiva al tipo de vida inmóvíl de las plantas. 

Las células vegetales rara vez se expanden de forma similar en 
todas las direcciones. La mayor expansión se produce a lo largo 
dei eje principal de la planta. Por ejemplo, las células cercanas al 
extremo dc la raiz pueden aumentar hasta 20 veces su longitud 
original, sin aumentar raucho su groso r. Li oríentación de las mí- 
crofibriilas de celulosa en las capas más internas de la pare d ce- 
lular produce este crecimiento diferencial. Las microfibrillas no 
pueden estirarse mucho, de modo que la célula se expande, so- 
bre todo, en dirección perpendicular al ‘'grano” de las microfibri- 
llas, como se observa en la figura 35-24. 

Al igual que con el plano de división celular, los microtúbulos 
también desempenan un papel fundamental en la regulación dei 
plano de expansión celular. La orientaeiõn de los microtúbulos 
en ia parte más externa dei citoplasma de la célula es la que 
determina la oríentación de las microfibrillas de celulosa que se 
depositan en k pared celular. 

Afio oi libidos y crecimiento vegetal 

Los estúdios de m mames fass de Àrabidop&is confinnaron la 
importância de los microtúbulos citoplasma ticos en la división y 
expansión celular. Los mu t antes fass poseen células inusual men- 
te infladas con planos de división celular que se supone que son 
aleatórios. Sus raíces y tallos no poseen células ordenadas en hi- 
leras o capas. A pesar de estas anormalidades, los mutantes fass 
dan origen a plantas adultas diminutas, pero sus órganos estãn 
comprimidos de forma longitudinal (fíg. 35-25), 

La forma redondeada y la disposición desorganizada de los te- 
jidos puede deberse a la organización anormal de los microtúbu- 
los. Durante la imerfase, los microtúbulos se ubican aleatoria- 
mente, y no se forman las bandas preprofãsicas antes de la mito- 
sis (véase figura 35-23). Como consecuencia de esto, no existe 
un "grano" ordenado de microfibrillas de celulosa en la pared ce- 
lular que determine la dirección dei alargamiento (véase figura 
35-24). Este defecto da origen a células que se expanden en to- 
das las direcciones y se díviden de forma aleatória. 

Morfogénesis y formación de patrones 

El cuerpo de una planta es mucho más que un conjunto de 
células en división y en expansión. La morfogénesis es necesaria 
para que e! desarrollo se realice de forma adecuada; esto es, las 
células dehen estar organizadas en una disposición muliicelukr 
como tejidos y órganos. El desarrollo de estmcturas especificas 
en ubicadones específicas se denomina pairón de formación. 

Muchos biólogos dei desarrollo postula n que el patrón de for* 
mación está determinado por la in formación posicionai, en for- 
ma de senales que indican de rnanera constante a cada célula su 
ubicación en la esiructura en desarrollo. De acue rd o con esta 
idea, cada célula de un órgano en desarrollo responde a la infor- 
madón posicionai de las células vecinas, diferenciándose en un 
tipo celular en particular. Los biólogos dei desarrollo están acu- 
mulando evidencias que indican que los gradientes de moléculas 
específicas, por lo general, proteínas o mRNA, son los que dan 
información posicionai. Por ejemplo, una sustanda que se difun- 
de desde el meristema apical de un brote puede “informar” a las 
células u bicadas por debajo de éste de su distancia desde el ex- 
Lremo dei brote. És probable que las células calibren su posición 
radial dentro dei órgano en desarrollo, detectando una segunda 
senal química que se irradia desde Ias células más externas. Los 
gradientes de estas dos sustancias serían suficientes para que ca- 
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► Fi g. 35-24* Orientadón de ta expansión de 
a célula vegetal* La célula vegetal en crecimien- 
to se expande, sobre todo r por capta dó n de 
agua. En una célula en crecimiento, las enzimas 
zebílitan las uniones cruzadas de la pared celular 
y esto le permite a la célula expandirse a medida 
: je el agua difunde dentro de la vacuola por ós- 
^osis. Como se observa en estos dos ejemplos de 
' : stintas orienta ciones, el crecimiento celular se 
orienta, por lo general, en el plano perpendicular 
la orientadón de las microfibrillas de celulosa de 
5 pared. Las microfibrillas están embebidas en 
una matriz de otros polisacáridos (no de celulosa), 
- gunos de los cuales forman las uniones cruza- 
das visibles en la microfotografía (MET). Los iones 
:e hidrõgeno secretados por la célula activan a 
-rs enzimas de la pared celular, que rompen las 
ones cruzadas entre los polímeros, Esto hace 
: je la pared se vuelva más laxa. De esta manera 
: sminuye el eontrol en la célula, que puede cap- 
tar más agua y expandirse. Las pequenas vacuo- 
as r que acumulan la mayor parte dei agua, se 
-nen y forman una vacuola central. 
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â -ig. 35-25. El mutante fass de Arabidopsis confirma la impor- 
tância de los microtúbulos citoplasmáticos en el crecimiento de 

la planta. El cuerpo redondeado dei mutante fass se debe a que la 
orientadón de la división y a! alargamiento celular se producen aleato- 
riamente y no en fa direcdón dei eje normal de ia planta. 


da célula pueda ubicarse en su posictón en reladón con bs ejes 
longitudinal y radial dei órgano en desarrollo. Esta idea de la di- 
fusión de senales químicas es una de las hipótesis que están eva- 
luando los biólogos dei desarrollo. 

Un tipo de inforxnación posicionai se asocia con la polar idad; 
o sea, las diferencias estmcturales en los extremos opuestos de 
un organismo. Las plantas posecn un eje, con un extremo en la 
raiz y oiro en los brotes. Esta polaridad es más obvia en las dife- 
rencias morfológicas, pero lambién se manifiesta en propiedades 
fisiológicas, como el movimiento unidireccional de la hormona 
auxina (véase el capítulo 39) y en la aparición de raíces y brotes 
adventícios en zonas donde se realiza un “corte”. En un corte de 
un tallo se forman raíces adventícias en el extremo próximo a la 
raiz, y en un corte de una raiz se forman brotes adventícios en el 
extremo próximo ai tallo. 

La primera división dei cigoto de una planta es asimétrica. y 
así comienza la polarización dei cuerpo de la planta en brotes 
y raíces. Una vez indudda esta polaridad, es muy difícil invertir- 
la expen mentalmente , Por lo tanto, el correcto establecimiento 
de la polaridad axial es un paso critico en la morfogenesis de una 
planta. En el mutante gnom de. Arabidopsis, el establecimiento de 
la polaridad es defecmoso. La primera división celular dei cigoto 
es anormal porque es simétrica, y la planta resultante, dc forma 
rt d ondeada, no posee ni raíces ni hojas (fig„ 35-26). 

La morfogénesis en las plantas, ai igual que en otros organis- 
mos mulüceiulares, se controla por genes reguladores Uamados 
homeótícos que Intervienen en rnuchos de los acontecimientos 
principales en el desarrollo dei indivíduo, como la iniciadón de 
Ia formadõn de un órgano (véase capítulo 21). Por ejemplo, el 
producto proteico dei gen ho meo tico knoj ted- J . que se encuen- 
tra en muchas espedes de plantas, es importante para el desarro- 
llo de la morfologia de la hoja y para la producdón de hojas com- 
puestas. Si hay una sobreexpresión dei gen knotth> 1 en una 
planta de tomates, las hojas compuestas de forma normal se vu ei- 
ve n s u per-co m pues t as ” (fig. 35-27). 
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► Fig. 35-26. Establecimiento de la polari- 
dad axtaL La planta de Arabidopsis (izquierda) 
presçnta un extremo radicular y un extremo 
apical de brotes, En el mutante gnom (dere- 
cha), la primera división de! agoto no es asimé- 
trica; en consecuencia, la p tanta tiene forma 
red ondeada y carece de hojas y ra ices. E! de- 
tecto de los mutantes gnom se ha localizado 
en una incapaddad para transportar la hormo- 
na auxína de forma polar 
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Expresión genica y control de la 
diferenciación celular 


Lo fascinante de la diferenciación celular es el hecho de que 
las células de un organismo en desaiTollo simetizan distintas pro- 
teínas y tienen diferente estructura y función, aunque comparten 
el mismo genoma. La clonaciõn de una planta completa, a partir 
de células somáticas, apoya Ia teoria de que el genoma de una cé- 
lula diferenciada se mantiene intacto (véase figura 21-5). Una cé- 
lula madura extraída de una raiz o de una hoja se puede desdi- 
ferenciar en un cultivo de tejido y dar origen a los distintos tipos 
celulares de la planta. Esto significa que debe poseer iodos los ge- 
nes necesarios para dar origen a cualquier tipo de célula vegetal, 
Por lo tanto, la diferenciación celular depende, en gran medida, 
dei control de la expresión genica: la reguladón de la transcnp- 
ción y la iraducción que conduee a k síntesis de proteínas espe- 
cíficas . Las células expresan en forma selectiva eíertos genes en 
momentos específicos durante su diferenciación. Una célula 
guardiana posee los genes que programan la autodestruceión dei 
protoplasto de un elemento vascular, pero no ex presa dichos ge- 
nes Un elemento de vaso dei xilema expresa dichos genes, pero 
solo en im momento determinado de su diferenciación, una vez 
que la célula se ha alargado y ha producido su pared secundaria. 
Los investigadores han comenzado a descifrar los mecanismos 
moleculares que activan y desactivan a los genes específicos en 
momentos críticos durante el desarrollo de la célula (véanse los 
capítulos 19 y 21). 

La diferenciación celular depende en gran medida de la infor- 
mación posicionai, el sitio cn que está situada una célula,, en par- 



á Fig. 35-27. Sobreexpresíón de un gen homeótico en la forma- 
ción de las hojas, KNOTTED-1 es un gen homeótico que participa en 
la formadón de las hojas. Su sobreexpresíón en las plantas de tomate 
produce hojas "supercompuestas" (derecha) comparadas con las hojas 
normales (izquierda). 


ticular, en relación con otras células. Por ejemplo, en la epider- 
mis de la raiz de Arahidopsis se forman dos tipos celulares distin- 
tos: células de los pelos radiculares y células epidérmicas que no 
poseen pelos. El destino de cada célula se asocia con la posidón 
de las células epidérmicas. Las células epidérmicas inmaduras 
que están en contacto con dos células subyacentes de la corteza 
de la raiz se diíerencian en células de los pelos radiculares, y las 
células epidérmicas inmaduras que están en contacta solo con 
una célula cortical se diferendan en células maduras carentes de 
pelos. Es necesaria la expresión diferenciada de un gen homeótL 
co ilamado gl^era-2 (dei latín glàtiàr, calvo) para la distribucion 
adecuada de los pelos de la raiz. Los investigadores demostraron 
esto al acoplar el gen glabra-2 a un “gen informador’ 1 que hace 
que cada célula de la raíz que expresa al gen glabra-2 adquiera 
un color azul pálido después de un derto tratamiento (fig. 35- 
28) El gen glabjia- 2, por lo general, se expresa solo en las célu- 
las epidérmicas que no desarrollarán pelos radiculares. Si una 
mutacíón hace que el gen glabra-2 pierda su funciõn, todas las 
células epidérmicas de Ia raíz desarrollarán pelos radiculares. 

Localización y destino dei desarrollo de una célula 

En el proceso de fôrmadón de un órgano rudimentario, la di- 
ferenciación celular depende de patronos de división y de expan- 
sión celular que colocan a la célula en ubicaeiones específicas en 
relación con otras. Asi, la infomiación posicionai es la base de to- 
dos los procesos dei desarrollo: crecimiento, morfogénesis y di- 
ferenciación. Un enfoque para el estúdio de las relaciones entre 
estos procesos es el anãlisis clonal, en el cual se elabora un mapa 
de los linajes celulares (clones) derivados de cada célula en el 
meristema apical, a medida que se desamollan los órganos. Los 
investigadores puedeo hacer esto mediante el uso de radiarion o 
de sus t andas químicas que inducen mu t aciones somáticas que 
alteraran el número de cromosomas, o bien marcando a una cé- 
lula de modo de poder distinguiria de las células vednas en el ex- 
tremo dei brote. El linaje de células derivadas por mitosis y divi- 
sión celular de la célula menstemática mutante estará también 
"marcado". Por ejemplo, una célula única en el meristema apical 
de un brote puede sufrir una mutadón que ímpide la producción 
de clorofila. Esta célula y todas sus descendientes serán “albinas” 
y se verán como una hilera de células incoloras a lo largo dei eje 
longitudinal dei brote verde. 

^En qué momento se determina el destino dei desarrollo de 
una célula según su posidón en una estructura embrionária? En 
derto modo, el destino dei desarrollo de las células en el extre- 
mo de un brote es predecible. Por ejemplo, el mapeo clonal ha 
demostrado que casi todas las células derivadas de las células 
meristemáticas externas pasan a formar parte dei tejido dérmico. 
Sin embargo, no podemos se na lar cuáles serán las células meris- 
temáticas que darân origen a tejidos y órganos específicos. Los 
câmbios aparentemente aleatórios en la velocidad y en los planos 
de división celular pueden reorganizar el meristema. Por ejem- 
plo, las células más externas, por lo general, se dividen de íorma 
perpendicular a la superfície dei extremo dei brote, y aumentan 
el número de células de la capa superficial. Pero, en algunas oca- 
siones, una de las células más externas se divide de forma para- 
lela a la superfície dei extremo dei brote, y una célula hija queda 
ubicada debajo de ia superfície, entre otras células derivadas de 
distintos linajes. Estas excepciones indican que las células meris- 
temáticas no se dedican a formar tejidos y órganos específicos en 
etapas tempranas. La posición final de ta célula en un determina- 
do órgano es la que determina su último destino, quízás como 
consecuencia de la in Formadón posicionai. 
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Cuando las células epidérmicas rodean a una 
sola célula cortical, se expresa en forma 
selectiva el gen homeótico GMBftA-2y estas 
células no desarrollarán pelos radiculares (en 
esta rnicrofotografía óptica el color azul indica 
las células que expresan GLABRA-2), 
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lélufas 
:orti cales 


Esta célula epidérmica rodea a dos células 
cortical es. GLABRA-2 no se expresa, y la 
célula desarrollará pelo radiculan 
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V _ 

Ei anil lo de células externas a la capa 
epidérmica está compuesto por células 
cê la cofia de la raiz que se desprenderá 
a medida que comiencen a diferenciarse 
os pelos radiculares. 


a ~ig. 35-28, Control de la diferenciación de un .pelo radicular 
oor un gen homeótico. 


Modificaeiottes en el desarrollo: câmbios de fase 

Los organismos pluricelulares, por lo general, atraviesan dis- 
untas fases en su desarrollo. En el ser humano, estas son la Iac- 
::naa, infanda, adolescência y aduliez. La pubenad es la tínea 
iosisoria entre las fases no reproductiva y reproductiva. Las pian- 
as tãmbién atraviesan por distintas fases, comenzando con una 
fase juvenil, otra adulta vegetai iva y, por último, una fase adulta 
eproductiva. En los animal es. estos câmbios en el desarrollo se 
rroducen en todo eí organismo, por ejemplo, cuando una larva 
. desàrrolla y se con vi ene en un animal adulto. En Ias plantas, 
7 r su parte, estos câmbios se producen en una sola región. el 
rzeristema apical de los brotes. Los câmbios morfológicos que 
. :^en de estas transidones en la aetividad dei meristema apical 
. un brote se llaman câmbios de fase. Durante la transiciõn de 
na fase juvenil a una fase adulta, los câmbios morfológicos más 

vios se observan en el tamafto y en la forma de la hoja (fig, 
35-29) Una vez que el meristema apical estabíece nudos e inter- 

dos juveniles, estos se ma n Li ene n incluso despuês de que el 
' rote continua alargãndose y el meristema apical dei brote ha pa- 
-ado a la fase adulta. Por lo tanto, las bojas nuevos que se desa- 
rroUan en las ramas emergentes de Ias yemas axilares en los nu- 
d '-s juveniles también serán juveniles, aunque el meristema api- 
:al baya dado origen a nudos maduros durante anos. 

Los câmbios de fase son ejemplos de la plasticidad dei desa- 
Tóllo de las plantas, La transición de hojas juveniles a hojas 
adultas es solo un tipo de cambio cie fase. Oiro ejemplo es la 


transiciõn en la eabomba (véase figura 35-1) emre las hojas en 
forma de plumas sumergidas bajo el agua y las hojas Qotantes en 
forma de abanico. Examinaremos a continuación un cambio de 
fase frecuente: la transición entre un meristema apical de un bro- 
te vegetativo y un meristema floral. 

Control genético de la floración 

La formación de flores implica un cambio de fase de un creci- 
niiento vegetativo a un crecimiento reproductivo. Esta transición 
se desencadena gradas a una combinación de faciores ambienta- 
les, como la duradón de las horas dei dia, y senales internas, co- 
mo las hormonas (en el capítulo 39 esLudiaremos más acerca dei 
control de la floración). A diferencia dei crecimiento vegetativo, 
que es indeterminado, el crecimiento reproductivo es determina- 
do: la producción de una flor en un meristema apical de un bro- 
te detiene el crecimiento primário de ese brote, La transición en- 
tre el crecimiento vegetativo y la floración se ãsoda con la acüva- 
cíón de genes de idemidad dei meristema ll oral. Las proteínas 
producidas por estos genes son factores de transei ipciòn que re- 
gulan a los genes necesarios para la conversión de los meristemas 
veget ativos indeterminados en meristemas llorales determinados. 

Cuando el meristema apical de un brote es induddo para pro- 
ducir flores, cada primordio de hoja que se forma se converti rá 



Hojas producidas 
por ta fase juvenil 
dei meristema apical 


Hojas producidas 
por la fase adulta 
dei meristema apical 


A Fig, 35-29, Cambio de fase en el sistema de brotes de Arada 

koa . Esta planta nativa de Hawai posee hojas compuestas jóvenes , for- 
madas por muchos folíolos pequenos (foliólulos) y "bojas" maduras en 
forma de hoz (pecíolos muy modificados). Este foi laje dual refleja un 
cambio de fase en el desarrollo dei meristema apical de cada brote. En 
la fase vegetativa juvenil de un meristema apical en cada nudo se de- 
sarrollan hojas compuestas. En la fase vegetativa adulta de un meriste- 
ma apical se producen hojas en forma de hoz. Una vez que se forma 
un nudo se fija la fase def desarrollo, juvenil o adulta. Esto significa que 
las hojas compuestas no se convierten en "hojas" en forma de hoz. 
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(a) Flor normal de Arabidopsis. La flor de 

Arabidopsis posee cuatro vertidos: sépalos (Se), 
pétalos (Pe), estambres (Est) y carpe tos (Ca), 


(b) Flor anormal de Arabidopsis . Los 

investigadores han identificado varias mutaciones 
en genes de identidad de órgano que provocar el 
desarrollo de flores anormales. Esta flor posee un 
juego de pétalos extra en lugar de estambres y 
una flor interna en el sitio normal de los carpelos. 



4 

A Fig. 35-30 Genes de identidad de órgano y patrones de formación en el desarrollo de las flores. 


en un tipo específico de órgano floral en función de su posición 
relativa, estambres, carpelos, sépalos o pétalos (en la figura 30-7 
se haee una revisión de la estrucmra básica de la flor). Vistos des- 
de arriba, los órganos florales se desairollan en cuatro círculos 
concêntricos o verticílos: los sépalos forman el cuarto círculo, el 
más externa; los pétalos forman el terce ro; los estambres el se- 
gundo, y los carpelos el p ri mero, el más interno. Los biólogos de 
plantas han podido identificar vários genes de identidad de ór- 
ganos, que regulan el desarrollo de este patrón característico de 
las flores, Los genes de identidad de órganos. llamados tambiên 
genes h o me óticos de las plantas, codífican factores de transcrip- 
ción. La in formación posicionai determina qué genes de identi- 
dad de los órganos se expresarán en un primordio de un deter- 
minado órgano floral Como resultado de esto, la boja en desa- 
rrollo se convierte en un órgano floral específico, como un pé ta- 
lo o un estambre. Del mismo modo que una mutadón en un gen 
homeótíco de la mosca de la fruta puede hacer que crezcan pa- 
tas en lugar de antenas, una mutadón en un gen de identidad de 
los órganos de una planta puede producir un desarrollo anormal 
de la íloradón como pétalos en lugar de estambres, como se 
rnuestra en la figura 35-30 

Mediante la recolección y el estúdio de mutantes con flores 
anormales, los investigadores han podido identificar y clonar tres 
clases de genes de identidad de los órganos fio rales, y han co- 
menzado a determinar el modo de accíón de estos genes. F.l mo- 


delo ABC de formación de la flor, que se exhibe en la figura 35- 
31a, identifica el modo en que estos genes dirigen la formación 
de los cuatro tipos de órganos florales. El modelo ABC propone 
que cada elase de genes de identidad de los órganos se activa en 
dos verticílos específicos dei meristema floral Normalmente, los 
genes Â se activan en los dos círculos externos (sépalos y péta- 
los), los genes B se activan en los dos círculos dei medio (pétalos 
y estambres), y los genes C se activan en los dos círculos inter- 
nos (estambres y carpelos) . Los sépalos se oríginan en las partes 
dei meristema floral donde estãn ac ti vos solo los genes A, los 
pétalos en las zonas donde estãn activos los genes Ay B, los es- 
tambres, en la zona donde estãn activos los genes B y C, y los 
carpelos en la zona donde estãn activos solo los genes C. El mo- 
delo ABC permite explicar los fenotipos de mutantes que carecen 
de ac rí vi d ad dei gen A. B o C, con un agregado: la presencia de 
actividad dei gen A inhibe al gen C y viceversa. Si falta A, C to- 
ma su lugar, y si falta C, A toma su lugar. En la figura 35-31 b 
se muestran los patrones Horales de mutantes que carecen de una 
de las tres clases de genes de identidad de órgano y se ilustra el 
modo en que este modelo explica los fenotipos florales. Median- 
te esta hipótesis y los experimentos disenados para probarla, Los 
investigadores tratan de rastrear la base genética dei desarrollo de 
las plantas. 

Al diseccionar una planta para examinar sus componentes, 
como hemos hecho en este capítulo, debemos recordar que la 
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^nes 
-as vos: 



a Fig. 35-3 1 . Hipótesis dei ABC dei funrionamiercto de tos genes de identidad de òrganos 
en el desarrollo de las flores. 


Sé paios 
Pé tal os 


Estambres 


Carpelos 


(a) Diagrama esquemático de ta hipótesis 
dei ABC. Los estúdios de mutaciones de las 
plantas revelan que existen tres tipos de 
genes de identidad de órgano responsables 
dei patron espacial de las partes de la flor. 
Estos genes se designan como A, B y C en 
este diagrama esquemático de un meristema 
floral en una vista transversal. Estos genes 
regulan la expresión de otros genes 
responsables dei desarrollo de los sépalos, 
peta los, estambres y carpelos. Los sé paios se 
desarroElan a partir de la región 
meristemática en la que sólo los genes A son 
activos. Los pétalos se desarrollan en las 
zonas en las que se expresan tos genes A y B. 
Los estambres surgen en las zonas en las que 
son activos los genes B y C. Los carpelos 
surgen donde se expresan sólo los genes C. 


Actividad 
dei gen C 


Actividad 
deí gen 
8 * C 


Actividad 
dei qen 
A + B 


Actividad 
dei gen A 


• eifcilos: 






Carpelo 




Mutante sin A 



Mutante sin B Mutante sin C 


: Vista lateral de flores con mutación de genes de identidad de 

órgano. Combinando el modelo que se muestra en la parte (a) con la 
r egla que dice que si falta la actividad dei gen A o C se manif iesta la 


actividad dei otro gen en los cuatro vertidos, podemos explicar los fenotipos 
de los mutantes que carecen de un gen de identidad de órgano funcional A, 
B o C. 


: Cinta funciona como un organismo integrado. En fos siguientes 
. ipímios veremos más acerca dei modo en que las plantas vasco- 
ares transportan sustancias (capitulo 36), cómo obtienen sus nu- 
nentes (capítulo 37), cómo se reproducen (capítulo 38, referido 
las plantas con flores), y cómo se coordinan las distintas fun- 
ones de la planta (capitulo 39). Para comprender mejor el fun- 
;:onamiênto de las plantas, recordemos que ta esimctura se 
dapta a la función y que la anatomia y fisiologia de la planta re- 
fíejan las adaptaciones evolutivas a los problemas de la vida en el 
medio terrestre. 


1 . iCô mo es posible que dos células de una misma planta 
tengan una estruemra tan distinta aunque posean el 
mismo genoma? 

2. Explique cómo una mutación fass en Afo|í|ppSÍS produce 
una planta en Forma redondeada en lugar de una planta 
alargada normal. 

Vèanse ias respuestas en d Apêndice Á, 


Evaluación de eoncepfos 
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CÓncepto 


Revisión dei 




REÇUMEN Dí- CONCEPTQS CLAVE 


Concepto 


El cuerpo de la planta posee una jerarquia de 
órganos, tejidos y células 

Los ires órganos básicos de las plantas son Ias raiccs, los ta- 
Hos y las hojas (pp. 713-716). Las mfces ayudan a la fijadón de ta 
planta, absorben y conducen agua y minerales y aimacenan alimento, 
H sistema de brotes está formado por los tallos, las hojas y (en las an- 
giospermas) las flores. Las hojas están unidas mediante el pecíolo a los 
nudos dei tallo, que están separados por Íntemudos. lais yemas axila- 
res, localizadas en Ias axilas de los pedolos y el Lallo, tienen el poten- 
cial de extenderse como brotes vegetal ivos o íbrales. Los dos grupos 
prmdpales de angiospermas, monocotiledóneas y eudicotikdóneas T 
tienen distintos detalies anatómicos. 

Los ires sistemas dc tejidos: dérmico, vascular y fundamental 
(pp. 716-717). El tejido dérmico (epidemiis y perideimisl, el tejido 
vascular (xilema y floema), y el tejido fundamental son contínuos a Io 
largo de la planta, aunque, en los distintos órganos de la planta, la dis- 
posidón y algunas funciones especializadas de estos ires tejidos diíie- 
ren. Los tejidos vasculares integran las panes de b planta. El agua y los 
mi ne rales sc misladan desde [as raíces por el xilema. Los azúcares se ex- 
porta n desde las hojas o los õrganos de alrnacenamiento por el lloema. 

Tipos coimines de células vegeta les (p, 717), Lis células d d pa- 
rénquima, células poeo especializadas que mamienen la capaddad de 
dividirse, realizam la mayorfa de las funciones metabólicas de sínteses y 
almacenamiento de la planta Las células dei cdénquima, que poseen 
paredes engrosadas en forma desigual, sostienen a las partes jovenes 
en crecimiento de la planta. Las células dei esclerénquima -fibras y es- 
clereidas- poseen paredes grue$as lignifkadas que ayudan a sostener 
las partes maduras de la planta, q ue no están en crecimiento. I as tra- 
queidas y los elementos vasculares, las células conductoras de agua 
dei xilema, poseen paredes gruesas y son célubs muertas al alcanzar 
Ia madurez funcional. Los miembros dei tubo criboso son las células 
que conducen los azúcares en el floema en las angiospermas. Son cé- 
lulas vivas en su madurez funcional pero depender de los servidos 
de células vednas acom panam. cs. 


Coiiccpio 


Los meristemas generan células que dan origen a 
nuevos órganos 

Los meristemas apicales alargan los brotes y las raíces por crecimiento 
primário. Los meristemas lateral es aumentan la circunferência de las 
plantas lenosas por crecimiento secundário (pp. 720-721). 


Conccpio 


El crecimiento primário aumenta la longitud de las 
raíces y de los brotes 

Crecimiento primário de las raíces (p, 721-723). Los meriste- 
mas apicales producen células que conrinúan dividiéndose como 
células meristemálicas. En las raíces, e! meristema apical se localiza 
cerca dcl extremo, donde regenera la cofia de la raiz. 

► Crecimiento primário de los brotes (p* 723-724), E! meristema 
apical de un brote se ubica en la yema terminal, donde da origen a 
una sucesión de íntemudos y nudos con hojas. 


Li crecimiento secundário aumenta el grosor de los 
tallos y de las raíces en ias plantas lenosas 


Cambium vascular y tejido vascular secundário (pp, 725- 
727) El cambium vascular se desarrolla a partir de células dei pa- 
re nq ui ma y se convierie en un cilindro me ris tem ático que produce 
xilema y fio ema secundários, Lás capas más amiguas de xilema se- 
cundário (duramen) se vuelvén inaetivas, y las capas más jóvenes 
(albura) continúan transportando agua, Solo et floema secundário 
más j ove n es activo en la conducción de nutrientes orgânicos. 


Cambium de corcho v prodiicción dcl peridermo (pp, 727- 
728). El cambium de corcho da origen a la cuhierta protectora se- 
cundaria dei cuerpo de la planta, o peridermo* que está formado 
por el cambium de corcho más las capas de células de corcho que 
éste produce. La corteza está formada por todos los- tejidos externos 
a] cambium vascular: el floema secundário y el peridermo.. 


Concepto 


El cuerpo de la planta se forma por crecimiento, 
morfogénesis y diferenciación 

Biologia molecular; una revolucióu en el estúdio de las plan- 
tas (pp. 728-729), Las n nevas técnicas y sistemas de modelos, co- 
mo Aruhidopsts, están catai irando un progreso explosivo en nuestra 
comprensión de las plantas. Ambtdppsts es la prime ra planta de Ia 
que se ha logrado determinar la secuencia completa de su genotna. 

Crecimiento; división celular y expartsión celular (pp. 729- 

730), La di visiõn y expansion celulares son determinantes prima- 
rios dei crecimiento y la forma de las plantas* La banda 
prcprofásica determina el lugar en el que se formará una placa celu- 
lar en una célula en división. La orientación dd citoéSqueleto lam- 
bi én afee ta a la direcciõn de alargam i em o celular al controlar la 
oriemación de las micro fibrillas de celulosa en Ia pareci celular. 

Morfogénesis y formaeiòn dc patrones (pp. 730-732), El desa- 
rrollo de tejidos y órganos en loeahzaaones específicas depende de 
la capaddad dc las células de detectar y responder a la información 
posicionai como b in formaeiòn aso cia da con la polar idad. Los ge- 
nes hom eõticos a menu d o controlan la morfogénesis. 

Expresíón genica y com rol de la diferenciación celular (p, 

732) L I d esafio de 1 a co m p re nsi ón de la d i ferenc iaci 6 n cc 1 u la r co n - 
sis te en explicar cómo las células con gen ornas idênticos dívergen 
cn distintos tipos celulares, 

Localizaciòn y destino dei desarrollo de una célula (p, 732). 

La Socalizaciõn de una célula en un órgano en desarrollo determina 
su via de diferenciación, 

Modiíicaciones en cl desarrollo; câmbios de fase (p, 733). 

Una planta puede cambiar de una fase de desarrollo a otra en res- 
puesta a senales internas o ambí entales, por ejemplo, dei desarrollo 
de hojas ju ve niles al desarrollo de hojas maduras. Estos câmbios 
morfológicos se denominan câmbios de fase. 

Control genético de la floración (pp. 733-735), La investigaciôn 
sobre los genes de identidad de órgano en las flores en desarrollo 
nos ofrece un importante sistema de modelo para el estúdio de la 
formaeiòn de patrones. El modelo ABC de formaeiòn de la flor 
identifica d modo en que tres d ases de genes de identidad de órga- 
no controlan la formaeiòn de sépalos, pétalos, estambres y carpe los. 
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1 . iCuàl de los sigu lemes pares de estructura y sistema de tejidos es 
in correcto? 

a. Pelos radie ü lares - lejido démiico. 

b. Parénquima en empalizada - lejido fundamental. 

c. Célula guardiana- Lejido détmico. 

d. Célula acompaflante - Lejido fundamèntaL 

e. Traque idas - lejido vascular. 


_ - Hn qué zona de creeimiemo de una raiz es probable que un ele- 
mento vascular píerda su protoplasto? 

a. Zona de dhisión celular, c. Zona de maduraetún. 

b. Zona de etongadón , d. Cofia de la raiz. 

e, Me riste ma apical. 


3. La madera está formada por 

a. Corteza. d. Floema secundário, 

b. Peridermo, e, Corcho. 

c. Xilema secundário. 


tl Cuál de los siguiemes elementos no forman parte de la coneza de 
un árbol anoso? 

a Corcho, d. Xilema secundário, 

b. Cambium de corcho, e. Floema secundário. 

c. Lenti celas. 


e. La eliminacidn dd meristema apical permite que el peridermo 
produzea nu e vas ramas laterales. 

8. es al xilema tomo es al floema. 

a. Célula dei esderénquima; célula dei parénquima, 

b. Meristema apical; cambium vascular. 

c. Elemento de vaso; miembro dei tubo criboso. 

d. Corteza; medula. 

e. Cambium vascular; cambium de corcho. 

9. Lí tipo de célula madura en que se converti rã una célula vegetal 
embrionária está determinado principalmente por: 

a. La perdida se lectiva de genes, 

b. Lr posición final de la célula en un õrgano en desarrollo. 

c. LI patrón de migradón de la célula, 

d. La edad de Ia célula. 

e. El linaje meristemãtico concreto de la célula. 

10. En base a Ia hipótesis presentada en la figura 35-31, prediga la 
morfologia floral de un mutante que carece de actividad de los ge- 
nes B. 

a . Carpe lo- pétalo-péia lo -ca rpe lo , 

b . Pé talo- péta lo- pé tal o- péla 1 o . 

c . Sé pal o -sé pal o -ca rpe lo -ca rpe 1 o 

d . Sépato -ca r pe 1 o-ca r p el o-sé pa lo . 

e. Carpelo-carpelo-carpelo-carpelo , 

Vêfiuse ífls resptícstrts en eí Apeurficc A. 


5 El cambio de fase de un meristema apical de la fase vegetativa juve- 
nil a la fase vegetativa madura a mentido está senalizado por 

a. Un cambio en la morfologia de las hojas produddas. 
h. La iniciactón dei creeimiemo secundário, 
e. La formación de raJces l ate rales. 

d Un cambio en la orientaaón de las bandas preprofásicas y de los 
microtúbulos ci top 1 asm áticos en los me riste mas iaterales. 
e. I -a activadòn de genes de identidad dei meristema floral. 

6. -Guàl de las siguiemes estruciuras se produce por actividad meriste- 
mãtica? 

a. Xilema secundário. 

b. Hojas. 

c. Tricomas. 

d. Tubérculos, 

e. Todos los anteriores. 

Si se podan los extremos de la h boca de dragóri T ia planta produce 
más flores que si se la deja crecer con normalidad. ;Por que al quU 
tarle el extremo a Ia planta ésta produce más flores? 
a, La eliminadón dei meristema apical produce una transicíón de la 
fase de desarrollo vegetativo al desarrollo floral, 
b La eliminadón dei meristema apical produce una desorganiza- 
dõn en ta división celular similar al mutante jas& de Ambidopsis 

c. La eliminadón de! meristema apical permite Lransportar mâs nu- 
trientes a los raeristemas florales, 

d La eliminadón del meristema apical produce el brote de yemas late- 
ralesque desarrollan nuevas ramas, que luego produdrán flores. 


Iriterrelación evolutiva 

La evoludón de la estructura de una planta se puede explorar obser- 
vando estratégias de creeimiemo alternativas de plantas relacionadas 
en distintos ambientes. Darwtn fue uno de los pri meros que observo 
que muchas espedes de plantas herbáceas de zonas continental cs ne- 
nen parientes leftosos, arbóreos, en islas oceânicas remotas. En las islas 
hawaianas, por ejempb T se pueden encontrar árboles dc lobelias y 
plantas de violetas altas y leitosas, En América del Norte, estas plantas 
son pequeftas hierbas. Sugiera una hipótesis evolutiva para esta ten- 
dência: ^por qué es tan frecuente que árbol es lenosos evoludonen a 
partir de ancestros herbáceos que colonizan islas remotas? 


Problemas científicos 

Explique en un párrafo por que ciertos mutantes son tan útiles a los 
científicos que investigan Ia reguladón dd desarrollo de las plantas. En 
su párrafo debe incluir, por lo menos, un ejemplo específico. 


Giencia, tecnologia y soeiedad 

Haga una lista de plantas y producios vegetal es que utilizamos a diá- 
rio. iComn utiliza usted estos producios vegetales? ^Cree usted que en 
el ultimo siglo ha aumentado o disminuído el número de plantas y 
producios vegetales que se uiílizan en la vida diam? ^Cree usted que 
este número aumenta rã o chsminuirâ en el futuro? ipoj qué? 
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Â Fig. 36-1 . Sequoyas costeras ( Sequoia sempervirens)* 


Conceptos clave 


36-1 El transporte de sustancias en las plantas a 

diferentes distancias es impulsado por procesos 
físicos 

Las raíces absorben agua y mineral es dei suei o 

El agua y los minerales ascienden desde la raiz 
hasta los tallos a través dei xilema 

36-4 Los estornas ayudan a regular la tasa de 
transpiración 

36-5 Los nutrientes orgânicos se transíocan a través 
dei floerna 



Panorama general 


Vias para la supervivencia 

L as algas, amecesoras de las plantas, absorbían el agua, los 
minerales y el C0 2 directaraente dei agua en la que esta- 
ban sumergídas; ninguna de sus células estaban lejos de 
estos ingredientes, A su vez, las briófitas carecen de un sistema 
de transporte extenso, por lo que deben vivir en ambientes muy 
húmedos. En cambio, las plantas vasculares en el viaje evolutivo 
hacia el medio terrestre implico la diferendadón dei cuerpo de 
la planta en raíces y brotes. Las raíces absorben agua y minerales 
dei suelo, y los brotes absorben luz y C0 2 atmosférico para rea- 
lizar la fotosíntesís, 

El xilema transporta agua y minerales desde las raíces hacia 
los brotes, El floeraa transporta hidratos de carbono desde el si- 
tio en que se producen o almacenan hacia el sitio donde se utili- 
zan para el crecimiento y el metabolismo, Este transporte, neee- 
sario para el fundonamíento dela planta como una unidad, pue- 
de producirse a grandes distancias. Por ejemplo, las bojas más al- 
tas de algunos ãrboles de sequoya de la costa están a mãs de 
100 m de distancia de Ias raíces (fig. 36-1). ^Qué es lo que le 
permite a una planta vascular eonducír agua, minerales y nu- 
trientes orgânicos a distancias tan largas? En este capitulo nos re- 
feriremos a los mecanismos responsables dei transporte interno. 


Concepto 


El transporte de sustancias en las 
plantas a diferentes 
impulsado por procesos 

El transporte en Ias plantas vasculares se produce en tres es- 
calas: 1) transporte de agua y solutos en las células índivíduales, 
como los pelos radiculares, 2) transporte de sustancias a corta 
distancia de una célula a otra a nível de tejidos y órganos, como 
el transporte de azúcar desde las células fotosintéticas de la hoja 
hacia los tubos cribosos dei floerna, y 3) transporte a largas dis- 
tancias en el xilema y el floema en toda la planta, En estos tres ti- 
pos de transporte participan múltiples procesos físicos, En la fi- 
gura 36-2 se resume el transporte a grandes distancias en una 
planta vascular. 

PermeabiUdad selectiva de membranas: mdsídrt 

En el capítulo 7 nos referimos al transporte de solutos y 
agua a través de las membranas biológicas. Aqui reexamina- 
mos parte de este proceso de transporte en el contexto especí- 
fico de la célula vegetal. La pernieabibdad selectiva de la mem- 
brana pl asmática de una célula vegetal controla el movimiemo 
de solutos hacia dentro y fuera de la célula. Recordemos (capí- 
tulo 7) que estos solutos tienden a di fundi rse a favor de sus 
gradientes de concentradón, y que la difusión a través de la 
membrana se denomina transporte pasivo porque se produce 
sin gasto directo de energia metabólica en la célula, EI trans- 
porte activo es el bombeo de solutos a través de las membra- 
nas en contra de sus gradientes electroquí micos, es decir, los 
eiectos combinados dei gradiente de concentradón dei soluto 
y dei voltaje (diferencia de cargas eléctricas) a través de la 
membrana. Se denomina “activo 1 " porque la célula debe gastar 
energia, casi siempre en forma de ATP, para transportar un so- 
luto '"hacia arriba’ 1 , en contra de la direcdón neta de difusión 
dei soluto. 
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0 Por medio de íos estornas, las hojas Incorporan C0 2 y expelen 

0 2 , El GQ 2 proporciona carbono para la fotosíntesis. Parte dei 0 2 © Los hidratos de carbono se 

producido por la fotosíntesis se utiliza para la respiradón celular. producen por fotosíntesis en las hojas. 


© La transpiración o pérdída de 
agua a través de las hojas 
t' "cipalmente por los estornas), crea 
una fuerza dentro de las hojas que 
í”5è la savia dei xilema hada arriba. 


© El agua y los minerales 
se transportan hacia 
arriba desde las raíces hacia los 
brotes como savia dei xilema. 


0 Las raíces absorben I 
agua y minerales - 
dl sueltos dei sue! o. 



© Los hidratos de carbono se 
transportan como savia dei floerna 
hacia Ias raíces y otras partes 
de la planta. 


0 Las raíces intercambían gases 
con los espados de aire dei suelo, 
incorporan 0 2 y entregan C0 2 . 

En ta respiradón celular, el 0 2 se 
utitíza para la degradación de 
los hidratos de carbono. 


A Ftg. 36-2. Panorama dei transporte de una planta vascular 


La mayoría de los solutos no pueden atravesar la bicapa lipi- 
díca de la membrana; deben pasar por medio de proteínas 
transportadoras embebidas en la membrana. Algunas proteínas 
transportadoras se unen de forma selectiva a un soluto en un la- 
do de la membrana y liberan el soluto en el lado opuesto. Otras 
proteínas transportadoras proporcionan canales selectivos a tra- 
ve? de la membrana. Por ejemplo, las membranas de la mayoría 
de las células ve ge tales poseen canales de potasio que permilen 
lí paso de iones potasio (KO* pero no dejan pasar oiros iones. co- 
mo el sodio (Na + ). En otro apartado de este capítulo veremos co- 
mo funcionan los canales de K + de las células guardianas en la 
oertura y eierre de los estornas. Algunos canales poseen com- 
puertas que se abren o se cíerran en respuesta a ciertos estímu- 
los. 


EI papel fundamental de las bombas 
de protones 


La proteína más importante que participa en el transporte ac- 
tivo en la membrana plasmática de tas células vegetal es es la 
bomba de protones, que utiliza energia en Forma de ATP para 
bombear iones de hidrógeno (HO fu era de ia célula. Esto produ- 
ze un gradiente de protones con mayor concentradón de H + fue- 
ra de ía célula que dentro de elia (fig. 36-3). Este gradiente es 
una forma de energia potencial (almacenada) pues los iones hi- 
drógeno tienden a difundi rse "hacia abajo", es decir. hacia den- 
tro de la célula, y este “flujo" de H + se puede aprovechar para rea- 
lizar trabajo. La bomba de protones mueve cargas positivas, en 


forma de H + , hacia fuera de la célula, % de este modo, eontribu- 
ye también al voltaje conocido como potencial de membrana, 
una separación de cargas op nestas a través de la membrana. La 
bomba de protones hace que el interior de la célula vegetal ten- 
ga carga negativa con respeito al exterior F.stc voltaje se denomi- 
na potencial cie membrana porque la separación de las cargas es 
una forma de energia potencial que la célula puede aprovechar 
para realizar trabajo. 

Las células vegetales udlizan la energia altnacenada en el gra- 
diente de protones y en el potencial de membrana para guiar el 
transporte de muchos tipos de solutos diferentes. Por ejemplo, el 
potencial de membrana generado por las bombas de protones 



LÍQUIDO EXTRACELULAR 


La bomba de 
protones genera 
un potencial de 
membrana y un 
gradiente de © 


i Fig. 36-3. La bomba de protones proporciona energia para el 
transporte de solutos, AI bombear hacia fuera de la célula, la bom- 
ba de protones produce un gradiente de H + y una separación de cargas 
llamada potencial de membrana. Estas dos formas de energia potencial 
pueden utiiizarse para impulsar et transporte de solutos. 
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CITOPLASMA - 



LÍQUIDO EXTRACELULAR 

© Los cationes 

(por ejempJo, el@) 
se íransportan a! 

" ^ interior de la célula 

(kt) porei potencial de 
membrana. 

Proteína de transporte 


(a) Potencial de membrana y captación de catíones 



La célula acumula 
anlones ( por 
ejemplo, [Np 3 j) 
acoplando su 
transporte a la 
dffusiòn de (fp) 
hacia dentro por 
medro de un 
co transportador. 


(b) Cotransporte de aniones 




H 


-■ 


Las células 
vegetales también 
pueden acumular 
un soluto neutro, 
imola saca rosa 
- J&) C£transpor- 

tando^pa favor 
dei gradiente de 
protones. 


(c) Cotransporte de un soluto neutro 


4 Fig. 36-4 Transporte de solutos en las células vegetales. 


contribuye a la captación de K* en las células de la raiz (fig, 36- 
4a), Mediante el mecanismo llaniado cotransporte, una proteína 
transportadora acopla e! paso hacia abajo de un soluto (H + ) con 
el paso hacia arriba de otro (NOy, en d caso de la figura 36- 
4b). El efecto de arras tre dei cotransporte es responsable tam- 
bién de la captación de la sacarosa por parte de la célula vegetal 
(fíg. 36-4c). Una proteína de membrana cotransporta sacarosa 
con el EL que se mueve a favor dei gradiente de concentracíón a 
través de la misma. 

El papel de las bombas de protones en el transporte es una 
aplicación de la químioósmosis (véase figura 9-15). La caracte- 
rística clave de Ia quiniioósmosis es un gradiente de protones 
transmembrana, que relaciona los procesos que liberan energia 
con los procesos que consumen energia en la célula. Por ejemplo, 
como hemos visto en los capítulos 9 y 10, las mitocondrias y los 
clorõplastos uiilizan gradientes de protones generados por cade- 
nas transportadoras de electrones (que liberan energia) para 
guiar la símesis de ATP (que consume energia). Las ATP sinteta- 
sas que acoplan la difusión de H + con la símesis de ATP durante 
ia respiración celular y la fotosíntests fundonan de manera simi- 


lar a las bombas de protones en Ias células vegetales. Pero, a di- 
ferencia de las A.i P síntetasas, [a bomba de protones funciona ha- 
cia atrás, utilizando la energia dei ATP para bombear EL en con- 
tra de su gradiente de concentracíón. En ambos casos, los gra- 
dientes de protones permiten que un proceso guie al otro. 

Efectos de Ias diferencias en el potencial 
de agua 

Para sobrevivír, las plantas deben equilibrar la captación y la 
perdida de agua. La captación o perdida neta de agua en la célu- 
la se produce por õsmosis T transporte pasivo de agua a través de 
la membrana (véase figura 7-12), <jCómo podemos predecir la di- 
reedón de Ia ósmosís si una célula está rodeada por una soiución 
determinada? En el caso de una célula animal, si la membrana 
pl asmática es impermeable a los solutos, es suficiente con saber 
si la soiución extraceililar tiene mayor o menor concentraciòn de 
soluto en relación a la célula. El agua se trasladará por ósmosis 
desde la soiución con menor concentracíón de soluto hacia la so- 
lución con mayor concentracíón de soluto. Pero la célula vegetal 
posee una pared celular que agrega otro íactor a la ósmosis: la 
presión física. Los efectos combinados de la concentracíón de so- 
luto y de la presión física se incorporan en una medidón llama- 
da potencial de agua, que se abrevia con la letra griega psi (\y). 

El potencial de agua determina la dirección dei movimiento 
dei agua. Lo más importante que se debe recordar es que el agua 
libre, no unida a ningun soluto ni a nínguna superfície, sc tras- 
Ickla desde um zona de mayor potencial de agua hacia una zona de 
mtnor potencial de agua si no existe ninguna barrera que La fre- 
ne. Por ejemplo, si una célula vegetal está inmersa en una sofu- 
ción que tiene un mayor potencial de agua que la célula, la cé- 
lula captará agua y se h inchará. Al moverse, d agua realiza un 
trabajo, como es la expansión de la célula. El “potencial” conte- 
nido en el potencial de agua es la energia potencial dei agua -la 
capacidad dei agua para realizar trabajo al moverse desde una 
región de mayor \\f a una región de menor i| /, El potencial de 
agua es un caso especial de la tendencia general de los sistemas 
a cambiar espontaneamente a un estado de menor energia libre 
(véase figura 8-5). 

Los biólogos vegetales miden \\f en unidades de presión llama- 
das, niegapascales (que se abrevian como MPa), Los físicos le 
asignan valor cero al potencial de agua dei agua pura en un reci- 
piente abierto a la atmosfera (\|/ = 0 MPa) en condiciones están- 
dar (a nível dei mar y a temperatura ambiente). Un MPa es igual 
a 10 atmosferas de presión (una atmôsfera es la presión que ejer- 
ce a nível dei mar una celumna imaginaria de aire que se extien- 
de por toda la altura de la atmosfera, cerca de 1 kg de presión por 
centímetro cuadrado). Algunos ejemplos nos darán una idea de 
la magniiud de un megapascal: nuestros pulmones ejercen me- 
nos de OJ MPa, El neumãtico de un coche se infla a unos 
0,2 MPa. La presión dei agua de las canerías de una casa es de al- 
rededor de 0,25 MPa. La mayoría de Ias células vegetales, en 
cambio, tienen una presión aproximada de 1 MPa. 


Criífuj afectan los solutos y Jít presión al potencial de agua 

La presión y Ia concentracíón de solutos afectan al potencial 
de agua, como se expresa en la siguieme ecuadõn dei potencial de 
agua: 


W = ¥ s + ¥ P 
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donde y es el potencial de agua, y^ es el potencial dei soluto 
ootencial osmóiico) y \| |/ p es el potencial de presiôn. 

El potencial dei soluto (y s ) de una soludõn es proporcional 
número de moléculas dei soluto disuekas. El potencial dei so- 
Aio también se llama potencial osmóüto porque el soluio afee- 
a la dirección de la ôsmosis. Un soluto puede ser cualquier u- 
de sustancia química disuelta. Por definidõn, cl y s del agua 
r ra es cera. ^Qué ocurre cuando se agrega un soluto aí agua pu- 
2 Los solutos se unen a las moléculas de agua, y disminuyen el 
a mero de moléculas de agua libre y la capacidad dei agua de 
Arar un irabajo. Asi, al agregar un soluto, siempre disminuye 
notencial de agua, y el t| L de una soludõn es siempre negati- 
Por ejemplo, una soludón 0,1 molar (0,1 M) de un azúcar, 
:ene un y- de —0,23 MPa. 

El potencial de presiôn (y p ) es la presiõn física que se ejerce 
f ore una soludón. A diferencia dei y,, el y, puede ser positivo 
egativo. Por ejemplo, el agua en las células muertas dei xi le- 
ia de una planta que transpira a menudo liene una presión (tem 
::i '■ negativa menor de — 2 MPa. Por el contrario, como el a ire 
ctenido en un globo, el agua en las células vivas, por lo gene- 
está bajo presiôn positiva, El contenido celular presiona la 
■_ ■ braua pl asmática contra la pare d celular y produce lo que se 
j presión de lurgencia. 


Anáfísis cuantitativo dei potencial de agua 

temos presemado la ecuación dei potencial de agua y sus 
mponentes. Ahora veremos como se utiliza. En prímer lugar 
servaremos el movimiento de agua en un sistema artificial. 






.;eo aplicaremos Ia ecuación a una célula vegetal viva. 

H modelo artificial representado en ta figura 36-5 muestra 
a mimiento dei agua dentro de un tubo en íorma de U que tie- 
una membrana que separa sus dos brazos. La membrana cs 
■ mieable al agua pero no a los solutos. ^Qué ocurre si llenamos 


el brazo derecho dei tubo con una soludón 0,1 M (y ;i ~ -0,23 
MPa) y el brazo izquierdo con agua pura (y s = 0)? En ausência 
de presión física (esto es, cuando % = 0), el potencial de agua y 
será igual a y Asi, el y dei brazo izquierdo dei tubo (agua pu- 
ra) será 0, mientras que el y dei brazo derecho será -0,23 MPa. 
El agua siempre se mueve desde una zona de mayor potencial de 
agua bacia una zona de menor potencial de agua; por lo tanto, el 
movimiento neto de agua en este caso será desde el brazo iz- 
quierdo dei tubo bacia el brazo derecho {fig. 36-5a>. Pero si 
aplicamos ahora una presión física de +0,23 MPa a la soludón 
dei brazo derecho, aumen taremos su potencial de agua de un va- 
lor negativo a 0 MPa (y = -0,23 + 0,23). Ahora no habrá Rujo 
neto entre esta soludón presurizada y el compartimento de agua 
pura (fíg. 36-5b) En realidad, al aumentar y P a +0,30 MPa, la 
soludõn tendrá un potencial de agua de +0,07 MPa (y = -0,23 
+ 0,30), y esta soludón cederá agua bacia el compartimento que 
contiene agua pura (fig. 36-5c). Por último, imaginemos que 
utilizamos un pistón para tirar e! agua pura bacia arriba, en lu- 
gar de empujar la soludón hacía abajo. L na presión (tensíón) ne- 
gativa de -0,30 MPa en el compartimento dei agua será suficien- 
te para airaer agua de La soludón que tiene un potencial de agua 
de -0,23 MPa (fig. 36-5d). Una vez más, tengamos en cuenta el 
punto clave: el agua se mueve desde la zona de mayor potencial de 
agia bacia la zona de menor potencial de agua. 

Consideremos ahora como el potencial de agua afecta a la 
captación y perdida de agua en las células vegetal es. Imaginemos 
en primer lugar una célula fláccida con una y P de 0. Supon ga- 
mos que esta célula üáceida se coloca en una soludón de mayor 
concentración de soluto (potencial de soluto más negativo 1 que 
la célula (fig. 36-6a}. El potencial de agua de ta soludón exter- 
na es menor (más negativo), por lo tanto, el agua saldrá de la cé- 
lula por õsmosis, y el protoplasto de la célula sufrirã plasmólisis, 
o se encogerã y se adejará de la pared. Coloquemos ahora la mis- 
ma célula fláccida en agua pura (y « 0) (fig. 36-6b). El poten- 


a) 


soludón 
0,1 M 




Q y P ^ 0-23 

y s = -0,23 ¥s ~ ~°. 23 

y= Q MPa y = -0,23 MPa y = 0 MPa y - 0 MPa 



y P = 0 r 30 ¥ P = -0 f 30 0 

y s = -0,23 y 5 = 0 ¥s = ~°. 23 

y = 0 MPa y - 0,07 MPa y - -0,30 MPa y = -0 r 23 MPa 


4 Fig. 36-5. Potencial de agua y rnovi- 
Ti ento de agua: modelo artificial. En es- 

aparato en forma de U, una membrana 
zermeabilidad selectiva separa al agua 
. -r. de una soludón 0,1 M que contiene un 
: uto particular que no puede atravesar li- 
em ente la membrana. El agua atraviesa 
_ - 5 membrana de permeabiiidad selectiva 


desde el sitio de mayor potencial de agua 
bacia el sitio de menor potencial. El poten- 
cial de agua (y) dei agua pura a presión at- 
mosférica es de 0 MPa. St conocemos los 
valores dei potencial de presión (y P ), y dei 
potencial dei soluto íy 5 ), podemos calcular 
et potencial de agua: y = y F + y % . Los valo- 
res de y y de y, en e! brazo izquierdo y en el 


brazo derecho dei tubo en U estan en las 
condiciones inidafes, antes de cualquier 
movimiento neto de agua. (a) El agregado 
de solutos disminuye el potencial de agua (a 
un valor negativo), (b, c) La aplicaciòn de 
una presión tísica aumenta el potencial de 
agua, (d) Una presión negativa (tensíón) 
disminuye et potencial de agua. 


capítulo 36 Transpor le en las p lamas vasculares 741 


Célula inidal fláccida: 


Célula piasmolfzada 

en equilíbrio osmótico 
con su entorno 

¥ P = 0 
¥5 = ~0 r 9 


Solución de sacarosa: 0,4 M 

¥p= 0 

¥$ = -0,9 


V = -0,9 MPa 


i|/ - "0,9 MPa 




Célula turgente 

en equilíbrio osmóticd 
con su entorno 

¥p = 0,7 
¥ s = “0,7 


\|/ a 0 MPa 


(a) Condiciones inictales: y celular > dei entorno, La célula 
pierde agua y se plasmoííza. Después de la plasmólisis, el 
potencial de agua de la célula y el dei entorno son iguales. 


(b) Condiciones iniciales: y celular < dei entorno. Existe una 
captación neta de agua por ósmosis que hace que la célula se 
vuelva turgente. Cuando la tendencia a la entrada de agua es 
frenada por la presión de !a pared elástica, los potenciales de 
agua de la célula y de su entorno se igualan. (El cambio de 
volumen de la célula está exagerado en este diagrama,) 


A Fig. 36-6. Relaciones dei agua en la célula vegetal. En estos experimentos, dos células idênticas, inicia Imente fláccidas, son colocadas en dos 
ambientes diferentes (los protoplastos de las células fláccidas están en contacto con la pared celular pero carecen de presión de turgencia) las flechas 
azules indican la direcdón dei movimiento neto de agua. 


ciai de agua de la célula es menor que el dei agua pura por la pre- 
sencia de solutos, y el agua entra en la célula por ósmosis. El con- 
tenido de la célula comienza a híncharse y presiona la membra- 
na plasma uca contra la pared celular, produdendo una presión 
de turgencia. La pared pardalmenie elástica empuja en contra de 
la célula presurizada, Cuando la presión de k pared es suficien- 
te para contr arrestar la tendencia de! agua a entrar en la célula 
por la presencia de solutos en el interior, emonces i|/ r y \jf se 
igualan y t|/ - 0. Esto iguala el potencial de agua dei. medio extra- 
celular — en este ejemplo, 0 MPa. Se ha alcanzado un equilíbrio 
dinâmico y no hay más movimiento neto de agua. 

A diferencia de lo que ocurre con una célula fláccida, una cé- 
lula con pared celular que tiene una concentradón de soluto ma- 
yor que el medio que k rodea, es turgeme, o muy firme. Las cé- 
lulas vegetales sanas son turgentes gran parte dei tiempo. La tur- 
gencía contribuye aí soporte en las partes no lenosas de Ia plan- 
ta. La perdida de turgencia se puede observar cuando la planta se 
marchita, donde las células se vuelven fláccidas y las bojas y ta- 
llos se inclínan bacia abajo (fíg. 36-7), 

Protefnás de acuaporina y transporte de agua 

El potencial de agua es ia fuerza que mueve el agua a través de 
las membranas de tas células vegetales; pero, ^córno atraviesan la 
membrana las moléculas de agua? Las moléculas de agua son tan 
pequenas que se mueve n libre mente a través de la bicapa lípídica, 
aunque la zona central sea hidrófoba íyéase figura 7-2). El trans- 
porte de agua mediante membranas biológicas, sin embargo, es de- 
masiado específico y rápido para que se pueda explicar sói o por di- 
tusiõn a través de k bicapa lípídica. En realidad, el agua atraviesa 
el fonoplasto (o membrana vacuolar) y la membrana pl asmática 
por medio de proteínas transportadoras lkmadas acuaporinas 
(véase capitulo 7). Estos canales seiectivos no afectan ei gradiente 
de potencial de agua o k direcdón dei flujo dei agua, pero si k ve- 
locidad de difusión dei agua a favor de su gradiente de potencial. 
Según las evidencias, la velocidad dei movimiento dei agua a tra- 
vés de estas proteínas está regulada por la fosforikción de las pro- 


teínas de acuaporina inducida por câmbios en segundos me nsaj ti- 
ros, como íones de cálcio (Ca 2+ L 

Tres compartimentos principales de las células 
vegetales con vacuolas 

El transporte también se regula por ía esiructura de compar- 
timentos de ías células vegetales. Rodeando al protoplasto está la 
pared celular que ayuda a mantener la forma de Ia célula (véase 
figura 6-9). Sin embargo, k membrana pksmãtica de permeabi- 
lidad selectiva la que controla directamente el tráfico de molécu- 



4 Fig, 36-7. Una planta de ímpatiens (alegria dei hogar) que re- 
cupera su turgencia después de ser regada. 
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las bacia dentro y hiera dei protoplàsto. La membrana plasmãtica es 
una barrera entre dos compartimentos principales: la pared celular 
v el citosol (la parte dei citoplasma comenida dentro de la membra- 
na plasmãtica pero fuera de los orgánulos intracelulares), La mayo- 
na de las células vegetal es maduras poseen un tercer compartimen- 
to, la vacuola, un grau orgãnulo que puede ocupar hasta el 90% o 
' más dei volumen dei protoplàsto {fig- 36-8a). La membrana va- 
cuolar, o tonoplasto, regula el movimtetito de moléculas entre el 
citosol y el contenido vacuolar, llamado savia celular, Su bomba de 
protones expele H + desde el citosol liada k vacuola. El gradiente de 
pH resultante se utiliza para trasladar iones a través de la membra- 
na vacuolar por quimioõsmosis, 

En la mayoría de los tej idos vegetal es, las paredes celulares y 
el citosol son continuos entre una célula y otra, Los plasmo des- 
mos conectan los compartimentos citosol icos de las células veci- 
nas„ y forman una da continua para el transporte de ciertas mo- 
- cuias entre las células. Esta continuidad dei citoplasma se de- 
notnina simplasto (fig, 36-8b). La continuidad de ks paredes 
. lulares y los espades extracelulares se llama apoplasto. FJ ter- 
cer compartimento celular, la vacuola, no se comparte con las cé- 
lulas veeinas. 


El flujo de masa en el tránsporte a larga 
distancia 

La difusión en una soluciõn es bastante eficaz para el trans- 
porte en las distancias de las dimensiones celulares (menos de 
100 Jjm), pero es demasiado lento para el transporte a largas 
distancias dentro de la planta. Por ejemplo, la difusión de un ex- 
tremo a otro de ta célula tarda unos segundos, pero la difusión 
desde las ratees hasta el extremo superior de una sequoya gigan- 
te tardaria varias décadas, El transporte a larga distancia se pto- 
duce por flujo de masa o flujo por presión, que es el movi- 
miento de un líquido debido a la presión, En el ílujo de masa, 
et agua y los solutos se mueven a través de las traque idas y los 
vasos dei xilema y a través de los tubos cnbosos dei lloema. En 
el iloema, por ejemplo, la carga de hidraios de carbono genera 
una elevada presión positiva en un extremo dei tubo criboso, y 
Fuerza el movimiemo de la savia hacia el extremo opuesto dei 
tubo. En el xilema, la tensiõn (presión negativa) es la que guia 
el transporte a largas distancias. La transpiración, la evaporación 
de agua en las hojas, recluce la presión en el xilema de las bojas. 
Esto crea una tensiõn que impulsa la savia dei xilema desde las 
raíces hacia arriba. 


Las proteínas 
transportadoras 
de la membrana 
p] asmática regulan 
el tráfico de moléculas 
entre e! citosol 
y la pared celular. 


Funciones dei simplasto y dei apoplasto 
en el transporte 

-Gómo se trasladan el agua y los solutos desde una ubica- 
.nòn a otra dentro de los tejidos y órganos de la planta? Por 
ejemplo, iquc mecanismos transportan agua y mine rales desde 
5 pelos radiculares hasta el cilindro vascular de ia raiz? Este 
transporte a corta distancia se denomi- 
ru transporte lateral, porque su dtrec- 
n usual es a lo largo dei eje radial de 
õs órganos de la planta, y no en áirec- 
::ón longitudinal. 

Este transporte se lleva a cabo por 
:~es vias (véase figura 36-Bb), En la pri- 
mera vía, ks sust ancias salen de una cé- 
.. .... atraviesan la pared celular y entran 
en la célula vecina, que luego pasa las 
'Ustancias hacia la siguíente célula por 
mismo mecanismo. Esta vía trans- 
nembrana requíere el cruce repetido de 
.cs membranas p la sm áticas, a medida 
: ue los solutos salen de una célula y en- 
\:m en la siguíente. 

La segunda via, a través dei simplas- 
: . la continuidad dei citosol dentro de 
un lejido vegetal, requíere un solo cruce 
:e una membrana plasmãtica. Despues 
. entrar en una célula, los solutos y el 
cua pueden mo verse de una célula a 
:ra a través de los plasmo d esmos. 

La tercera vía dc transporte a corta 
cistancia dentro de un tejido u órgano 
egetal es a través dei apoplasto. Esta via 
■ fia formada por paredes celulares y es- 
pactos extracelulares. Sin entrar en el 
[oplasto, el agua y los solutos pue- 
zen mover se desde una ubicaciõn a otra 
. n la raiz o en otro órgano por la contí- 
r.uidad de las paredes celulares 


En un conducto de desagúe, en parte obstruído, el volumen 
de! ilujo dependerá dei diâmetro interno dei conducto. La obs- 
truedõn disminuye el flujo porque reduce el diâmetro eiectivo 
dei conducto Estas experiencias caseras nos ayudan a entender 
cómo las estructuras inusuales de las células vegetales especiali- 
zadas en el ilujo de masa, los míembros dei tubo criboso dei iloe- 
ma y las traqueidas y elementos dei vaso dei xilema, se adaptan 
a su función. En eí capitulo 35 vimos que el citoplasma de los 


Pared celular 



Las proteínas 
transportadoras de la 
membrana vacuolar 
regulan el tráfico de 
moléculas entre el 
citosol y la vacuola. 


Pias m odes mo 


Membrana vacuolar 


Membrana ptasmática (tonoplasto,) 


(a) Compartimentos celulares, La pared celular, el citosol y ia vacuola son los tres 
compartimentos principales de ia mayoría de las células vegetales maduras. 



Vía de transmembrana 


El simplasto 
es la continuidad 
dei citosol conectado 
por medio de 
los plasmodesmos. 


Vía simplástica 



Simplasto 

Apoplasto 


Apoplasto 


Simplasto 



. | l 




- 


■ 




Et apoplasto es la 
continuidad de las 
paredes celulares y 
de los espados 
extracelulares. 


Via apoplástica 


(b) Vias de transporte entre las células. A nivel tisuiar, existen fres 
vias: transmembrana, símplástíco y apoplastico. Las sustancias pueden 
transferi rse de una vfa a la otra. 

a Fig, 36-8. Compartimentos de la célula y vias de transporte a corta distancia. 


capitulo 36 Transporte en las plantas vasculares 743 




miembros dei tubo criboso está casi dèsprovisto de crgánulos inter- 
nos y que bs traque idas maduras y los elementos dei vaso, que son 
células muertas, no poseen citoplasma. Como ocurre al destapar el 
drrnajc de la cocina, la perdida de dtoplasma en h “tuberia" de la 
planta permite un tlujo de masa mãs eficiente a través dei xilcma y 
fioema, Las paredes terminales perlo radas de los elementos dei va- 
' so y las placas porosas que conectan a los miembros dcl tubo cribo- 
so, también aumentan el finjo de masa (véase figura 35-9). 

Tenemos un panorama de los mecanismos básicos de trans- 
porte a nivel de las células, de los tejídos y de ioda la planta, 
Àhora veremos más de cerca como funcionan estos mecanismos 
en conjunto. Por ejemplo, el fiujo de masa debido a diferencias 
de presión es el mecanismo de transporte a larga distancia de la 
savia dei fioema, pero el transporte acu vo de azúcar a nivel celu- 
lar es el que mantiene esta diferencia de presión. Las cuatro fun- 
ciones de transporte que estudíaremós con mayor detalle son la 
absorción de agua y minerales en la raiz, el ascenso de la savia dei 
xi lema, e! control de la transpiración y el transporte de nutrien- 
tes orgânicos en el floema. 


Evaluación de conceptos 


L Algunos campesinos en lodo et mundo rsegan los culti- 
vos utilizando agua subterrânea, que liene una eqncen- 
tracíón más o menos alta de sales disueltas. ^Córno 
podría afectar esta prãctica al potencial de agua de los 
cultivos? 

2. Si una célula vegetal inmersa en agua destilada posee un 
i| f $ de -0,7 MPa y un de 0 M Pa ^cuál es su \j/ p ? Si pe- 

nemos la misma célula en un vaso de predpitadon abier- 
tc que contiene una solución con un tj . f de -0,4 MPa 
^cuál será el V|/ r de la célula en d equilíbrio? 

Véflnse ks respuesíos en el ApéitdlcÉ A. 


Concepto 


Las raíces absorben agua y 
minerales dei suelo 

El agua y las sales minerales dei suelo entran en la planta a tra- 
vés de la epidermis de la raiz, atraviesan la corteza de la raiz, pa- 
san al cilindro vascular y luego íluyen por las traque idas y los va- 
sos hacia e! sistema de brotes. En esta seeción nos ocupamos dei 
transporte a corta distancia entre las células dei suelo y las vias 
dei xilema. Es conveniente observar la figura 36-9 a medida 
que lea la seccion para com prender mejor d tema. 

El papel de los pelos radicularcs, las micorrisas 
y las células corticales 

Gran parte de la absorción de agua y minerales se produce 
cerca de los extremos de la raiz, donde la epidermis es permea- 
ble al agua. En esta zona se situan los pelos de la raíz n que son 
extensiones de Ias células epidérmicas que represe man gran par- 


te de la superfície de absorción de las raíces (véase figura 35-12), 
bis partículas dei suelo, por lo general, rodeadas de agua y mi- 
nerales d i sue lios. se adhieren con fuerza a los pelos radicu lares. 
La solución dei suelo fluye hacia las paredes hidrófilas de las cé- 
lulas epidérmicas y atraviesa libremente el apoplasto hacia la cor- 
teza. Esto expone a los simplastos de iodas las células de la cor- 
teza a la solución de suelo, y proporciona una superfície de mem- 
brana mucho mayor que el área superficial de la epidermis sola. 

Al trasladarse la solución de suelo por el apoplasto en las raí- 
ces, las células de la epidermis y de k corteza captan agua y cier- 
los solutos hacia et simplasto. Aunque la solución dei suelo, nor- 
mal mente, está muy diluida, el transporte activo permite a las 
raíces acumular minerales esendales, como el K + , en conceru ra- 
ciones ciemos de veces mayores que las dei suelo, 

La mayoria de las plantas establecen relaciones de beneficio mu- 
tuo con hongos, que facilitan la absorción de agua y minerales dei 
suelo. Las raíces y los hongos forman miconizas, estrueturas sim- 
bióticas formadas por la raiz de la planta unida a las hifas o filamen- 
tos dei hongo (fig. 36-10). Las hifas absorben agua y minerales se- 
leccionados, y transfieren gran parte de estos elementos a la planta 
huésped, En el capítulo 37 resaltamos el papel de las micornzas en 
k nutridón de las plantas, y en el capítulo 31 mostramos las carac- 
terísticas de los hongos que partidpan de estas relaciones mumalis- 
tas. Es importante comprender aqui que el micelio (red de hifas) dei 
hongo aporta a la micorriza, y por consiguiente a las raíces de la 
planta, una enorme superfície de absorción. De cada centímetro a 
lo largo de k raiz pueden extenderse hasta 3 m de hifas, y así aican- 
zan un volumen de suelo mucho mayor que eí que podría penetrar 
la raiz por sí sola. Las micornzas permiten que zonas mãs antiguas 
de las raíces, alejadas de su extremo, puedan absorber agua y mine- 
rales para la planta. 

La endodermis: un centinela selectivo 

E! agua y los minerales dei suelo que entran a ta corteza de la raiz 
no pueden transportarse hacia el resto de la planta hasta que no en- 
tran en el xilema dei cilindro vascular. La endodermis, k capa mãs 
interna de células de la corteza de la raiz, rodea al cilindro vascular 
y funciona como el último puesto de. control en el paso sele clivo de 
minerales desde la corteza hacia el tejido vascular (véase figura 36- 
9). Los minerales que se encuentran en el simplasto, cuando llegan 
a k endodermis cominúan a través de los pksmodesmos de ks cé- 
lulas endodérmicas y entran en el cilindro vascular, Estos minerales 
ya atravezaron la membrana selecdva antes de entrar en el simplas- 
to de la epidennis o de la corteza. Los minerales que llegan a k etv 
dodemiis por la via dei apoplasto encuentran bloqueado su paso 
hacia el cilindro vascular. En las paredes transversales y radiales de 
cada célula endodémiica se encuentra la banda de Caspary, un 
dnturón formado por subenna, un material céreo impermeable al 
agua y a los minerales disueltos. De este modo, el agua y los mine- 
rales no pueden atravesar la endodermis y entrar en ei tejido vascu- 
lar por medio de! apoplasto. El único modo en que el agua y los mi- 
nerales pueden pasar esta barreia es atravesar k membrana plasmá- 
tica de una célula endodérmica y entrar el cilindro vascular por me- 
dio dei simplasto. 

br endodermis, con su banda de Caspary asegura que los mi- 
nerales no lleguen al tejido vascular de k raiz sin atravesar la 
membrana plasmãtica de permeabilidad se lectiva. Si los minera- 
les no ingresan en el simplasto de las células de la epidermis o de 
la corteza, deben entrar en ks células endodérmicas o ser excluí- 
dos dei tejido vascular. La endodermis también evita que los so- 
lutos que se acumulan en k savia dei xilema se escurran de nue- 
vo hacia k solución dei suelo. La estruetura de ia endodermis y 
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▼ Frg, 36-9. Transporte lateral de minerales y agua en las raíces. 


Via apoplástica 


Banda de Caspary 
Célula endodérm 


Vía 

simpíéstica 
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Vasos 

(xilema) 


1 

Corteza 


Endoderm is Cilindro vascular 


Banda de 


La absordón de la solución dei 
suelo por las paredes hidrófilas de 
os pelos radicu lares permite ei 
acceso al apoplasto. El agua y los 
minerales pueden escurrir hacia la 
corteza por medio de esta matriz 
de paredes. 

f Los minerales y el agua que 
atraviesan las membranas 
plasmáticas de los pelos radtculares 
entran al símplasto. 

A medida que la solución dei suelo 
se traslada por el apoplasto, parte dei 
agua y de los minerales se transportan 
nada los protoplastos de las células de 
la epidermís y de la corteza y luego 
entran por medio dei símplasto. 




JCm 


- : 




Membrana 
pl asm ática 


Pelo 

radicu lar 


Via sim plástica 


Epidermis 


En las paredes transversales y radiales de cada célula- endodérmica se encuentra 
la banda de Caspary, un cinturón de material céreo (banda violeta) que bloquea 
el paso de agua y minerales disueltos. Solo los minerales que ya se encuentran 
en el símplasto o que están entrando en esta vía, atravesando la membrana 
plasmática de una célula endodérmica, son los que pueden desviarse de ta banda 
de Caspary y entrar en el cilindro vascular 


© Las células endodérmicas y las células parenqui matosas dei 
cilindro vascular descarga n agua y minerales en sus paredes 
(apoplasto). Los vasos dei xilema transportan el agua y los 
minerales hacia arriba al sistema de brotes. 


5U ubicación estratégica en ia raiz se adapta a sü función como 
zemineia en el limite entre la corteza y el cilindro vascular, fun- 
. õn que contribuye a la capacídad de las raíces para transportar 
-lertos minerales de forma preferente desde el suelo hacia el xi- 
lema. 

El último segmento en la vía dei suelo al xilema es el paso de 
agua y minerales hacia las traqueidas y los elementos vasculares 
dei xilema. Estas células cònducloras de agua carecen de prato- 
plastos en su madurez y por lo tanto, fonnan parte dei apoplas- 
to Las células endodérmicas, al igual que las células parenqui- 
matosas dei cilindro vascular, mueven minerales desde el prato 
piasto hacia sus paredes celulares. La difusión y el transporte ac- 
tivo parüeipan en esta transferencia de solutos desde el simplas- 
to hacia el apoplasto y. aquí T el agua y los minerales pueden en- 
trar libremente a las traqueidas y a los vasos. El agua y los nu- 
trientes minerales que se trasladan desde el suelo hacia el xilema 
de la raiz se transportan en dirección ascendente hacia el sistema 
caulinar como savia dei xilema. 


^ 2,5 miTij 



4 Fig. 36-10. MÉcorrizas, a soe i aciones simbióticas entre hongos 
y raíces* £1 mlcelio blanco dei hongo rodea a estas raíces de un árbol 
de pino. Las hjfas dei hongo proporciona n una extensa superfície de ab- 
sorción de agua y minerales. 
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Eyaluacíón de conceptos 


L = Por qué al ser rodado un cultivo con u n fungicida 
puede desarrollar ima deficiência grave de fosfaios? 

2. LJn científico. agrega un inhibidór de Ia fotosímesis 
soluble en agua a las raíces de una planta. Sin embargo, 
al hacer esto no se afecta la fotosintesis, ^Por qué? 

Ve ame Ias respueskis en el Apêndice A. 


Concepto 


El agua y los minerales ascienden 
desde la raiz hasta los tallos 
a través dei xilema 

Nos referiremos aqui al transporte de la savia dei xilema a larga 
distancia, La savia f!uye bacia arriba desde las raíces por todo el sis- 
tema caulinar basta las haces vasculares que se ramifican en cada 
boja. Las bojas dependeu de este eficiente sistema de transporte pa- 
ra el sumimstro de agua. Las plantas pierden una gran eantidad de 
agua por transpiración o sea, perdida de vapor de agua en las bo- 
jas y otras partes aéreas de la planta. Consideremos como ejemplo 
al maíz. Una sola planta transpira 125 litros de agua durante una 
temporada. Un cultivo de ínaiz que crece en una densídad típica de 
75 000 plantas por hectárea transpira casí 10 millones de litros 
(10 millones de kg) de agua por hectárea en cada temporada. Si el 
agua transpirada no fuera reempl azada por agua transportada des- 
de las raíces bacia arriba, las hajas se marchitarian y la planta mo- 
riria. El flujo ascendente arriba de la savia dei xilema también 11c va 
nutrientes minerales bacia eí sistema de brotes. 

Factores que afectan al ascenso de la savia 
dei xilema 

La savia dei xilema se eleva a alturas mayores de 1 00 m en los 
árboles más altos. ^Es empujada desde las raíces o es atraída por 
las hojas? Evaluemos las comnbuc ienes relativas de estos dos 
mecanismos posibles. 

La savia dcl xílemá es empujada hacia arriba: presión de ia 

raiz 

Durante la noche. cuando el transporte es muy bajo o nulo, 
las células de la raiz continúan bombeando ienes minerales ba- 
cia el xilema dei cilindro vascular. Mientras tanto, la endodermis 
ayuda a evitar que los iones salgan fuera de la raiz. La acumula- 
ción de minerales disminuye el potencial de agua en el cilindro 
vascular. El agua fluye bacia dentro desde la eorteza de la raiz, y 
genera una presión radicular, que em puja ia savia dei xilema 
bacia arriba. Por la presión radicular, a veces, entra más agua en 
las hojas de la que se pierde por transpiración, y se produce la 
gutacióm una exudactón de gotitas de agua que se puede obser- 
var por la manana en los extremos de Ias hojas dei césped o en 
los márgenes de las hojas de algunas eudicotüedóneas herbáceas 



4 Fig. 36-11. Gutación . La presión de la raiz em puja eí exceso de 
agua fuera de esta hoja de frutilla. 


pequenas (fig. 36-11). La gutación de liquido difiere dei rocio, 
que es la condensación de humedad producida por la transpira- 
ciom 

Ln la mayoría de las plantas, la presión radicular es un meca- 
nismo menor que guia el ascenso de savia dei xilema, y etnpuja 
el agua hacia arriba sói o unos poços metros. Mochas plantas no 
generan presión radicular. Incluso en plantas que preseman gu- 
tación, la presión radicular no puede mantener el ritmo de la 
transpiración durante el día. En su mayor parte, la savia dei xile- 
ma no es empujada desde abajo por presión radicular sino que 
es atraída desde arriba por las hojas. 

La savia dei xilema es atraída hacia arriba : 
mecaztisma de t ranspiradÒH - culi esí ón-íensirm 

Para trasladar las sustancias hacia arriba, podemos aplicar 
presión positiva desde abajo o presión negativa desde arriba (co- 
mo cuando se suedona un líquido en un bombilia). Nos referi- 
remos aqui a! proceso por el cual el agua es atraída hacia arriba 
por presión negativa en el xilema. Al investigar este mecanismo 
de transporte, veremos que ta transpiración es la fuerza de atrac- 
ción , y que la cohesión dei agua por las uniones de hidrógeno 
transmite la atracei ón hacia arriba a Io largo dei xilema hacia las 
raíces 

Atracción por la transpiración. Los estornas, poros microscó- 
picos situados en la superfície de la hoja, producen un laberinto de 
espados de aire internos que exponen a las células dei mesófilo al 
dióxido de carbono necesario para la fotosímesis, El aire en estos cs- 
pacios está saturado de vapor de agua porque está en contacto con 
las paredes húmedas de las células. Ln ía mayoría de los dias, el ai- 
re que está fuera de la boja es más seco, esto es, tiene un potencial 
de agua menor que eí aire contenido en la hoja. Por lo tanto, el va- 
por de agua de los espados aéreos de la hoja difunde a favor dei gra- 
diente de potencial de agua y sale de la hoja a través de los estornas. 
Esta perdida de vapor de agua en la hoja por difusión y evaporadón 
se denomina transpiración. 

Pero -como se uaduce esta perdida de vapor de agua en la ho- 
ja en una fuerza de atracción dei agua hacia arriba en la planta? 
La principal hipótesis dice que la presión negativa que rnueve el 
agua hacia arriba por el xilema se desarrolla en la imerfase aire- 
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,-gua en las paredes de ias células dei mesófilo. Iil agua tlega a las 
ojas por medio dei xilema en los vasos de la hoja y luego se 
1 ransporia bada las células dei mesófilo y a sus paredes celulares. 
Este movimiento depende de la adhesión dei agua a las microfi- 
'nllas de celulosa y a oiros componentes hidrófilos de Ias pare- 
ces de la célula vegetal. Al comíenzo, el agua se evapora de una 
'delgada lâmina de agua que reviste los espades aéreos que ro- 
dean a las células dei mesófilo. A medida que pasa más agua al 
. ac. la interfase aire-agua se profundiza en la pareci celular y se 
hace más curva (fig. 36-12). A medida que se evaporau más 
moléculas de agua T el grado de curvatura y la tensión superficial 
de las moléculas de agua aumenta, y la presiõn en la interfase ai~ 
re-agua se hace cada vez más negativa. Las moléculas de agua de 
as zonas más hidratadas cie la hoja son atraídas bacia esta zona, 
v asi disminuye Ia tensión. Estas fuerzas de atracción se transfie- 
ren al xilema porque las moléculas de agua estãn unidas entre sí 
de forma cohesiva por uniones de hidrôgeno. Así, la atracción 
oo r transpíración depende de algunas de Ias propiedades espe- 
ales dei agua a las que nos referimos en el capítulo 3: adhesión, 
hesión y lensión superficial. 

Ft papel de la presiõn negativa coincide con Io que hemos es- 
adiado acerca de Ia ecuaciôn dei potencial de agua porque la 
• . sion (tensión) negativa dismimtyeel potencial de agua. Hl agua 
se traslada desde una zona con potencial alLo bacia una zona con 


potencial baio; por lo tanto, el aumento de la presión negativa en 
la interfase aire-agua produce el paso de agua desde las células 
dei xilema hacia las células dei mesófilo, que, a su vez, ceden 
agua a los espacios aéreos, donde d agua se difunde a través de 
los estornas. En resumem el potencial de agua negativo de las bo- 
jas es la luerza de atracción de la transpíración. 

Cohesión y adhesión en el ascenso de Ia savia dei xilema, 
La fuerza de atracción de la transpíración sobre la savia dei xile- 
ma se transmite desde las hojas hasta el extremo de la raiz e in- 
cluso a la soludón dei sueto (fig. 36-13). La cohesión y la adhe- 
stõn facilitar» este transporte a larga distancia. La cohesión de 
agua por las uniones de hidrôgeno permite que la columna de sa- 
via sea atraída desde arriba sin que se separen las moléculas de 
agua. Las moléculas de agua que salen dei xilema hacia las hojas 
arrastran a otras moléculas de agua adyacemes. Esta Fuerza de 
atracción se transmite, molécula a molécula, hacia toda la colum- 
na de agua dei xilema, La fuerte adhesión de las moléculas de 
agua (por uniones de hidrôgeno) a las paredes hidrófilas de las 
células dei xilema ayuda a contrarrestar ia atracción de la luerza 
de grave d ad. 

La atracción ascendente de la savia genera una tensión en el 
xilema, La presión harã que un tubo elástico se infle, pero la ten- 
sión atraerã las paredes dei tubo hacia adentro, Hn un día caiu- 


© La evaporadón hace que la interfase aire-agua se retire hacia la 
pared celular y se curve a medida que aumenta el ritmo de la 
transpíración. Al curvarse Ja interfase la presión de la capa de agua se 
vuelve más negativa. Esta presión negativa, o tensión, atrae agua dei 
xilema, donde la presión es mayor. 
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O En la transpíración, la evaporadón de agua 
(puntos azules) difunde desde tos espacios de 
aire búmedo de la hoja hacia el aire seco dei 
exterior a través de los estornas. 


© Al comienzo, el vapor de agua perdido en ta 
transpiración se reempiaza por la evaporadón 
de la capa de agua que cubre a las células dei 
mesófilo. 


a Fig. 36-12. Generación de fuerza de atracción por transpiración en una hoja. 

_a presión negativa en la interfase aire-agua en la hoja es la base física de la atracción 
e ercida por la transpiración, que transporta el agua hada fuera dei xilema. 
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roso, cuaxido la fuerza de la transpiraciõn ejerce tensión sobre ei 
xilema, podemos medir la disminución dei diâmetro dei tronco 
de un árboL Las paredes secundarias gruesas evitan ei colapso de 
los vasos, dei mismo modo que un anil lo de alambre mantiene la 
forma de una mangue ra de va cio, La tensión producida por la 
transpiraciõn dtsminuye el potencial de agua en el xilema de la 
raiz a tal grado que el agua íluye de forma pasiva desde el suei o 
hacia la corieza de la raiz y aí cilindro vascular. 

La atraceión de la transpiraciõn só Io puede extenderse hacia 
las raices por medio de la cadena intacta de moléculas de agua. 
La cavitacion. o formación de una cavidad de vapor de agua en 
un vaso. como ocurre durante el congelamiento de la savia dei 
xilema en invierno, rompe esta cadena. Las burbujas de aire que 
se forni an en la cavitacion se expanden y forman êmbolos, que 
bloqueam los canal.es de agua dei xilema. La rápida expansiõn de 
Ias burbujas de aire durante la cavi ta- 
ci ón produce un sonido que se puede 
escuchar si se colocan micrófonos sen- 


osm ótico dei agua de una célula a otra en el te j ido de la raiz y de 
las bojas (véase la figura 36-13). Las diferencias en la concentra- 
ción de soluto y en la presión de turgencia contribuyen a este 
transporte a corta distancia» El flujo de masa, en cambio, depen- 
de solo de la presión. Otra diferencia con la ósmosis, que mueve 
solo agua, es que el flujo de masa mueve toda la solución de agua 
más minerales y cualquier otro soluto d i suelto en el agua. 

La planta no realiza ningún gasto de energia para elevar la sa- 
via dei xilema por flujo de masa, La absordón de la luz solar cau- 
sa Ia transpiraciõn, at producir la evaporaciõn de agua de las pa- 
redes húmedas de las células dei mesófilo y al disminuir el po- 
tencial de agua en los espacios aéreos de la boja. AsL el ascenso 
de la savia en el xilema se produce, en definitiva, por la energia 
solar. 


sibles en la superfície dei talln. 

La presión radica lar permite a Ias 
plantas pequenas volver a limar los va- 
sos embai izados en primavera, En los 
ãrboles, la presión de la raiz no puede 
ern pujar el agua hasta la parte superior 
de la planta; por lo tanto, un vaso con 
una cavitacion de vapor de agua no 
puede volver a funcionar como con- 
dueto de agua, Sin embargo, la cadena 
de moléculas puede rodear la ca vi ta- 
ci ón a través de orifícios entre traquei- 
das O vasos adyacemes y el crecimiento 
secundário agrega una nueva capa de 
xilema cada ano. Solo el xilema secun- 
dário mãs externo, más joven, es el que 
transporta agua. El xilema secundário 
más antiguo, que no transporta agua, 
cumple una función de soporte para el 
árbol (véase la figura 35-20), 

La savia dei xilema asciende 
por flujo de masa: nevísion 

El mecanismo de transpiraciõn-co- 
liesión- tensión que transporta savia dei 
xilema en contra de la gravedad es un 
excelente ejempio de la aplicación de 
princípios físicos a los procesos bioló- 
gicos. En el transporte de agua a larga 
distancia desde las raices bacia las bo- 
jas por flujo de masa, el movimiento 
dei líquido está guiado por una diferen- 
cia de potencial de agua en los extre- 
mos opuestos de un condueto. En una 
planta, los conductos son vasos o cade- 
nas de traqueidas, La diferencia de po- 
tencial de agua se genera en el extremo 
de ta boja por la fuerza de atraceión de 
la transpiraciõn. que disminuye el po- 
tencial de agua (aumenta la tensión) en 
el extremo superior dei xilema. 

En pequena escala, los gradientes de 
potencial de agua guían el movimiento 
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â Fig. 36-13. Ascenso de la savia dei xilema. Las uniones de hidrógeno forman una cadena con- 
tinua de moléculas de agua que se extiende desde las bojas hasta el suelo. La fuerza que produce el 
ascenso de savia dei xilema es un gradiente de potencial de agua (y), En el flujo de masa a grandes 
distancias, el gradiente y se debe, sobre todo, a un gradiente dei potencial de presión (y p ). La trans- 
piración hace que el y p en el extremo de la hoja dei xilema sea menor que el y P en ef extremo de ta 
raiz. Los valores de y que se muestran a la ízquierda son "instantâneos". Durante el dia, estos valo- 
res específicos puéden variar, pero la dirección dei gradiente de potencial de agua se mantiene cons- 
tante. 
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Evahiación de conceptos 


1. iC uál seria el efècto de fertilizar una planta durante la 
sequía? 

2. Las plantas llamadas epifitas, entre ellas muchas espedes 
de orquídeas, viven en zonas tròpieales muy hümedas y 
erecen sobre los troncos de los árboles. Las epifitas no 
tienen contacto con el suelo pero pueden absorber agua 
dei aire. ^Corao es posible esto? 

3. Una forma de hacer que las flores cortadas du.ren más 
tiempo sin marchitarse es cortar los extremos dei tallo 
bajo el agua y luego trasladar las flores a un jarrõn miem 
tras poseen gotas de agua en los extremos dei tallo 
cortado. Explique por qué. 

W ame tas respuestm rn el Apêndice A * 


Conceplo 


Los estornas ayudan a regular la 
tasa de transpiración 

•- j r lo general, las hojas poseen una superfície amplia y una 
sción área-volumen elevada. La superfície amplia es una adap- 

- ?n morfológica que aumenta la absordón de luz necesaria pa- 
iã Eotosfntesis. La retación elevada área-volumen ayuda a !a 

: :n:adón de dióxido de carbono durante la fotosíntesis y a Ia li - 
eiacion de oxigeno producido como producto de la fotosíntesis. 
- _ O. se difunde a través de los estornas y entra en un panai de 
: p acios aéreos formados por las células dei parénquima espon- 
u véase la figura 35-17). Debido a ía forma irregular de estas 
-- 'alas. la superfície interna de la haja puede ser 10 a 30 vecés 

- or que la superfície externa que vemos. 

Ui superfície amplia y la elevada relación área- volume n au- 
■ m la fotosíntesis, pero también tiene la desvemaja de au- 
mentar la perdida de agua por medio de los estornas. La tremen- 
necesidad de agua que tiene Ia planta es parte dei costo de la 
: ' : iucción dei propio alimento por la fotosíntesis. Al abrir y ce- 
“ los estornas, las células guardianas ayudan a equilibrar ia ne- 


cesidad de la planta de conservar agua con la necesidad de hacer 
fotosíntesis (fig. 36-14). 

Efectos de la transpiración sobre Ia 
marchitación y Ia temperatura de Ias hojas 

Una hoja puede transpirar más de su peso en agua cada día, y 
el agua puede viajar por el xilema a una velocidad de hasta 
75 cm/min, una velocidad similar a la dei extremo dei minutero 
en un reloj de pared. Si la transpiración continua atrayendo su- 
ficiente agua hacia las hojas, éstas no se marchítarán. Pero la ve- 
locidad de transpiración es mayor en un día soleado, caiu roso, 
seco y ventoso porque estos factores ambientales aumentan la 
evaporacióm Au n que las plantas pueden adaptarse a estas condi- 
ciones, regulando el tamaflo de la apertura de los estornas, se 
produce cierta perdida de agua por evaporadón incluso cuando 
los estornas están cerrados. En estas condiciones de sequía pro- 
longada, las hojas comienzan a marcbitarse ya. que sus células 
pierden la presiõn de t urgência (véase la fig. 36-7). 

La transpiración también produce un enfriamiento por e va- 
pora d ón, que puede disminuir la temperatura de la hoja en 
10 a 15 °C comparada con el aire que Ia rodea. Esto evita que 
la hoja alcance temperaturas que pcdrían desnaturalizar tas en- 
zimas que participan en la fotosíntesis y en otros procesos me- 
tabólicos. Los caetus y otras plantas desérticas suculentas, que 
tienen poca transpiración, pueden tolerar altas temperaturas en 
sus hojas: en este caso, la perdida de agua por transpiración es 
una amenaza mayor que el calor excesivo. La evolución de la 
bioquímica dei cactus le facilita la supervi vencia a altas tempe- 
raturas. 

Estornas: 

principales vias para la perdida de agua 

Cerca dei 90% de ia perdida de agua de la planta se produce 
por los estornas, aunque estos poros representan sólo el 1 -2% de 
la superfície externa de la hoja. La cutícula cérea limita la perdi- 
da de agua a través dei resto de la superfície de la hoja. Cada es- 
torna está rodeado por un par de células guardianas, de forma 
ariífionada en las eudicotilédõneas y con forma de mancuerna en 
muchas monocotiledóneas. Las células guardianas cambian su 
fornia y aumentan o disminuyen la apertura y de este modo, 
controlan el diâmetro de los estornas (fig. 36-1 5a). La cantidad 



"4 Fig. 36-14. Estorna 
abierto (izquierda) y es- 
torna cerrado (MEB cob- 
reada). 


capítulo 36 Transporte en las plantas vasculares 749 




de agua que pierde una hoja depende dei número de estornas y 
dei tamano medio de sus aperturas. 

La densidad de los estornas de una hoja, que puede ser de 
hasta 20 000 por centímetro cuadrado t está controlada por fac- 
tores genéticos y ambien tales. Por ejemplo, como consecuencía 
de la evolución por selección natural, las plantas desérticas po- 
seen una densidad de estornas menor que las plantas de pânta- 
nos. La densidad de los estornas, sin embargo, es también una ca- 
racterística plástica dei desarrollo en muchas plantas. En muchas 
especies vegetales, una alta imensidad de luz y bajos niveles de 
dióxido de carbono durante el desarrollo de la hoja itenden a au- 
mentar la densidad de los estornas. Al medir k densidad de es- 
tornas en hojas fósiles. los científicos pueden conocer los niveles 
de C0 2 atmosférico que existían en los climas dei pasado. En una 
reciente investigación britânica se encontro que la densidad de 
estornas en muchas espeaes de bosques ha disminuido desde 
1927, ano en que se hizo un estúdio similar. Este estúdio coinci- 
de con el dramático aumento de CO, atmosférico que se obser- 
vo en eS siglo xx como consecuencía dei aumento dei uso de 
combustibies fósiles. 

Al captar agua de las células vecinas por ósmosis, las células 
guardianas aumentan $u turgencia y se curvan. En la mayoria de 
las especies de angiospermas, las paredes celulares de las células 
guardianas tíenen un grosor irregular y, debido a la oriemadón 
de las microfibrillas de celulosa, aí aumentar su turgencia, estas 
células se curvan hacia afuera, como se observa en la figura 36- 
15a. Esta curvatura aumenta el tamano dei poro comprendido 
entre elks* Guando la célula pierde agua y se vuelve más flácci- 
da, disminuye su curvatura y el poro se rierra. 

Los câmbios en la presión de turgencia que abren y cierran los 
estornas se deben, sobre todo. a la captación y perdida reversible 
de iones potasio (K + ) en las células {fig. 36-1 Sb)'. Esta captación 
de soluto, haee que el potencial de agua en las células guardianas 
se vuelva más negativo, y las células aumentan su turgencia por 
la entrada de agua por ósmosis. La mayor parte dei K + y dei agua 
se almacenan en la-vacuok, y la membrana vacuolar participa 
también en la regulacíón dei potencial de agua de las células 
guardianas. El cierre de los estornas se debe a la salida de KL de 
las células guardianas hacia las células vecinas, lo que origina una 
perdida osmóttca de agua. La regulacíón de Ias acuaporinas varia 
Ia permeabilidad de las membranas al agua, lo que también ayu- 
da a los câmbios de turgencia de las células guardianas. 

El ílujo de K* a través de la membrana de las células guardia- 
nas se acopla con la generadõn de potenciales de membrana en 
las bombas de pr o tones. La apertura de los estornas se correlacio- 
na con el transporte activo de H + hacia fuera de Ia célula guardia- 
na. El volta je resultante (potencial de membrana) atrae K + hacia 
dentro de la célula por medio de canales de membrana específi- 
cos (vê ase figura 3 6 -4a). 

En general, los estornas se abren durante el día y se cierran 
al anochecer. Esto evita la perdida de agua durante los perío- 
dos de oscuridad en los que la planta no puede realizar foto- 
síntesís, Existen, por Lo menos, tres mecanismos que çontribu- 
yen a la apertura de los estornas al amanecer, En primer lugar, 
la luz estimula la acumukeión de K~ en las células guardianas 
que aumentan su turgencia. Esta respuesta se desencadena por 
k iluminación de un receptor de luz azul ubicado en la mem- 
brana plasmática de las células guardianas. La actívación de es- 
tos receptores de luz azul estimula la aaívidad de las bombas 
de protones que utilizan ATP en la membrana plasmática de 
las células guardianas, to que, a su vez promueve la captación 
de Kr 

Un segundo estímulo que produce la apertura de los estornas 
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(a) Câmbios en la forma de ía célula guardíana y en la apertura y 
el cierre dei estorna (vista superficial). Se ilustran las células 
guardianas de una angiosperma típica en su estado de turgencia 
(estorna abierto) y de f lacddez (estorna cerrado). En el estado de 
turgencia, el par de células guardianas se curvan hacia afuera* Las 
microfibrillas de celulosa de Ias paredes resisten el estira miento y la 
compresion en dirección paralela a las microfibrillas. Así, la 
orientación radial de las microfibrillas aumenta la longitud de las 
células af aumentar la turgencia. Las dos células guardianas estân 
unidas en sus extremos, por ío que el aumento de la longitud 
produce una curvatura 



(b) El papel dei potasio en la apertura y cierre de los estornas* El 

transporte de K + (iones potasio, simbolizados aqui como puntos 
rojos) a través de las membranas plasmáticas y vacuolar produce los 
câmbios de turgencia de las células guardianas. 


A Fig. 36-15, Mecanismo de apertura y derre de los estornas. 


es la depleción de C0 2 en los espacios aéreos de la hoja, que se 
produce al comenzar la fotosíntèsis en el mesófilo. Una planta 
colocada en una câmara despro vista de CO- abrirá sus estornas 
durante la noche. 

El tereer estímulo que produce la apertura de los estornas es 
el *reloj” interno de las células guardianas, Los estornas mantie- 
nen su ritmo diário de apertura y cierre, aunque La planta es té co- 
locada en un armado oscuro. Todos los organismos euc montes 
poseen relojes internos que regulan los procesos cíclicos, Los ci- 
clos que tíenen intervalos de aproximadamente 24 horas, se de- 
nominan ritmos circadianos. En el capítulo 39 nos referiremos 
con mayor detalle a los ritmos circadianos y a los relojes biológi- 
cos que los controlan . 

El estrés ambiental puede producir el cierre de los estornas 
durante el día. Guando la planta sufre una deficiência de hídrica. 



las células guardianas pueden perder lurgencía y cerrar sus esto- 
iras. Ade más, existe una hormona 11 amada acido abscísíco, pro- 
Jucida eu las ratees en respuesta a la deficiência de agua, que se- 
naÜza el cierre de los estornas en las células guardianas. Esta res- 
puesta evita que la planta se marchite, pero restringe tambièn la 
captación de CO z y retrasa la fotosímesis. Éste es imo de los mo- 
■j. vos, por los cuales la sequía disminuye el rendimiento de los 
cultivos. 

Las células guardianas conirolan el equilíbrio entre fotosínte- 
sis y transpiración, momento a momento, integrando una varie- 
dad de estímulos internos y externos, El paso de una nube o el 
ocultamiento transitório de k luz solar por las hojas en un bos- 
que puede afectar al ritmo de La transpiracion. 

Adaptaciones de las xerólitas que reducen 
la transpiracion 

Las plantas adaptadas a tos climas áridos, 11 amadas xerófitas. 
nenen diversas modifícaciones en sus hojas que disminuyen la 
velocidad de la transpiracion. Muchas xerólitas poseen hojas 
c mesas y pequenas, una adaptación que limita la perdida de agua 
ai dísminuir la reladón superfície- volumen en la hoja, Aigunas 
de estas hojas tienen una gruesa cutícula que les da una consis- 
tência dura. Otras adaptaciones de las xerólitas son las hojas muy 
flecto r as y la presencia de pelos sobre ia superfície de la hoja 
que atrapan la capa de agua en sus bordes. Los estornas de las xe- 
rófitas se eoncentran en la superficie inferior de la hoja (expu.es- 
ta a la sombra), y se ubican en depresiones que protegen a los po- 
is dei vi cm o seco (fig. 36 - 16 ). Durante los meses de sequía, al- 
zunas plantas desérticas píerden sus hojas. Otras, como el cactus, 
subsisten gradas al agua que alm acena la planta en los tallos car- 
nosos durante la temporada de lluvias. 

Aigunas plantas, como las plantas suculentas de la familia 
Crassulaçeae, las plantas escarchadas y muchas otras iamilias de 
plantas presentan una adaptación especializada a los hábitats ári- 
dos. Estas plantas asimiian CO, por una ria fotosintética alterna- 
va conodda como CAM (metabolismo dei ácido crasuláceo) 
ease figura 10-20). Las células dei mesófilo de una planta CAM 
noseen enzimas que pueden incorporar C0 2 en ácidos orgânicos 
durante la noche. Durante el dia, los ácidos orgânicos se descom- 
ponen y liberan CO, que k célula utiliza para sintetizar azúcar 
por la ria fotosintética convencional (C). Como las hojas captan 
C0 2 durante la noche, los estornas pueden quedar cerrados du- 
rante el día, cuando la transpiración es máxima. 


Lvaluación de conceplos 


1 . Algunós mohos de las hojas, que son hongos que parasí- 
tan las plantas, secretan una sustancia química que hace 
que las células guardianas acu mui en iones potasio. ^Co- 
mo le permite esta adaptación al moho de la hoja infec- 
tar a la planta? 

2. Describa las condiciones ambiemale? que minmnzarian 
la reladón transpiración -foLosiniesis en una planta C-,, 
com o el roble. 

Véanse ias rèsp nestas en ei Apêndice A. 
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4 Fig. 36-16. Adaptaciones estructurales de la hoja de una xe- 
rófita, Esta planta (Nerium oleander), que se muestra en el recuadro, 
es frecuente en climas áridos. Las hojas poseen una cutícula gruesa y 
múl tiples capas de tejido epidérmico que reducen la perdida de agua. 
Los estornas se encuentran dentro de " criptas", adaptaciones que re- 
ducen el ritmo de ta transpiración porque protegen a los estornas dei 
viento seco y cálido. Los tricomas {"pelos") también ayudan a minimi- 
zar la transpiración porque interrumpen el flujo de aire r y permiten que 
la câmara de las criptas mantenga una nnayor humedad que la atmós- 
fera que la rodea (MO). 


Concepto 


Los nutrientes orgânicos se 
translocan a través dei floema 

La saria dei xíletna fluye desde las raíces hacía las hojas, en di- 
rección opuesta a k dei transporte de hidrates de carbono desde 
las hojas hacía el resto de la planta. Existe un segundo tejido vas- 
cular. el floema, que transporta los productos de la fotosíntesis. 
Este transporte de nutrientes orgânicos en k planta se denomina 
translocacióm 

Movimiento de los bidratos de carbono desde 
Ias fuentes hasta los sumideros 


En las angiospennas, las células especializadas dei floema que 
functonan como conduetos para la translocadón son los miem- 
bros dei tubo criboso, células unidas en sus extremos que forman 
largos tubos cribosos. Entre las células se encuentra la placa cri- 
bosa, una estnietura que permite el flujo de savía a lo largo deí 
tubo criboso (véase figura 35-9), 
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fuente y dei sumidero que esc tubo conecta. Por Io tanto, tubos 
vecinos pueden transportar savia en direccíones opuestas. La cii- 
recdõn dei llujo también puede variar segun la estación y la fase 
evolutiva de la planta. 

El âzúcar debe cargarse en los miembros dei tubo criboso an- 
tes de ser exportado hacia el sumidero. En algunas espeeíes se 
traslada desde las células dei rnesófilo bacia los miem Bros dei tu- 
ba criboso por medio dei simplasto, atravesando los plasmodes- 
mos. En otras especies, se traslada por via simplástica y apo plás- 
tica (fig. 36- 17a), En las hojas de maiz T por ejemplo, la sacaro- 
sa se difunde a través dei simplasto desde las células dei mesófi- 
lo que contíenen clorop tetos hacia los pequenos vasos, Gran 
parte pasa ai a pop las to y se acumula cerca de los miembros dei 
tubo criboso que lo rodean, bien en forma directa o mediante cé- 
lulas acompanantes. En algunas plantas, las células acompanan- 
tes poseen invaginadones en sus paredes, que aumentan la trans- 
ferencia de solutos entre el apoplasto y el simplasto. Estas célu- 
las modificadas se clenomínan células de transferencia (véase fi- 
gura 29-5). 

En el naaíz y en muchas otras plantas, la carga dei floema re- 
quiere el transporte activo porque Ias concentraciones de sacaro- 
sa en tos miembros dei tubo criboso son dos a tres v-eces mayo- 
res que en el rnesófilo. La bomba de pro tones y el co transporte 
de glucosa y H~ permite a las células acumular sacarosa (fig. 36- 
17b). 

El Co ema descarga la glucosa en el extremo sumidero dei tu- 
bo criboso. Este prooeso varia entre las diferentes especies de 
plantas y en distintos tipos de õrganos. Pero la concentración de 
azúcar libre en el sumidero siempre es menor que en el tubo cri- 
boso porque el azúcar descargado se consume durante el creci- 
miento y et metabolismo de tas células o se convierte en políme- 
ros insolubles como el almidon. Como consecuencia de este gra- 
diente de concentración de azúcar. las molécuas de azúcar se di- 
funden desde el floema hacia los tejidos dei sumidero, y el agua 
pasa por ósmosis. 


Alta concentración de H + 
Bomba de 


Co transportador 


La savia dei floema es una soludõn acuosa, cuya composición 
es muy diferente a la de la savia dei xilerna. El soíuto más preva- 
lente en la savia dei floema es el azúcar, en la mayoria de las es- 
pecies, el disacárido sacarosa. La concentración de sacarosa pue- 
de t legar a! 30% dei peso y le da a la savia una consistência espe- 
. sa. La savia dei floema también puede eontener minerales, ami- 
noáeiáos y hormonas. 

A diferencia dei transporte unidireocional de la savia dei xi le- 
ma desde las raíces hacia las hojas, la dirección dei transporte de 
la savia dei floema es variable, Siri embargo, los Lubos cribosos 
siempre transportan azúcar desde un sitio de producdón hacia 
un sitio de consumo. Esto es, desde una fuente de hidratas de 
carbono hacia un sumidero de hi d ratos de carbono. Una fuente 
de hidmtos de carbono es un órgano de la planta que tiene una 
producdón neta de azúcar por fotosíntesis o por degraiadón de 
ahnidón, Las hojas maduras son las fuentes primarias de azúcar., 
I n sumidero de hidratos de carbono es un órgano que es con- 
sumidor o almacenador neto de azúcar. Las raices en crecimien- 
to, las yemas, los tallos y los frutos son sumideros de hidratos de 
carbono. Un órgano almacenador, como un tubérculo o un bul- 
bo, puede ser fuente o sumidero, segun la temporada. Guando 
almaeena hidratos de carbono durante el verano, es un sumide- 
ro. Al salir de su letargo durante la primavera, este órgano es 
Fuente porque eí almídón almacenado se degrada dando azúcar 
que se transporta hacia las zonas de credmiento de Ia planta. 

Un sumidero de hidratos de carbono, por lo general, recibe 
azúcar de las fuentes más cercarias. Las hojas de la parte superior 
de una rama pueden enviar azúcar hacia los extremos de los bro- 
tes en credmiento, y las hojas de la parte inferior envian azúcar 
hacia las raíces. Un fruto en crectm tento puede monopolizar ias 
fuentes dc hidratos de carbono que lo rodean. En cada tubo cri- 
boso, la dirección dei transporte depende de la ubicación de la 
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(a) La sacarosa fabricada en las células dei rnesófilo puede 
trasladarse por medio dei simplasto (flechas azufes) hasta los 
miembros dei tubo criboso. En algunas especies. la sacarosa sale 
dei simplasto (flecha roja) cerca de los tubos cribosos y es 
acumulada en forma activa desde el apoplasto por los miembros 
dei tubo criboso y sus células acompanantes. 


(b) Un mecanismo quimioosmótico es responsa ble dei transporte 
activo de sacarosa hacia las células acompanantes y ios miembros 
dei tubo criboso. Las bombas de protones generan un gradiente 
de HL que facilita la acumuladón de sacarosa con ayuda de una 
proteína cotransportadora que acopla el transporte de sacarosa 
con la difusión de H + de regreso a la célula. 


Â Fig. 36-17, Entrada de sacarosa en eí floema. 
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Fíujo por presión: mecanismo de translocación 
en las angiospermas 

La savia dei fioema fiuye desde la fuente bacia el sumidero a 
una velocidad de 1 m/h, demasiado rápida como para poder ex- 
plicarse por el mecanismo de difusion o por la comente citopks- 
mática. Al estudiar a las angiospermas, los investigadores llega- 
ron a la conclusrón de que la savia se mueve a través dei tubo cri- 
boso por llujo de masa guiado por una presión positiva (de ahí 
el sinónimo finjo por presión), como se muestra en la figura 36- 
1 B Ei agua Iluye desde la fuente hacia el sumidero, y transporta 
el azúcar gradas a la existência de una mayor presión en el extre- 
mo fuente y una menor presión en el extremo sumidero. El xi le- 
ma recicla ei agua desde el sumidero hacia la fuente. 

La hipótesis dei flujo por presión explica por que la savia dei 
fioema síempre fiuye desde la fuente hacia el sumidero, En la fi- 
gura 36-19 se descri be un experimento que muestra el llujo 
por presión como mecanismo de translocación en las angiosper- 
mas, No se sabe aún si este modelo se aplica a otras plantas vas- 
culares. 

Hemos visto ejernplos de transporte de azúcar en los tres ni- 
veles; en el nivel celular por medio de las membranas plasmáti- 
vas (la saearosa se acumula por transporte activo en el fioema); el 
transporte a corta distancia dentro de un órgano (la migrarión de 
-ac a rosa desde el mesófilo hacia el fioema a través dei simplasto 
y r el apoplasto) y el transporte a larga distancia entre organos (el 
flujo de masa y los tubos cribosos). La comprensión de estos pro- 
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Tl ibo criboso Célula de la 
(fioema) fuente (hoja) 



Célula dei 
sumidero 
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La entrada de 
azúcar (puntos 
verdes) en el 
tubo criboso en 
la fuente reduce 
ei potencial de 
agua dentro de 
los miembros el 
tubo criboso. 

Esto hace que el 
tubo capte agua 
por ósmosis. 

Esta captaeión 
de agua genera 
una presión 
positiva que 
impulsa el flujo 
de la savia a lo 
largo dei tubo. 

© La presión se li- 
bera a I descar- 
garse el azúcar 
con la consi- 
guiente perdida 
de agua dei tubo 
en el sumidero. 

En el caso de la 
translocación 
desde las hojas 
hacia la raiz, el 
xilema recicla e! 
agua desde el 
sumidero hacia 
la fuente. 


AFig, 36-18. Flujo por presión en un tubo criboso. 
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^Qué causa a que la savia dei fioema fluya 
desde la fuente hasta el sumidero? 

EXPERIMENTO 


Para probar la hipótesis dei flujo por presión, los 
investigadores utilizaron pulgones que se alimentan de savia dei fioe- 
ma. El pulgón tiene en la boca una estruetura llamada estilete, que pe- 
netra en un miembro dei tubo criboso y se alimenta de la savia. Como 
la presión dei tubo ciboso alimenta el pulgón a la fuerza, se puede 
romper el estilete, que exudará savia durante horas. Los investigadores 
han medido el flujo y la concentración de azúcar de ia savia obtenida 
dei estilete en distintos puntos entre una fuente y un sumidero. 




Estilete 


Pulgón alimentártdose Estilete en un miem- Estilete cortado 

bro dei tubo criboso que exuda savia 



[Ü33!13fi3ãlS2S Cuanto más cerca esta el estilete de una fuen- 
te de azúcar, más rápido es el flujo de la savia y mayor su concen- 
trado n de azúcar. 


Los resultados de estos experimentos apoyan la 
hipótesis dei flujo por presión. 



cesos es fundamenta! para el avance de la agricultura. Los estú- 
dios de modelos en condiciones de cultivo ideales indican que 
no es la fotosíntesís la que limita Ia produedón dc los hidruios de 
carbono, sino la capacidad de transporte. La ingenieria genética 
de plantas de cultivo de alto rendimienio puede depender de una 
mejor comprensión de los facto res que limilan el flujo de masa 
de los hidratas de carbono. Este es solo un ejemplo de la forma 
en que la investigauón básica con plantas se relaciona con la tec- 
nologia de la agricultura. 


Evaltiaeión de conceptos 


1. Compare las íuerzas que niueven la savia dei fioema con 
las íuerzas que mueven la savia dei xüêma a grandes 
distancias. 

2, Las patatas transformai! el almidón en azúcar a bajas 
temperaturas (éste es un problema para la industria cie 
las patatas fritas porque el azúcar en las patatas 
refrigeradas toma un color marrón oscuro durante el 
procesamiento) ^Quê efecto podría tener el en Iriam ien to 
dei suei o alrededor de un tubérculo de una patala en 
crecímknto sobre d azúcar que éste recibe? 

Véanse las léspuestas en cl Apêndice A . 
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EI transporte de sustaneias en Ias plantas a diferen- 
tes distancias es impulsado por procesos físicos 

Eermeabilidad selcclíva de membranas: revisíím (pp. 738- 

739) Determinadas proteínas de transporte permiten a la célula ve- 
getal mantener un medio interno distinto dei medio externo que la 
rodea. 

El papel fundamental de las bombas de protones (pp* 739- 

740) . Cl potencial de membrana y el gradiente de H* generado por 
las bombas de protones se aprovechan para impulsar el transporte 
de una variedad de solutos. 

Efectos de las diferencias cu d potencial de agua (pp, 740- 

742). Los solutos disminuyen d potencial de agua, mientras que la 
presión aumenta el potencial de agua. El agua fluye por osmosis 
desde una zona con mayor potencial de agua hacia una zona con 
menor potencial de agua. 

Ires compartimentos principales de las células vegetalcs con 
vactiolas (pp. 742-743). La membrana pl asm ática regula el trans- 
porte entre el citosol y la pare d celular, y la membrana vácuo lar re- 
gula el transporte entre el citosol y la vacuola. 

Funciones dei simplasto y dei apoplasio cn cl transporte 

(p 743). El simplasto es la contmuidad dei citosol conectado por 
medio de los plasmo d esmos. El apoplasio es ía continnidad de las 
paredes celulares y de los espados extracel tilares. 

LÍ finjo de ui asa cn el transporte a larga distancia (pp. 743- 

744). El transporte de savia en el xilema y el floema se debe a dife- 
rencias de presión en los extremos opuestos de los conductos: 
vasos dei xilema y tubos cribosos. 


Conçcptò 


Las ratees absarben agua y minerales dei suelo 

í-1 papel dc los pelos radiculares, Ias micorrizas y las células 
corti cales (p. 744), Los pelos radiculares son las vias más impor- 
tantes de absorción cerca dei extremo de la raiz, pero las micoi ri- 
zas, as o d aciones simbióticas de hongos y raíces T son responsables 
de la mayor parte de la absorción que realiza el sistema radicular 
completo, fina vez que ]a soluciõn de suelo entra en la raiz, la ex- 
tensa superfície de membranas de las células con i cales aumcnian la 
captación de agua y mine rales seleccionados. 

La endodermis: un centinela selectivo (pp. 744-743). LJ agua 
puede aLravesar la corteza por medio dei simplasto o el apoplasio, 
pero tos minerales que llegan a ta endodermis por medio dd apo- 
ptasio deben atravesar las membranas se lectivas de las células en- 
dodermicas. La banda de Caspary cérea de la pared endodérmica 
bloquea la transferencia apopkstica de minerales desde la corteza 
h acia el cilind ro v aseul ar 


Ctmcepio 


El agua y los minerales ascienden desde la raiz 
hasta las tallos a través dei xilema 

Factores que afecian al ascensu de Ia savia dd xilema (pp. 

746-748). La perdida de vapor de agua (evaporadón) disminuye el 
potencial de agua de ta boja al producir una presión (tensión) ne- 


gativa. Esta disminudón dei potencial de agua atrae agua desde el 
xilema. Ira cohesión y adhesión dei agua transmite la fuerza de 
aLracción hasta las raíces. 

La savia dd xilema ascicnde por finjo de mas a: ie\i$ión (pp. 
748-749), El movi mi em o de la savia de! xilema en contra de la gra- 
vedad se mamiene gradas a la transpiración. 


Conccpto 


Los estornas ayudan a regular la tasa 
de transpiración 

Efeetos de la transpiración sobre la marchitación y la tempe- 
ratura de las bojas (p* 749). Las plantas pierden una enorme 
canudad de agua como consecuencia de la transpiración. Si esta 
perdida de agua no se reemplaza por la absorción dc agua en las 
raíces. la planta perderá agua gradualmeme y se marchiiará. Las 
plantas marchitas puede n sobrecalentarse porque disminuye el en- 
rnamiemo por evaporadón. 

Estornas: principales vias para Ia perdida dc agua (pp. 749- 
751). Los estornas mantienen la fotosiniesis al permitir d intercâm- 
bio dc C0 2 y 0_ entre la boja y la atmosfera, pero estos poros son 
también las principales vias de perdida de agua por la transpiración 
de la planta. Los câmbios de turgencia en las células guardianas, 
que dependen dd transporte de K' y de agua hacia dentro y fu era 
de la célula* regukn d tamano de la apertura de los estornas. 

Adaptacioues dc las xerófítas que rcducen la transpiración 
(p, 731). La protección de los estornas dentro dc invaginaciones de 
las hojas y oLras adaptaciónes estrueturales permiten que ciertas 
plantas sobreviva n en ambientes áridos. 


Cancepio 


Los nutrientes orgânicos se translocan a través 
dei floema 

Movirmeuto dc los h kit atos de carbono desde Ias fuenies hasta 
los sumtdcros (pp. 751-732). Las hojas maduras son la principal 
fuente de hidra tos de carbono, aunque los õrganos almacc na dores, 
como los bulbos, puede n ser íuente de azúcar en ciertas estaciones, 
Las raíces en desarrollo y los extremos de los tallos son aigunos ejem- 
plos de sumideros de hidrates dc carbono. Ira carga y descarga de hi- 
d ratos de carbono en el floema depende dei transporte activo de 
saca rosa. La saca rosa se cot rans porta con el H 4 que se difunde a favor 
dei gradiente generado por las bombas de protones. 

Flujo por presión: mecanismo de iranslocadón en las angios- 
perrnas (p. 753) La carga de hidrates de carbono en el extremo 
íuente dd tubo cribeso y la descarga en el sumidero mantienen una 
diferencia de presión que Sdstíene d flujo de savia a través dd tubo. 



1. j-Cuál de las siguientes situaciones no contribuiria a la captación de 
agua por la célula vegetal? 

a. Un aumento dd potencial de agua (y) de la soluciõn que rodea a 
la célula. 

b. Una disminudón de la presión que ejerce la pared celular sobre 
la célula, 

c. La captación de solutos por la célula. 

d. Una disminudón de \|í en el citoplasma. 
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e. Un aumento de la tensión en la solución que rodea a la célula 
vegetal 

1 Los estornas se abren cuando las células guardianas: 

a. Perdben un aumento dei C0 1 en los espacios de aire de la haja, 

b. Se abren por disminución de la presión de L urgência. 

c Aunientan su i urgência par entrada de K + , seguida de la entrada 
os mó Lí ca de agua. 

d. Cierran las acuaporinas, evitando la entrada de agua. 

e. Ácumulan agua por transporte activo. 

■Cuál de las siguíentes características no es parte dei mecanismo de 
u anspiraciõn-coliesíÓTi ‘tensión en el ascenso de la savia dei xilema? 

a. U perdida de agua dc las células dei mesófilo, que inicia una 
íuerza de atracei ón tle moléculas de agua de células vecinas, 

b, U transferencia de la atraedõn que ejerce la transpiraciõn de 
una molécula de agua a otra, debido a la cohesiòn por las unio- 
nes de hidrogeno. 

v Las paredes hidrófilas de tas traqueidas y de los vasos dei xilema que 
ayudan a mamener la columna de agua en contra de la fuerza de gra- 
vedad. 

d. El bombeo activo de agua xilema de ias raices. 
e La disminución dei potencial de agua en la capa superficial de ias 
células dei mesófilo por la transpiraciõn. 

_Fn cuál de los siguíentes procesos no participa el transporte activo 
a través de las membranas? 

a. El movimiento de nutrientes minerales desde el apoplasto al sim- 
p las to. 

b El movimiento de hidratos de carbono desde las células dei 
mesófilo a un miembro dei tubo criboso en el mafz. 
v El movimiento de hidratos de carbono desde un miembro dei tu- 
bo criboso al siguiente. 

d. La captación de K 4 por las células guardianas dufante la apertura 
de |o$ estornas. 

e. El movimiento de nutrientes minerales bacia las células de la 
corteza de la raiz. 

5. El movimiento de la savia deí floema desde una fuente de hidratos 
de carbono bacia un sumidero de hidratos de carbono: 

a, Se produce por medio dei apoplasto de los miembros dei mbo 
criboso, 

b. Puede transi ocar hidratos de carbono debido a la degradarión cie 
aknidón almacenado en la raiz hacía los brotes en desarrollo. 

Es similar a! Qujo de la savia det xilerna dependi ente de tensión o 
de presión negativa. 

Depende dei bombeo activo de agua hacia tos tubos cnbosos en 
el extremo fuente. 

e. Se produce sobre todo por difusiôn. 

- La productMdad de un cultivo de diria cuando sus bojas comienzan 
.1 marchitarse porque: 

a. La clorofila de las bojas marchiias se descompone. 

b. Las células dei mesófilo Elãccidas son incapaces de hacer la foto- 
síntesis. 

c. Los estornas se cierran, y evitan la entrada de CO, a la boja. 

d . no puede producírse la foiólisis, la ruptura de la molécula de 
agua en la fotosintesis si hay deficiência de agua. 

e. La acumulación de CCL en la hoja inhibe a las enzimas necesa- 
rias para la fotosintesis. 

”, Supongamos que cortamos una rama viva de un árbol y examina- 
mos la superfície tle corte de k rama con una lupa. Localizamos el 


tejido vascular y observamos una gota de líquido que surge de la 
superfície de corte. Este líquido es probable que sea 

a. Savia dei floema. 

b. Savia dei xilema. 

c. Líquido de gutación. 

d. Líquido de la comente de í ranspiradón. 

e. Liquido formado sólo por savia vacuokr de células no vasculares. 

8. ^Qué estruetura o compartimento no forma parte dei apoplasto de 
la planta? 

a. La luz de un vaso dei xilema. 

b. La luz de un tubo criboso. 

c. La pare d celular de una célula de mesófilo. 

d. La pare d celular de una célula de transferencia. 

e. La pare d celular de un pelo radicular 

9 + ^Cuál de los siguíentes no es una adaptación que aumenta la capta- 
ción de agua y minerales en la raiz? 

a. Las micornzas. asociadones simbióticas entre raices y hongos, 

b. Los pelos radiculares, que aumentan la superfície de absordón 
cerca de los extremos de ta raiz. 

c. La captación se lectiva de minerales en los vasos dei xilema. 

d. La captación selectíva de minerales en las células coriicales, 

e. Los plasmodesmos, que fadlitan el transporte sítnplástico desde 
los pelos de la raiz hacia la endodermís, 

10. Lína célula vegetal con un potencial de soIulo de -0,65 MPa man- 
tíene un volumen constante al ser sumergida en una solución que 
tiene un potencial de soluto de -0,30 MPa en un recipiente abier- 
to. iQué podemos decir acerca de esa célula? 

a. La célula tiene un potencial de presión de + 0,65 Mpa. 

b. La célula tiene un potencial de agua de -0,65 Mpa. 

c. La célula tiene un potencial de presión de + 0,35 Mpa. 

d. La célula tiene un potencial de presión de + 0 t 3ü Mpa. 

e. La célula tiene un potencial de agua de 0 Mpa, 

Véanse Jus respuestas en d Apêndice .4. 

Intervelación evolutiva 

El anãlisis de bojas conservadas demuestra que la densidad de los es- 
tornas por unidad de superfície de la hoja ha disrainuido en los tilti- 
mos 200 anos, Sugiera una hipótesis que relacione esta Lendencia 
evolutiva con un cambio ambiental. 


Problemas científicos 

Fcrocaciüs* un cactus dei desierto de Sonora, no crece hacia arriba, si- 
no que se inclina hacia el sur formando un ângulo de 45 3 , Sugiera una 
hipótesis para la función de esta adaptación evolutiva. ^Cómo podiia 
probar su hipótesis? 


Ciência, tecnologia y sociedad 

El uso dei agua es un grave problema social y ambiental en d sudoeste 
de los Estados Unidos, que es árido. En los últimos anos se ha critica- 
do muchc La existência de paisajes ornamentales, como canchas de 
golf ) espacios verdes, que utilizan gran camidad de agua, Estas áreas 
se mantienen de forma artificial por derivación de agua de rios y arro- 
yos o por bombeo desde fuentes subterrâneas, ^Deberia la sociedad li- 
mitar esta forma de utilización dei agua o incluso eliminaria en estas 
áreas? iQ los propietarios de esas zonas debeu utilizar d agua como lo 
deseen? Defienda su posición en este debate. 
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Conceptos clave 


37-1 Las plantas necesitan determinados elementos 
químicos para completar su ciclo vital 

37-2 La eaüdad dei sueto es un facior importante para 
la dístribución y el crecimiento de las plantas 

37-3 1 I nitrogeno es el mineral que ejeree mayor 
efecto sobre el crecimiento de las plantas 

37-4 Las adaptaciones mitricionales dc las plantas 
a menudo conllevan relaciones con otros 
organismos 


Panorama general 


Red nutricional 

T odos los organismos in terçam bian maLeria y energia 
coo su medio ambiente constantemente, En el ecosiste- 
ma, las plantas y otros organismos fotosinié ticos autó- 
t rol os dan un paso clave para transformar los compuestos 
inorgânicos en compuestos orgânicos. Sin embargo, autqtrofo 
no significa autónomo. Las plantas necesilan la luz como fuen- 
te de energia para la fotosíntesis. Para sintetizar sustancias or- 
gânicas también requieren matéria prima en forma de nutrien- 
tes inorgânicos: agua, minerales y dióxido de carbono. Una 
planta tipo recibe agua y minerales dei suei o y dióxido de car- 
bono dei aire, Las ramificaeiones de las raices y de los brotes 
de las plantas vasculares (fig. 37-1) constituyen una extensa 
red que permite el intercâmbio con estos dos médios portado- 
res de nutrientes inorgânicos. 

En el capítulo 36 estudiamos los mecanismos de transporte 
dei agua minerales y sustancias orgânicas en ias plantas vascula- 
res, Ahora nos re Feri remos a los requeri miemos nutridonales y 
esmdmremos algunas de las adapLaciones nutridonales desarro- 
Hadas por las plantas, a menudo, en relación con otros organis- 
mos. 
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A Fig* 37-1. Sistemas de raices y brotes de una planta de arvejas. 


Concepto 


Las plantas necesitan determinados 
elementos químicos para completar 
su ciclo vital 

Al observar el crecimiento de una planta a partir de una dimi- 
nuta semilla no podemos dejar de preguntamos de dónde pro- 
viene toda su masa. Aristóteles pensaba que el suelo proporcio- 
naba la matéria para el crecimiento de Ias plantas, ya que las 
plantas parecían surgir de Ia ti erra. Creia que la función de 
las bojas de las plantas con Flores era, simplemente , dar sombra 
a los frutos en desarrollo En el siglo xvit, Jan Baptista van Hel- 
mont realizo un experimento para probar la hipótesis de que las 
plantas crecian a partir dei consumo de tierra. Planto un peque- 
no sauce en una maceta que contenía 90,9 kg de tierra. À los cin- 
co anos, el sauce se convirtió en un árbol de 76,8 kg, pero sólo 
desaparecieron 0, 06 kg de tierra de la maceta. LIegó a la con cl u- 
sión de que el sauce había crecído a partir dei agua que anadió 
regularmente a la maceta. Un siglo después, un fisiólogo inglês 
llamado Stephen Hales postuló que las plantas se. nutren , sobre 
todo, dei ai te. 

Hay algo de cierto en las tres hipótesis, pues el suelo, el agua y 
el aire contribuyen al crecimiento de las plantas (fig. 37-2). Las 
plantas extraen nutrientes minerales dei suelo, elementos quími- 
cos esendales, en Forma de tones inorgânicos. Adquieren nitróge- 
no, por ejemplo, en forma de iones de nitrato (NOy). Sin embar- 
go, los nutrientes minerales no aumentan mucho Ia masa total de 
una planta. El 80-90% de la planta es agua; la planta crece acumu- 
lando agua en las vacuolas centrales de sus células, El agita tam- 
bién suministra la mayoría dc los átomos de hidrõgeno y algunos 
átomos de oxigeno que la planta incorpora en las sustancias orgâ- 
nicas mediante ia fotosíntesis (fig- 10-4). Sm embargo, solo una 
pequena íracción clel agua que recibe una planta proporciona los 
átomos de las moléculas orgânicas. Por ejemplo, se estima que mas 
dei 90% dei agua absorbida por la planta de rnaiz se pierde en la 
transpiradõn. El agua que retienen Ias plantas cumple tres fundo- 








Las rasces 
absorben H 2 0 
y mínerales 
dei suelo. 


A través de los 
estornas, las 
hojas elÈminan 
H z O y 0 2 . 


Las raices toman 
0 2 y eíiminan 
CÒ r La planta 
utiliza el Ü 2 para 
la respiradón 
celular pero es 
una productora 
neta de 0 2 


El C0 2 , fuente 
de carbono para 
la fotos intesis, 
;e difunde desde 
e! aire hasta las 
hojas a través 
de los estornas. 


a Pig, 37-2, Captación de nutrientes por una planta; revrsiôn. A 

oartir dei C0 ?l el 0 2r el H 2 0 y los mínerales, el vegetal produce todas 
5 jis sustandas orgânicas. Véase tambíén la figura 36-2. 


r.es: actúa como solvente, proporciona la mayor parte dei volu- 
men para La elongadón de las células y manttene la turgencia de 
. - misrnas, lo que da forma a los tejidos blandos. Por su peso, la 
mayor pane de las sustandas orgânicas de una planta no deriva 
iel agua o de los minera les dei suelo, sino dei C0 2 que asimila 
dei aire. 

Podemos medir el contemdo de agua comparando el peso de 
planta antes y después de su deseeadón. Luego podemos ana- 
_:zar la composición química de los resíduos secos. Las sustancias 
rgánicas representan el 96% dei peso seco y Ias sustandas inor- 
: micas, el 4% restante, La mayor parte de ias sustandas orgâni- 
cas son hidratos de carbono, incluída la celulosa de las paredes 
celulares. Los componentes de los hidratos de carbono -carbo- 
no, oxigeno e hidrógeno- son los elementos más abundantes en 
■ . peso seco de una planta, Algunas moléculas orgânicas contie- 
nen nitrógeno, azufre o fósforo, elementos que también son rela- 
• a mente abundantes en las plantas. 

Macronutrientes y micronutrientes 

Aunque se han identificado más de 50 elementos químicos 
mtre las sustandas inorgânicas de las plantas, no todos ellos son 
senciales. Un elemento químico se considera un elemento 
esencial cu and o es necesarío para que la planta complete su ei- 
do de vida y produzea una nueva generaeión. Al estudiar la com- 
- osición química de las plantas debemos distinguir entre los e le- 
ntos e sen cia les y los que si mple mente están presentes en la 
rí anta, En cierto modo 5 los elementos químicos de una planta re- 
ze jan la composición dei suelo. Las plantas que crecen cerca de 
ninas, por ejemplo, pueden contener oro o pia ta, pero estos mi- 
ne rales no lienen una función nutricional. 

Para determinar cuáles son los elementos químicos esenciales, 
s investigadores utílizan cultivos hidropómeos* en tos que las 


plantas se cukivau en soluciones mínerales, sin tierra (fig. 37- 
3 ), Estos estúdios han ayudado a identificar 17 elementos esen- 
cíajjÈS requeridos en todos las plantas (cuadro 37-1). 

Nueve de los elementos esenciales se denominan macronu- 
trientes, pues las plantas los necesítan en cantidades relativa- 
mente grandes. Seis de eitos son tos principales componentes de 
los com pues tos orgânicos que fórman la estrucmra de una plan- 
ta: carbono, oxigeno, hidrógeno, mtrógeno, fósforo y azufre., Los 
otros tres macronutrientes son potasio, cálcio y magnésio. 

Los ocho elementos esenciales restantes se conocen como mi- 
cronutrientes, pues se necesítan en cantidades muy pequenas. 
Êstos son cloro, h tetro, manganeso, boro, cinc T cobre, níquel v 
molibdeno. Los micronutrientes funcionan como cofactores. 
componentes no proteicos que intervienen en las reacciones en- 
zímãticas (véase capitulo 8). El hierro, por ejemplo, es un com- 
ponente metálico de los citocromos, proteínas de las cadenas de 
transporte de electrones de los cloroplastos y las mitocondnas. 
Las plantas requieren cantidades mínimas de micronutrientes, 
pues estos lienen una función catalítica. Por ejemplo. los reque- 
rimientos de molibdeno, por ejemplo, son tan pequenos que hav 
solo un átomo de este raro elemento por cada 60 millones de áto- 
mos de hidrógeno en una planta desecada. Pero urta deficiência 
de molibdeno o de eualquier otro micronutriente puede debilitar 
o matar a la planta. 



r±YJWlw±\ml*ivm e | cu stivo hidropônico la planta ereee en una 
soludón de mínerales, sin tierra,. Estos cultivos nos permiten deru- 
ficar elementos esenciales para las plantas. 

Las raices de las plantas se embeben en soluciones ai- 
readas de composición mineral conodda. La aíreadôn dei agua les 
proporciona oxigeno a las rafees para la respiradón celular Se puede 
omitir un mineral en particular, como el potasio, para Investigar r es- 
te es esencial. 


Control: soludón que 
contiene todos los 
mínerales 


Experimental; soludón 
sin potasio 


APÜCACIOM 


TÉCNICA 


Figura 37’ 


Cultivo hidropônico 


RESULTADOS 


Si el mineral omitido es esencial, aparecerán 
sintomas de deficiência dei mismo, como retraso dei crecimiento y 
cambio det color las hojas, Las deficiências de distintos elementos 
pueden dar distintos sintomas que, a veces, ayudan a diagnosticar 
deficiências minerales dei suelo. 
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€t:: Elementos esenciales de Kas plantas 


Elemento Forma disponihle fUlasa de los Funciones princípales 

para las plantas tejtdos secos 


Maeronutriemes 

Carbono 

O 

u 

45 % 

Oxigeno 

o 

u 

45 % 

Htdrógeno 


6% 

Nitrógeno 

NOy, NH 4 - 

1,5 % 

Potasfo 

K 4 

L,0% 

Cálcio 

Ca i+ 

0.5 % 


Magnésio 

Mg if 

0,2 % 

Fósforo 

H f POp. HPOp- 

0.2 % 

Azuíre 


0,1 % 

Mtcronutrienies 



Cloro 

CL 

0.01 % 

Hierro 

Feb Fe- + 

0,01 % 

Manganeses 

Mn 14 

0,005 % 

Boro 

H 2 BOy 

0,00 2 % 

Cinc 

Zn** 

0,002 % 

Cobre 

Cu\ Cu 2 * 

<0,001 % 

Níquel 

NP* 

<0,001 % 

Molibdeno 

MqOJ- 

< 0,0001 


Componente principal de los compuestos orgânicos vegeta [es 

Componente principal de ios compuestos orgânicos vegetates 

Componente principal de los compuestOs orgânicos vegetates 

Componente cie ácidos nucleicos, proteínas, hormonas, clorofila, coenzi- 
mas 

Cofactor que participa en Ia simesis de proteínas; principal soluto neçésa- 
rio para el equilibno de agua; funrionamiento de los estornas 

Importante para la formación y estabilidad de las paredes celulares y para 
el maruenimiento de la estructura y pemiçabüidad de la membrana; acti- 
va a algunas enzimas; regula muehas respuestas de las células a los estí- 
mulos 

Componente de la clorofila; activa muehas enzimas 

Componente de los ácidos nudeícos, fosfotípidos, ATP, varias coenzimas 

Componente de proteínas, coenzimas 

Necesaub para la fotõlisis dei agua en la fotosíritesis: Funciona en ei equi- 
líbrio dei agua 

Componente dc los diocromos; activa a algunas enzimas 

Activa !a formación de aminoácidos; activa a algunas enzimas; néeesario 
para la fotõlisis dei agua en la fotosíntesis 

Cofactor en la sintesis dc clorofila; puede participar en el transporte de 
hidrates de carbono y en la sintesis de ácidos nucldcos; desempeõa un 
papel en el funcionamiento de la pared celular 

Activo en la formadón de la clorofila; activa a algunas enzimas 

Componente de muehas enzimas de reacciones redox y de biosfntesis de 
ligni na 

Cofactor de una enzima que funciona en el metabolismo de nitrógeno 

Eseneial cn la reladõn simbiótica con bactérias Bj adoras de nitrógeno; co- 
faetor que funciona en la reducciòn de nitrato 


Sintomas de deficiência mineral 

Los sintomas de la deficiência de un m ineral dependen en 
parte de la Función que cuinple este mineral. Por ejemplo, una 
deficiência de magnésio, componente de la clorofila, produce bo- 
jas de color amaríllento, sintoma conoddo como dorosis. En al- 
gunos casos, la rekción entre la deficiência de un mineral y sus 
sintomas es menos directa. Por ejemplo, la deficiência de hierro 
puede producir ctorosis, aunque la clorofila no con t iene hierro, 
pues los iones de hierro son neeesarios como cofactores en uno 
de los pasos enzimátícos de la sintesis de clorofila, 

Los sintonias de deficiência mineral no solo dependen de la 
función dei nutriente, sino también de su movilidad en la plan- 
ta, Un nutriente que se traslada libremente primem producirá 
símomas en los organos más antiguos, en primer lugar, pues los 
tej idos más jóvenes tienen mayor poder de atracei ón de bs nu- 
trientes escasos. Por ejemplo, el magnésio es relativamente móvil 
y llega, principalmente, a ias hojas jóvenes Por tanto, una plan- 
ta con carência de magnésio primero tendrã signos de dorosis en 
las hojas mãs antiguas. El mecanismo de la via preferencial es la 
traslocacíón de la fuente al sumidero en el floema, pues los mi- 


nerales se trasladan junto con el azúcar ha cia los tej idos en cre- 
cimiento (fig. 36-18). En cambio, una deficiência de un mineral 
relativamenie inmóvtl afectarã primero las partes más jóvenes de 
la planta. Los tejidos mãs antiguos pueden tener cantidades ade- 
cuadas, que podrán retener durante los períodos de escasez. Por 
ejemplo, el hierro no se traslada libremente dentro de la planta, 
y una deficiência de hierro producirá un color amaril lento en las 
hojas mãs jóvenes, pero no afectarã las hojas mãs antiguas. 

Las deficiências de nitrógeno, fósforo y poiasio son mãs fre- 
cuentes. Las deficiências de mícronu mentes son menos [recue n- 
les y tienden a producirse en ciertas regiones geográficas por di- 
ferencias en la composidón dei suelo, Un especialista en fisiolo- 
gia vegetal o un agricultor puede identificar los sintomas de de- 
ficiência dc un mineral y diagnosticar su causa (fig. 37-4). Una 
forma de confirmar el diagnóstico es analizando el contemdo mi- 
neral de la planta y dei suelo. La camidad de un micronutriente 
necesaria para corregir una deficiência es muy pequena. Por 
ejemplo, una deficiência de cinc en árboles Irutales se puede cu- 
rar ckvando unos pocos clavos de cinc en el tronco dei árbol. Es 
importante la moderadón , ya que una sobi edosis de nutrientes 
puede ser tóxica. El cultivo bidropónico garanüza la nutridón 
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á Fig. 37-í, Deficiências minerales más frecuentes que se evi- 
dencia en las hojas de maiz. Las plantas ton deficiência de fosfato 
tienen mérgenes de color rojo purpura, especial mente, en las hojas nnás 
jõvenes. Las plantas con deficiência de potasio presentan "llamas" o se- 
quedad en los extremos y en los margenes de las hojas más antíguas. 
La deficiência de nítfógeno se detecta por el tinte amarillento que co- 
mienza en los extremos y avanza por el centro ílínea media) de las ho- 
as más aníiguas, 


mineral óptima, pues se uülizan soluciones de nutrientes que se 
pueden regular con precisión. Sin embargo, este método no se 
utiliza habitualmente en agricultura porque es mãs caro que el 
-uliivo en li erra. 


L Explique como se puede utilizar el cu adro 37-1 para 
confirmar la hipótesis de Hale, si n refutar la hipótesis de 
Hehnont 

2. fiou aígunos elementos esenciales más importantes que 
oiros? justifique, su respuesta. 

3. ;$c pueden diagnosticar iodas las deli ciências minerales 
de una planta esLudíando una sola hoja? justifique su 
rêspuesíã. 

Véíinse bs i espires í os cu el Apêndice A. 


Concepto 


La calidad dei suelo es un factor 
importante para la distribución y el 
crecimiento de las plantas 

Los principales factores que determinan si una planta en par- 
ticular podrã crecer bien en un determinado lugar son, además 
uel clima, la textura y la composíción dei suelo. La textura es la 
suuctura general dei suelo y se refiere a las cantídades relativas 
de partículas de suelo de distintos tamanos. La composíción se 


refiere a los componentes químicos orgânicos e inorgânicos dei 
suelo. Las plantas que crecen naturalmente en un determinado 
tipo de suelo estárt adaptadas a su textura y composíción y pue- 
den absorber agua y extraer los nutrientes minerales esenciales. 
A su vez, las plantas afectan al suelo, como veremos luego. La in- 
terfase siae lo -plantas es una parte fundamental de los ciclos quí- 
micos que ma n tienen a los e cosi st emas terrestres. 

Textura y composíción de los suelos 

El suelo se origina por el desgaste de rocas sólidas. El conge- 
lam tenro dei agua que se filtra entre las grietas puede producir 
íracturas mecânicas de las rocas. Los ácidos di sue lios en e! agua 
también ayudan a la rotura química de las rocas, La invasión de 
microorganismos acelera los mecanismos de rotura mecânica y 
química de las rocas. Algunos organismos, por ejemplo, secretan 
ácidos que disuelven las rocas. Las raíces que crecen en las fisu- 
ras producen fracturas mecânicas, El resultado final de esta acti- 
vidad es la formación de la capa superficial dei suelo Esta se 
compone de una me zela de partículas derivadas de rocas, de or- 
ganismos vivos y de humus, que está formado por restos de sus- 
tancías orgânicas en descomposiciõn. La capa de tíerra superfi- 
cial y el resto de las capas clel suelo, llamadas también horizon- 
tes, se pueden observar en un corte vertical al cavar un poz o pro- 
fundo (fig. 37-5) La primera capa dei suelo, conocida también 
como horizonte A, es la más rica en susiandas orgânicas y, por 
tanto, es la más importante para el cultivo de vege tales. 

La textura de ia capa superficial dei suelo depende dei Lama- 
no de sus partículas, que se clasifican desde granos de arena has- 
ta partículas de arei 11a microscópicas. Los suelos más ferüles son 
los suelos francos, formados por cantídades, aproximadamente, 
iguales de arena, limo (partículas de ta mano intermedie) y arci- 
lla. Los suelos francos poseen gran cantidad de partículas finas; 
esto proporciona una gran superfície que permite retener agua y 
minerales que se adhieren a las partículas. Pero también poseen 
partículas gruesas que forman espados de aire que co n tienen 
oxigeno que las raíces pueden utilizar para la respiraeión celular 
Si el suelo no drena en forma adecuada, ias raíces se ahogan pues 
los espacios de aire se reempkzan por agua; las raíces también 
pueden sufrir el ataque de mohos favorecidos por los suelos em- 
papados. Este es un peligro frecuente en plantas bogarenas en 
mace tas mal drenadas y con riego excesivo. 

El suelo tiene componentes orgânicos y minerales. La capa su- 
perficial alberga una enorme cantidad y variedad de organismos. 
Una cucharadíta de esta tierra posee cerca de 5 mil millones de bac- 
térias que cohabitan con diversos hongos, algas y oiros pro Listas, in- 
sectos, lombrices de tierra, nematodos y raíces de plantas. Las acti- 
vidades de todos estos organismos afectan a las propiedades físicas 
y químicas dei sueio. Por ejemplo, las lombrices de tíerra, se e n tie- 
rra n y remueven la uerra, y asl ayudan al recambio y a la aireadón 
dei suelo. Àdemás, agregan mucus que mantiene unidas a las par- 
tículas 1 irias dei suelo. Miemras tanto, et metabolismo de las bacté- 
rias altera la composíción mineral dei suelo. Las raíces de las plan- 
tas también pueden afectar la composíción y la textura dei suelo, 
Por ejemplo, liberan ácidos orgânicos que afectan ei pH dei sueio y 
refuerzan el suelo contra la erosión. 

El humus, componente importante de la capa superficial dei 
suelo, está compuesto por susiandas orgânicas en descomposi- 
ción formadas por la acción de bactérias y hongos sobre organis- 
mos muertos, heces, hojas caídas y otros restos orgânicos. L] hu- 
mus evita que la arcilla se compacte y forma un suelo que ret ie- 
ne agua pero a la vez es sufícientemente poroso como para per- 
mitir la aireadón adecuada de las raíces. F2 humus es también re- 


Evaluaciòn de conceptos 
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Êt horizonte A es la capa superficial dei suelo, 
una mezcla de rocas desmenuzadas de diversas 
texturas, organismos vivos y sustancias orgânicas 
en descomposíción, 

El horizonte B contiene menor cantidad de 
sustanc la orgénica que ei horizonte A y menor 
cantidad de agua. 

El horizonte C, compuesto sobre todo por rocas 
pardal mente desmenuzadas, sirve como sustan 
JJ madre" para las capas superiores dei suelo. 


^ Fig, 37-5. Horizontes dei suelo, Este investiga- 
dor está tomando una fotografia de un perfil verti- 
cal de tres capas u horizontes deE suelo. 


servorio de nutrientes minerales que tetornan gradualmente aí 
suelo por la acciõn de microorganismos que descomponen la 
matéria orgânica, 

Después de una Iluvia fuerte, el agua drena entre ios grandes 
espacios dei suelo, pero los es pactos pequenos retienen agua pol- 
ia ai raceión que esta ejerce sobre las superfícies de carga negati- 
va de La arcilla y de otras partículas dei suelo. Parte dei agua se 
achiere tan fuertemente a las partículas dei suelo que no puede 
ser absorbida por las plantas. Las plantas puederriabsorber Ia lâ- 
mina de agua que está unida con menos fuerza a las partículas 
(fig. 37-6a). No es agua pura sino una soludõn de suelo que 
contiene minerales disiieltos en forma de iones. Las ratees absor- 
ben esta solución. 

Para que las ratees estas puedan absorber los iones minerales 
deben liberarse de 3 as partículas dei suelo bacia La solución dei 
suelo. Los iones negativos (aniones) -conto el nitrato (NO/) T fos- 
fato, (11, PCX ) y sulfato (SCL-U- no están unidos fuertemente a 
las partículas de suelo de carga negativa y por consiguiente, se 11- 
beran con facilidad. Sin embargo, durante una lluvia fuerte o por 
riego fuerte son rápidamente filtrados (drenados) al agua de! sue- 
lo y se dificulta su captación por las raices. Los iones con carga 
positiva (catíones) -como el potasio (KA. el cálcio (Ca 2 0 y el 
magnésio (Mg 2 *)- se unen a las superfícies de las partículas dei 
suelo y, por tanto , es menos probable que sean filtrados. Los ca- 
tiones minerales pueden absorberse cuando emran en la solución 
de suelo después de ser despi azados de las partículas dei suelo 
por los catíones en forma de hh. Las raices estimulan este proce- 
so. ilamado intercâmbio de catíones, al agregar H t a la solución 
de suelo {fíg. 37-6b). 

Conservación dei suelo y agricultura sustentable 

Un suelo puede tardar siglos en ser fértil por acción dei des- 
gaste de las rocas y por acumulación de sustancias orgânicas, pe- 
ro e] manejo inadecuado de los seres humanos puede destruir esa 
fértil ida d en unos poeos anos. En la historia de la humanidad, el 
t ratam iento inadecuado de los sue los es un problema recurreme. 
Un ejemplo es el “Dust Bowt", un desastre ecológico y humano 
que sucedió en la región de las Grandes Planícies dei sudoeste de 


los Estados Unidos en la década de 1930. Ames de la llegada de 
los agricultores, la región estaba cubíerta por pastos duros que 
mantenían el suelo en su lugar, a pesar de las largas y recurren- 
tes sequías y lluvias torrenciales características de la región. Sin 
embargo, a finales dei siglo xix y comienzos dei síglo xx se esta- 
blecieron en la región nuevos pobladores que comenzaron a 
plantar trigo y a criar ganado vacuno. El uso de la tierra dejó la 
capa superficial dei suelo expuesta a la erosión por los viemos 
que soplan en la región. En los anos siguientes hubo sequías que 
agravarem el problema. Gran parte dei suelo fue arrastrada y nr- 
1 Iones de hectáreas de campo quedaron inutilizadas. Ciemos de 
miíes de personas se vieron forzadas a abandonar sus hogares y 
sus ti erras. John Steinbeck inmortalizó esta grave situacíõn en 
“Thcgrflpes of wraíhv Si se hubieran tomado medidas para con- 
servar el suelo se habría conservado la fertílidad y mantenido la 
produetívidad de la agricultura. 

Para comprender la conservación dei suelo. ante todo, debe- 
mos recordar que la agricultura solo pue.de mamenevse gradas a 
la intervención dei ser humano, En bosques, praderas, y en 
otros ecosístemas naturales, los nutrientes minerales se recician 
por descomposición de las sustancias orgânicas dei suelo, En 
cambio, cuando los agricultores cosechan los cultivos, se des- 
vían elementos esenciales dei ciclo químico en ese lugar. En ge- 
neral, la agricultura reduce el comenido mineral dei suelo. Para 
producir 1 000 kg de granes de trigo, el suelo pierde hasta 
20 kg de nitrógeno, 4 kg de fósforo y 4,5 kg de potasio. Cada 
ano, la fertilidad dei suelo disminuye. a menos que los minera- 
les perdidos, como el nitrógeno, el fósforo y el potasio se reenv 
placen con fertilizantes. Muchos cultivos Lambién ulilizan mu- 
cha más agua que la vegetadón natural que crecía en esa región 
y los agricultores deben regar el suelo. Ires metas importantes 
para la conservación dei suelo son la fertíl ización prudente, un 
riego bien planificado y la prevenclón de Ia erosión. La conser- 
vación dei suelo se debe complementar con su recuperación y 
restaurar la produetívidad agrícola dei suelo agotado o danado. 
Más dei 30% de las berras agrícolas de! mundo tienen baja pro- 
duetividad debido a malas condiciones dei suelo, como la com 
laminadón química, la deficiência de minerales, la acidez, la sa- 
linidad y el drenaje inapropiado. 
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Partícula dei suelo rodeada 
por una capa de agua 



(a) Agua dei suelo, La planta no puede extraer toda el agua dei suelo 
pues parte dei agua está fuerternente unida a partículas hidrófilas, 
La raiz puede absorber el agua gue está unida con menos fuerza a 
ias partículas dei suelo. 


a Fig, 37-6, Disponibilidad de agua y mineraies en el suelo. 


Fertilizantes 

Es posible que, en la préhistoria, los agricultores hayan a> 
. enzado a fertilizai sus campos, al observar que el pasto cre- 
-u más rápido y más verde en. los si tios donde defecaban los 
; males. En la actualidad, en tos países desarrol lados, la ma- 
na de los agricultores uiilízan fertilizantes comerciales que 
c . ntienen mineraies extraídos de minas o preparados de forma 
industrial. Estos fertilizantes suelen estar enriquecidos con m- 
■ geno, fósforo y potasio, que son los macronutrientes 
niúnmente deficientes en Ia mayorta de los suelos agrícolas 
de jardines. Los fertilizantes se marcan con un código de tres 
úmeros llamado porcentaje N-P-K, que indica el contenido 
ue estos mineraies. Por ejemplo, un fertilizante marcado como 
‘ 15-10-3" posee 1 5% de nitrógeno (como amoníaco o nitrato), 
Ovò de fósforo (como ácido fosfórico) y 3% de potasio (como 

potasaX 

El estiêrcol, la hãrina de pescado y el compost son feitiíizantes 
ugánicos” pues son de origen biológico y con t iene n sustancías 
orgânicas, en descoinposición. Pero para que Ias plantas puedan 
- -ilizar las sustancias orgânicas, éstas se deben descomponer y 
ransformar en sustancias inorgânicas que puedan ser absorbídas 
por las raíces. Los mineraies que la planta extrae se encuentran 
en forma similar, provengan de iertilizantes orgânicos o de sus- 
Linclas químicas. Pero los fertilizantes orgânicos líberan los mi- 
rai es de lorma gradual, mi entras que los pro duetos comercia- 
is se encuentran disponibles de forma inmediata pero no son re- 
midos en el suelo durante mucho tiempo. El exceso de rninera- 
:s que no absorben las raíces se désperdicia, pues ia lluvia o el 
nego los arrastran, Los mineraies drenados pueden contaminar el 
_ ua subterrânea, arroyos y lagos, lo que empeora aun más la sri 
:uación. 



(b) Intercâmbio de cationes en el suelo. Los iones hidrógeno (H + ) 
ayudan a que los nutrientes estén disponibles al desplazar mineraies 
de carga positiva (cationes, como el Ca 2 *) que estaban fuerternente 
unidos a la superfície de partículas dei suelo de carga negativa. Las 
plantas aportan H + , pues lo secreta n de los pelos radí cu lares y por la 
respiradón celular, que libera C0 2 hacia la soludón de suelo, que 
reacciona con e H 2 0 y forma ácido carbónico (H ? C0 3 ). La 
dfsociación de este ácido aporta H 4 a la soludón dei suelo. 


Se están realizando investi gaciones en agricultura para encon- 
trar el modo de mantener el rendi mien to de los cultivos y a la vez 
reducir ía cantídad de fertilizantes, Un enfoque es la producción 
de plantas “inteligentes mediante ingeniería genética que infor- 
men al agricultor de cuãndo es inminente la deficiência de un 
nutriente, pero antes de que se produzea el dano (fíg. 37-7) Un 
ripo de planta inteligente utiliza un promotor (una secuencia de 
DNA que indica en donde debe comenzar la transcrípción) c|ue 
une más rápida mente la RN A poli me rasa (Ia enzima que dirige la 
transcrípción) cuando comienza a descender el contenido de fós- 
foro de los tejidos de la planta, Este promotor está unido a un 
gen Informador que lleva a la producción de un pigmento azul 
en las células de la hoja. Cuando las hqjas de estas plantas inte- 
ligentes desarrollan un tinte azulado, el agricultor sabe que es el 
momento de agregar un fertilizante con fosfato. 

Para fertilizar de forma sensata, el agricultor debe calcular el 
pH dei suelo, pues este puede afectar el intercâmbio de cationes 
y la forma química de los mineraies. En algunos casos, un ele- 
mento esencial puede estar unido muy estrechamente a partícu- 
las de arcida o encontrarse en una forma química que ia planta 
no puede absorben En esos casos, aunque el elemento abunde en 
el suelo, las plantas carecen de él. El manejo dei pH dei suelo es 
delicado; un cambio en la concentración de H + puede aumentar 
la disponibilidad de un mineral y disminuir la de oiro mineral. 
Por ejemplo, a un pH de 8, la planta puede absorber cálcio, pe- 
ro casi no puede absorber hierro, El pH dei suelo debe adecuar- 
se a Ias necesidades mineraies de los cultivos. Si el suelo cs de- 
masiado alcalino, el agregado de sulfato disminuirá el pH, Un 
suelo demasiado ácido puede ajustarse agregando caldo (en for- 
ma de carbonato de caldo o hidróxido de cálcio). 

El principal problema de los suelos ácidos, en particular en 
zonas tropicales, es que el alumínio se disuelve a un pH hajo y se 
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Sin deficiência 
de fósforo 


Deficiência de 
fósforo incipiente 


Deficiência de fósforo 
bien establecida 


A Fíg, 37-7 Advertência de deficiências en plantas ' inteligen- 
tes". Algunas plantas han sido rnodificdas geneticamente para detectar 
una deficiência inminente de nutrientes antes de que se produzca un 
dano irreparable o retraso dêl crecimiento. Por ejemplo, después de un 
tratamiento de laboratono, la planta experimentai Arabidopsis desarro- 
lia un color azul en respuesta a una deficiência inminente de fosfato. 


vuelve tóxico para las raíces, Algunas plantas pueden neutralizar 
un nível alto de alumínio secretando aniones orgânicos que se 
unen al alumínio y lo vuelven inocuo. 

Riego 

El agua es casi siempre e! factor limitante dei crecimiento de 
las plantas. Hl riego puede transformar un desierto en un jardín, 
pero la agricultura en regiones áridas agota los recursos de agua. 
En el sudoeste de los Estados Unidos, muchos rios se han redu- 
cido de forma drástica por la derivación de agua para el riego. 
Otro problema es que el riego en una regiõn árida puede con ve r- 
tir el suelo en salado hasta el punto de volverlo completamente 
infértil Las sales disueltas en el agua de irrigación se acumulan 
en el suelo al evaporarse el agua, y el potencial de agua de la so- 
luciõn dei suelo se torna mâs negativo. Esto disminuye la capta- 
ción de agua al dismmuir el gradiente de potencial de agua entre 
el suelo y las raíces (véase cap. 36). 

A medida que erece la poblactón mundial, se cuMvan más 
hectáreas de tierras áridas. Los nuevos métodos de irrigación re- 
ducen el riesgo de escasez de agua o de perdida de tierras por sa- 
linizadón (acumulación de sales) En muchos cultivos dei oeste 
de los Estados Unidos se utiliza el riego por goteo, 
que reduce la evaporadón. En otro enfoque, los 
criadores de plantas están desarrollando varieda- 
des de plantas que reqmeren menos cantídad de 
agua, 

Erosión 

Solo en los Estados Unidos se pierde cada ano 
parte de la capa superficial det suelo de miles de 
hectáreas de campo por acción dei agua y dei vien- 
to. Esta erosión se puede prevenir tomando cie nas 
precauciones, como la piamación de hileras de ár- 
boles como cortavientos, cultivos en terraza en las 
laderas de las montarias, y cultivos en contorno 
(fícj, 37-8). Los cultivos como la alfalfa y el trigo 
son una buena cubierta para el suelo, y lo prote- 
geu mejor que el rnaíz y oiros cultivos que se plan- 
tan en surcos más espadados. 

El suelo bien manejado es un recurso renovable 
en el que tos agricultores pueden cultivar alimen- 


tos durante muchas generaciones. Hl objetivo dei tratamiento d d 
suelo es lograr una agricultura sustemable. Esto implica el uso 
de diversos métodos agrícolas conservacionistas, seguros para el 
ambiente y reniables. 

Reíuúntííación dei suelo 

Algunas zonas no son adecuadas para la agricultura debido a 
la contam inación dei suelo o de las aguas subterrâneas con me- 
tales pesados tóxicos o con contamlnantes orgânicos. Tradicio- 
naimeme, la rehabilitación dei suelo se centraba en tecnologias 
no biológicas, como la elimlnación y el almacenamiento dei sue- 
lo contaminado como rei leno, pero estas técnicas son muy caras 
y t a rnenudo, alteran el paisaje. Existe un nuevo método llamado 
fitorremedíacíón, que se basa en una tecnologia biológica, no 
destruetiva, que intenta rehabilítar áreas contaminadas a menor 
coste, utilizando la notable capacidad de algunas plantas para ex- 
traer contaminantes dei suelo y concentrados en partes de la 
planta que se pueden eliminar facilmente y en forma segura. Por 
ejemplo, el carraspique alpino (Thlcispi caerul escens) puede acu- 
mular cinc en sus reto rios en con cem raciones 300 veces más al- 
tas que lo que pueden tolerar la mayoría de tas plantas. Estas 
plantas son prometedoras para la limpieza de áreas contaminadas 
con emisiones de fundiciones, trabajos en minas o pruebas nu- 
cleares. La Mtorremediación es pane de la tecnologia más general 
de Ia biorreraedíación, en la que se utilizan organismos proca- 
riontes y, algunas veces, protistas para desintoxicar zonas conta- 
minadas (véanse ca ps. 27 y 55). 


Evaltmckm de conceptos 


1 . .íCuáles son Ias características general es de un fauen sucio? 

2, Explique cõmo se puede aplicar la frase “lo bueno T si 
breve, dos veces bueno" al riego y a la feriílizaeiõn de los 
vege tales. 

WíJ/Lsr ííis respuestas en d Apêndice A. 



A Fig. 37-8. Cultivos en contorno. Estos cultivos en Wisconsin se plantan en hileras 
concêntricas y no a lo largo de la colina. Esta forma de cultivo ayuda a dismmuir la perdi- 
da de agua y la erosión de ia capa superficial dei suelo luego de grandes lluvias. 


762 uNiDAD seis Forma y fimdonamiento de las plantas 





Concepto 


El nitrógeno es el mineral que ejerce 
mayor efecto sobre el crecimiento 
de las plantas 


De todos los nutrientes mínerales, ei nitrógeno es e! que con- 
iribuye en mayor medida al crecimiento de ias plantas y a! ren- 
di mi en to de los cultivos* Las plantas requieren nitrógeno como 
-imponente importante de las proteínas, ácidos nucleicos, cloro- 
fila y otras moléculas orgânicas importantes* 


Bactérias dei suelo y disponibilidad de nitrógeno 

Es irónico que las plantas puedan sulnr deficiência de nitró- 
geno habiendo en la atmosfera ca si un 80% de este elemento, Sin 
embargo, el nitrógeno atmosférico está en Forma de N 2 gaseoso t 
urra forma que las plantas no pueden utilizai Para que la planta 
oueda absorber nitrógeno, este debe converti r se primevo en 
amoniones (NHp) o en nitrato (NOy). 

A diferencia de otros mineral es, eí NEL y el N0 3 ' dei suelo no 
Jerivan de la descomposición de las rocas. À corto plazo, la prin- 
cipal fuente de estos minerales es la descomposición de humus 
que realizan los microbios, entre ellos, las bactérias amonifican- 
:es (fig. 37-9). A través de la descomposición de las proteínas y 
n ros compuestos orgânicos, el nitrógeno de estos pasa a formar 


pane de compuestos inorgânicos que las raíces de las plantas ab- 
sorben como minerales. De este modo, se recicla el nitrógeno. 
Parte dei nitrógeno se pierde por acdón de las bactérias desnitri- 
Fícantes dei suelo que comierten el NOy en N 2 , que se difunde 
desde el suelo bacia la atmosfera. Sin embargo, existen otras bac- 
térias 11 amadas bactérias fij adoras de nitrógeno que restituyen 
el nitrógeno minerai al suelo mediante un p roces o metabólico 
llamado fijación de nitrógeno, en el que convierten el N 2 de la 
atmosfera en NH 3 (amoníaco). En el capítulo 54 se explica con 
detalle el ciclo completo dei nitrógeno en el ecosistema. Aqui so- 
lo nos referiremos a la fijación de nitrógeno y al resto de los pa- 
sos que conducen a la asimilación de nitrógeno en las plantas. 

La vida en la Tierra depende de la fijación de nitrógeno, un 
proceso que realizan solo algunas espedes bacterianas. Varias de 
estas especies viven libre mente en el suelo y otras viven en las 
raices de las plantas en relación simbiótica con ellas (en la próxi- 
ma sección explicaremos con mayor detalle estas relaciones). La 
conversión dei nitrógeno atmosférico (N 2 ) en amoníaco (NH 3 ) es 
un proceso complicado que tiene varias etapas, pero podemos 
simplificar Ia fijación de nitrógeno indicando solo los reactivos y 
produetos: 

N 2 + Be- + 8 EL + 16 ATP -> 2 NH 3 + H 2 + 16 ADP + 16 

El complejo enzimático nitrogenasa cataliza la secuencta 
completa de la reacción, que reduce N 2 a NE1 3 mediante la adi- 
dõn de electrones y Hn Observe que la fijación de nitrógeno im- 
plica un gran gasto de energia metabólica. La bactéria debe gastar 
ocho moléculas de ATP por cada molécula de amoníaco sintetiza- 
da. Las bactérias fij adoras dei nitrógeno, por tanto, son más abun- 


Atmósfera 




Bactérias fijadoras 
dei nitrógeno 


NH, 
(amoníaco) 


Atmosfera 

Suelo 


ET 

(dei suelo) 




(Son es amonío) 



Sustandas 
orgânicas (humus) 


C-r u / J 

Bactérias 

amonificantes 


Bactérias 

nitrificantes 





Nitratos y 
compuestos 
orgânicos 



nitrogenados 

exportados 


a*** 


Bactérias 

desnitrificantes 


. por el xilema 
hacia íos brotes 


no 3 - 

(nitrato) 



Raiz 


4 Fíg, 37-9. El papel de las bactérias dei 
suelo en la nufrícíón de nitrógeno en las 
plantas. Hay dos tipos de bactérias dei suelo 
que permiten que la planta pueda absorber 
amoníaco: las bactérias que fijan el N 2 atmos- 
férico (bactérias fijadoras de nitrógeno) y las 


que destomponen sustandas orgânicas (bac- 
térias amonificantes). Aunque las plantas ab- 
sorben parte de los iones amonio dei suelo, 
absorben sobre todo, nitrato, que se produce 
a partir dei amonío por acción de las bactérias 
nitrifi cantes. Las plantas reducen nueva mente 


el nitrato a amonio y luego incorporan el ni- 
trógeno a los compuestos orgânicos. El xile- 
ma transporta el nitrógeno desde las raíces 
hacia los brotes en forma de nitrato, aminoá- 
eidos y diversos compuestos orgânicos, según 
la especie. 
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clames en suelos ricos en sustancias orgânicas, que proporcionan 
èombustible para la nespiradón celular para generar ATP 

íin la solución dei suelo, e] amoníaco toma otro ion hídróge- 
no para formar un ion amonio (NHp), que las plantas son capa- 
is de absorber Sin embargo, tas plantas adquieren el nitrógeno, 
. sobre todo, en forma de nitrato (NO. ) T que se produce en el sue- 
lo por aedón de las bactérias nitri ficames que oxida n ai amónia - 
co (lig, 37-9). Una vez que las ratees absorben nitrato, aetúa so- 
bre el una enzima vegetal que reduce el nitrato nuevamente a 
amoníaco, y otras enzimas lo incorporan a los aminoácidos y 
oiros compuestos orgânicos, La mayoría de las especies vegetal es 
exponan nitrógeno desde las raíces hasta los brotes a través dei 
xilema, en forma de nitrato o de compuestos orgânicos sintetiza- 
dos en las raíces, 

Mejoramíento dei rendimiento proteico 
de los cultivos 

La Incorporación de nitrógeno fíjado por las plantas a Ias pro- 
teínas y a otras sustancias orgânicas ejerce un íuerie impacto so- 
bre la salud humana, pues la forma más frecuente de desnutri- 
don es la deiidenda de proteínas, La mayoría de las personas dei 
mundo, espedaimente en los países en desarrollo, tienen una 
dieta predoniinantememe vegetariana, por Io que dependen de 
los vegetales paia la ingestión de proteínas. Lamentab I emente , 
muchas plantas tienen un con Lenido proteico muy bajo y sus 
proteínas careceu de uno o más aminoácidos necesarios en la 
dicL; dei ser humano (hg, 41-10), Uno de los principales objeti- 
vos de Ia investigadón en agricultura es el mejoramiento de la ca- 
lidad y Ia cantidad de proteínas de los cultiveis, 

i I cruzamknto de plantas ha produddo nuevas- variedades de 
maíz, trigo y arroz ricos en proteínas. Sin embargo, muchas 
de estas “súper 1 variedades tienen una extraordinária demanda 
de nitrógeno, que se suministra mediante fertilizantes comercia- 
les. Al igual que la fijación biológica de nitrógeno la producción 
industrial de amoníaco y nitrato dei nitrógeno atmosférico con- 
sume gran cantidad de energia. Una fábrica química de fertilizan- 
tes consume grandes camidades de combustibles fósiles, Los paí- 
ses que más necesítan estos cultivos ricos en proteínas son, por 
lo general , los que menos posibilidad tienen de pagar el coste de! 
combustible. En el futuro, el coste de los fertilizantes comercia- 
les podrá disminuir gradas al uso de nuevos catalizadores basa- 
dos en d mecanismo por el cual 3a nitrogenasa fija el nitrógeno, 
Hace algunos anos, los bioquímicos determinaron la estmetura 
de la nitrogenasa en Rhicdmmi, un género de bactérias fijadoras 
de nitrógeno, y se obtuvo un modelo para poder d i sen ar me- 
diante ingeniería química, catalizadores que imiten a los de la na- 
turaleza. Otra estratégia que podria ayudar a aumentar el rendi- 
miento proteico de los cultivos es mejorar la productivtdad de la 
fijación de nitrógeno simbiótico, un p roces o que examinaremos 
en la siguieme seceiòn. 


Evahtacion de conceptos 


I , Explique por quê las bactérias fijadoras de nitrógeno son 
esendales para la salucl humana, 

VétiMiè Íà& respuesttís en c! Apêndice A 



Las adaptaciones nutricionales 
de las plantas a menu d o conllevan 
relaciones con otros organismos 

Muchas plantas tienen adaptaciones nutricionales en las qi . 
participan otros organismos, Dos de estas relaciones son mutu 
listas: la fijación simbiótica de nitrógeno, en Ia que participan Lis 
raíces de Ia planta y bactérias, y las micorrizas, en las que pan:- 
cipan las raíces vegetales y los hongos. Después de examinar es- 
tas relaciones de beneficio mutuo escudiaremos adaptadones 
unilaterales y poco comunes: los epi fitos, las plantas parasita- v 
las plantas carnívoras. 

El papel de las bactérias en Ia fijación 
simbiótica de nitrógeno 

Las relaciones simbióticas con bactérias fijadoras de nitrogen 
penniten a algunas especies vegetales tener una fuente incorpc - 
rada de nitrógeno fíjado para asimílar en compuestos orgânico- 
Desde la perspectiva agrícola, la simbiosis más importante y eii- 
caz entre bactérias fijadoras de nitrógeno y plantas es la de la fa- 
mília de las legumbres, entre ellas, bs guísantes, las alubias. b 
soja, el cacahuete, la alfalfa y el tréboL 

Las raíces de las legumbres poseen nódulos compuestos p r 
células vegetales infectadas por la bactéria fijadora de nitrõge- 
no Rhyzabium (habitante de Ias raíces) (fig. 37-1 Oa). Dentro c, 
nódulo, las bactérias Rhyzobium toman la forma de bacteroides 
que se encuentran dentro de vesículas formadas por las células 
cie la raiz (fíg. 37-1 0b) r Estas bactérias pueden fijar el N\ a mio 5 
férico y çonvertírlo en amoníaco, que la planta puede utilizo 
(fig. 37-9). La simbiosis legumbre-fífeúfcíum genera más nitróge- 
no útil para la planta que todos los fertilizantes industriales. v 
proporciona las camidades exactas de nitrógeno en el momento 
exacto y sin coste alguno para el agricultor, Adernas de propor- 
cionar nitrógeno a Ia iegumbre, la fíjaciõn simbiótica de nitróge- 
no disminuye en gran medida el gasto en fertilizantes para fu: - 
ros cultivos, 

íjà ubicación de los bacteroides dentro de células vivas no f 
tosintéticas favorece Ia fijación de nitrógeno, que requiere un me- 
dio anaerobio. Las capas externas ligníficadas también pueden li- 
mitar el intercâmbio gaseoso. Algunos nódulos de Ias raíces son 
rojizos debido a la presencia de una molécula 11 amada leghemo- 
globina (íeg- de iegumbre"), una proteína que conriene hierro \ 
que se une de forma reversible al oxigeno (al igual que la hemo- 
globina en los glóbulos rojos humanos). Esta proteína es un “re- 
gulador’ dei oxigeno, que ayuda a mantener haja la concentra- 
ctón de 0 : libre y regula el suministro de oxigeno para la inten- 
sa respiradón que la bactéria requiere para producir ATP para Ir 
fijación dei nitrógeno. 

Cada Iegumbre se asocia con una cepa particular de Rhizo- 
frimm En la figura 37-11 se descríbe el desarrollo de un nódu- 
lo de la raiz después de que la bac Leria peneira a través de lo que 
se denomina un filamento de infeedón. La relación simbiótica 
entre una Iegumbre y las bactérias fijadoras dei nitrógeno es mu- 
tual is ta, pues las bactérias proporcionan a la planta nitrógeno fi- 
jado y la planta íe proporciona a la bactéria hidratos de carbono 
y otros compuestos orgânicos. Los nódulos utilizan la rnayor par- 
te dei amoníaco produddo por fijación simbiótica de nitrógeno 
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► Fi 9* 37-10. Nódulos radkulares en las le- 
gumbres. 


\ 


5 um 



Ra ices 



{a) Raiz de una planta de 
guisantes. En la raiz se 
observan los nódulos que 
contienen bactérias 
Rhizobium. Las bactérias 
fijan nitrógeno y 
obtienen productos 
fotosintêticos elaborados 
por la planta. 


(b) Bacteroídes en un 

nódulo radicular de una 
planta de soja- En esta 
ímagen de MET se observa 
una célula de un nódulo 
radicular de una planta de 
soja I lena de vesículas con 
bacteroídes. Las células de 
la izquierda no están 
infectadas. 





Nódulo radicular 
en d i visión 

Bacteroide 

El crecimíento continua 
en la región afectada de 
la corteza y el pe ri d do, 
y estas dos masas de 
células en división se 
fusíonan y forman 
el nódulo. 


© Las bactérias penei ran 
en la corteza dentro dei 
filamento de infección. 

Las células de la corteza 
y dei peri ciclo comienzan 
a dividi rse, el filamento 
de infecdón se ramifica 
y las vesículas que 
contienen bactérias 
forman brotes en las 
células co rti cales. 
Mediante este proceso 
se forman los bacteroídes. 


El nódulo desarrolla tejído 
vascular que le su ministra 
nutrientes y transporta 
com pu estos nitrogenados 
bacia el cilindro vascular 
para su distríbución 
a toda la planta. 


Bacteroide 


Tejido vascular 
dei nódulo 


La raiz emite senales químicas 
que atraen a las bactérias 
Rhizobium. La bactéria emite 
senales que estimulan 
el alargamiento de los pelos 
radiculares que forman un 
filamento de infección por 
invaginación de la membrana 
plasmátíca 


Filamento 
de infección 

Pelo 

radicular 
infectado 


Bactérias Células en 
Rhizobum división en 


Células en división 
en el perícido 


á : tg. 37-11 Desarroílo de un nódulo radicular en una planta de soja. 
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para fabricar aminoácidos, que luego son transportados hacía los 
brotes a través dei xilemá. 

Biologia molecular de la formaeión de un nódulo radicular 

íCómo reconoce una especie de legumbre a una determinada 
' cepa de Rhizobium entre rodas las cepas bactéria nas dei sue lo? V 
^Cómo se desarrolia un nódulo a partir dei encuentro con esc 
Ríugobíum específico? Basãndose en estas dos preguntas, los in- 
vestigadores han descubierto un "diálogo químico 1 ' entre las bac- 
térias y la raiz. Cada uno responde a las senales químicas dei atro 
expresando ciertos genes cuyos productos contribuyen a la for- 
mación dei nódulo. 

La planta inicia Ia eomunicacton cuando sus raíces secretan 
flavpnoides, moléculas que penei ran en células de Rhizobium 
que viven cerca de la raiz. La estmctura de los flavonoides es 
variable, lo que le da especiíícidad a la serial. Cada especie de 
legumbre secreta un flavonoide en particular que solo puede 
ser detectado y absorbidp por una determinada cepa de Rhizu- 
í?ium. La senal de la planta activa una proteína reguladora de un 
gen en la bactéria, que, a su vez, activa un grupo de genes bac- 
lerianos llamados nod , genes de “nodulacióriL Estos genes nod 
producen enzimas que caializan la producctón de moléculas es- 
pecificas de la especie, llamadas factores Nod. Los factores 
Nod T secretados por las células bacterianas, dan la senal para 
que la raiz inicie ei proceso de infección que permite a Rhtzo- 
buirn penetrar en ella y comertzar a formar el nódulo radicular. 
Ur s rcspuestas de la planta requieren la activación de genes lla- 
mados genes de nodulína temprana a través de una vta de 
transducción de senales en la que participa el Ca 2x como segun- 
do mensajero (véase cap. 11). Mediante la comprensión de la 
biologia molecular de la formaeión dei nódulo radicular, los in- 
vestigadores intentan descubrir cómo inducir la' captación de 
Rliizobíum y Ia formaeión dei nódulo en plantas de cultivo que, 
normalmente, no poseen relaciones simbióticas fijadoras de ni- 
trógeno. 

La fijación síitiBioí ica de nitrógeno y la agrícubura 

Los benelicios agrícolas de la fijación simbiótica de nitrógeno 
son ia base de la rotación de los cultivos. En esta práctica se cul- 
tiva el primer afio una planta no leguminosa, como d malz, y al 
ano siguiente, al falia o alguna otra legumbre para restaurar la 
concentración de nitrógeno fijado en el suelo. Para asegurarse de 
que las legumbres encuentren su Rhizobium específico se remo- 
jan las semi lias en un cultivo de ia bactéria o se espolvorean con 
esporas de la bactéria antes de sembrarlas. En lugar de cosechar- 
se, el cultivo de legumbres se entierra, de modo que se descom- 
pone como "es ti éreo 1 verde" y asi disminuye la necesidad de fer- 
tilizantes tndustriales. 

Además de ias legumbres existen muchas Iam i li as de plantas 
con esped.es que se benefician de la fijaciõn simbiótica dc nitrõ- 
geno. Por ejemplo, los ãrboles de aliso y ciertos tipos de césped 
tropical poseen bactérias grampositivas dei grupo de los acríno- 
micetos (fig. 27-13). El arroz, un cultivo de gran importância co- 
mercial . se beneficia de forma indirecta de la fijadón simbiótica 
de nitrógeno. Se cultiva un helecho aeuãtico "ílotante, llaraado 
Acu/ia, que posee danobacterias simbióticas fijadoras de nitróge- 
no que aumeman Ia fertilidad dei arrozal, Al crecer, el arroz da 
sombra y destruye el helecho Ázoüa^ y la descomposidón de es- 
ta sustância orgânica agrega nuevos compuestos de nitrógeno al 
arrozal. 


Micorrizas y nutrición vegetal 

Las micorrizas ("raíces hongos”) son raíces modificadas 
formadas por asociaciones mutualistas de hongos y raíces 
(figs. 31- 15 y 36-10). Los hongos se benefician con el sumiu is- 
tro de azúcar de la planta huésped. A cambio, el hongo au- 
menta la superfície de absordón de agua y absorbe de forma 
selectiva fosfato y otros mínerales dei suelo que son utilizados 
por la planta. Los hongos de las micorrizas secretan también 
factores de credmiemo que estimuian el crecimiento y ia rarai- 
ficadón de las raíces. y antibióticos que pueden ayudar a pro- 
teger a la planta de las bactérias patõgenas y de los hongos dei 
suelo. 

Las micorrizas no son raras, se forman en la mayoría de las 
especies vegetal es En realidad, esta simbiosis entre vegetal v 
hongo podría haber sido una de las adaptadones evolutivas 
que permitieron a las plantas colonizar la tierra en primer lu- 
gar. En las raíces fosilizadas de algunas de las prí meras plantas 
se ven micorrizas. Cuando los ecosistemas terrestres eran jóve- 
nes, et suelo probablemente no era muy rico en nutrientes. 
posible que los hongos dc las micorrizas, que son más eficien- 
tes en la absordón de mine rales que las raíces mismas, hayan 
ayudado a la nutrición de las primeras plantas. Incluso hoy, las 
primeras plantas que se establecen en sue los pobres en nu- 
Lríentes, como campos labrados abandonados o colinas erosio- 
nadas, son ricas en micorrizas. 

Los dos tipos pnncipates de micorrizfis 

Las raíces modificadas que se forman por la simbiosis de 
hongos y plantas tienen dos formas prindpales: ectomicorrizas 
y endomicorrízas. En las ectomicorrizas, el m ice lio (masa dc 
lutas ramificadas; véase el capítulo 31) forma una Lâmina den- 
sa, o manto, sobre la superfície de la raiz ffig. 37-1 2a). Là- 
hifas de los hongos se extienden desde el manto hacía el suelo 
y aumentan en gran medida la superfície de absordón de agua 
y mínerales. Las hifas crecen también dentro de la corteza de 
ía raiz. Estas hifas no penetran en las células de la raiz, sino 
que forman una red en el apoplasto, o espacio extracelular 
que Íacilíta el intercâmbio de nutrientes entre el hongo y la 
planta. En comparación con las raíces 'rio infectadas" lascao- 
micorrizas son más gruesas, más cortas y más ramificadas. No 
forman pelos radiculares, que seriar supérfluos dada la exten- 
sa superfície dei tnicelio dei hongo. Cerca dei 10% de las famí- 
lias de plantas poseen especies formadoras de ectomicorrizas. 
y Ia gran mayoría de estas especies son lehosas, entre dias, los 
miembros de las famílias de pinos, cipreses, robles, nogales, 
sauces, abedules y eucalipms. 

Por el contrario, las endomicorrizas no poseen un manto 
denso alrededor de ia raiz (fíg. 37-12b). Se necesita un micors- 
copiu para ver las finas hifas de! hongo que se extienden desde 
el suelo hacia dentro de la raíz Las hifas se extienden también 
dentro de las células de la raiz (de ahi el nombre de endomico- 
rrizas), pues digieren pequenos trozos de ta pared celular. Si n 
embargo, la hifa dei hongo no perfora la membrana plasmãti- 
ca ni penetra en el citoplasma de la célula. Crece dentro de un 
tubo formado por la ínvaginación de la membrana de Ias célu- 
las de la raiz. Esto es similar a lo que ocurre si introducimos 
suave mente un dedo en un globo inflado; las hifas dei hongo 
son como el dedo, y el globo es como la membrana de las cé- 
lulas de las raíces. Una vez que las hifas dei hongo penetran, 
algunas forman estrueturas ramificadas densas corno pequenos 
ãrboles, llamadas arbúsculos (ãrboles pequenos), que son ím- 
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a £ctomícorrizas. El manto dei 
micelio dei hongo forma una 
.ama alrededor de la raiz. Las 
nifas dei hongo se extienclen 
desde el manto hacía e! suelo, y 
absorben agua y mineraies, 
es d e c ia I m e nte fosfato . La s h i f as 
-ambién se extienden dentro de 
ios espacios extracelulares de la 
corteza de la raiz y próporcionan 
jna superfície extensa para el 
n ter cambio tíe nutrientes entre 
el hongo y la planta huésped. 



Epidernrus 


Manto 
(vaina dei hongo) 




100 ]im 


ifas 
dei hongo 
entre las 
células de 
la corteza 


i 


Endodermis # 


(MO coloreada) 


o) Êndomicorrízas. Ho se forma un 
manto alrededor de la raiz, sino que 
as hifas microscópicas dei hongo se 
extienden dentro de la raiz Dentro 
de la corteza de la rafz. r el hongo 
entra en contacto con la planta a 
través de las ramifrcadones de las 
n Las que forman erbúsculos, lo que 
íe proporciona una enorme superfície 
; - contacto para ei intercâmbio de 
nutrientes. Las hifas penetra n en las 
paredes celulares de las células de ia 
corteza, pero no penetra n la 
membrana plasmática. 



Epidermis 


Corteza 


Hifas dei 
hongo 


Peio 
radicular 


Células corticales 


! IQnm | 


Endodermis 

Vesícula 

Banda 
de Caspary 

Arbúsculos 


(MO con tinción) 


4 -ig. 37-12. Micorrizas. 


rtarues zonas de transferencia de nutrientes entre el hongo 
; planta. Las hifas también pueden formar vesículas ovales, 

. ... almacenan alimento para el hongo. A simple vista, las en- 
. irucorrizas parecen raíces “normales 1 con petos radiculares, 
rero si se observan al microscopio, se descubre una relación 
bi ótica de enorme importância para La nutnctón de la plan- 
tas endomicórrizas son mucho más frecuentes que las ec- 
micorrizas y estãn presentes en más dei 85% de las especies 
m tales, incluídos importantes cultivos como ei maíz, el tri- 
zo v las legumbres. 

Imiwnancia de ias irttcorrí^os en Ia agriailíwra 

Las raíces se pueden transformar en micorrizas solo si se po- 
n en contacto con la especie de hongo apropiada. En la tnayo- 
ria de los ecosis ternas naturales, estos hongos estãn presentes en 
suelo, y las plantaciones desarrollan micorrizas. Pero si se re- 
. zen ias semi lias de un medio y se plaman en otro suelo, las 

■ amas tendrán signos de desnuiriciõn (en particular deficiência 

lõsfoTo) por ausência de los socios que forman las micorrizas. 
rr experimentos en los que se fumiga para destruir los hongos 
id suelo, se observan resultados similares. Los resultados de es- 
: experimentos ya se estãn aplicando en la agricultura y en los 

■ rsques. Por ejempfo, la inoculación de semillas de pino con es- 
r . ras de hongos micorrizas promueve la formadõn de micorri- 
; en las plantaciones. Las plantaciones de pinos infectados cre- 


cen más vigorosas que los árboles que no participan de esta aso- 
cíación con hongos. 

Plantas epifitas, parásitas y carnívoras 

Casl todas las especies de plantas establecen relaciones mu- 
Lualistas con hongos, bactérias o ambos. Exisien algunas plan- 
tas que poseen adaptaciones nutricionales que les permíten 
utilizar otros organismos en forma no imuualista, aunque son 
más raras. En la figura 37-13 se muestra un resumen de tres 
tipos de adaptaciones poco usuales; plantas epi fitas, parasitas 
y carnívoras. 


Evaluacion de eonceptos 


1. Compare y contraste los nódulos radiculares y las 
micorrizas. 

2. Contraste las epiíitas con las plantas parasitas. 

Véfinsc íos respuestos en cl Apêndice A . 
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Una epifita ídcl griego epL sobre, phywth planta) se 
alimenta por si mísma pero creee sobre alta planta, ge- 
neralmente, unida a las ramas o troncos de otros árbo- 
les. Las epiíitas absorben agua y minerales de la Íluvia 3 
principahnenie, a través de las hojas y no de las raices, 
Algunos ejemplos son el helecho cuerno de cimo v 
muchas orquídeas. 


Heiecho cuerno de riervo, una epifita. Este 
helecho tropical (dei gênero Platycerium) crece 
sobre rocas, acan tilados y ár boles. Posee dos 
tipos de frondes: frondas ramificadas similares 
a cuernos y frondas circulares que forma n uri 
collar alrededor de la base dei helecho. 


A diferencia de las epi fitas, las plantas parasitas absorben aziicar y minerales de sus huésped es, aimque algunas especies parásilas son fptosin 
têticas. Muchas espedes poseen raices que íuncidnan como haustorios, proyecciones que absorben nutrientes que penetran en la planta hués 


Ffoema dei huésped 


CusoJta 


Haustorios 


Muérdago, parásito fotosintético. El 

muérdago {género Phoradendron} vive en la 
naturaleza como parásito dei roble y de otros 
érbofes En Navidad se puede observar davado 
en los marcos de las puertas. 


Cuscuta, parásito no fõtosintético, La 

cuscuta o Jr cabelios de ángel rf (género cuscuta ), 
que forma las 'cuerdas" anaranjadas que se 
observa n sobre esta planta, obtiene sus 
nutrientes de su huésped En el corte 
transversal se muestra un hausto no hora dando 
el floema dei huésped (MO) 


Pipa índia, parasito na fotos intético* Llarcc.- 
también flor fantasma, esta esperie (Monotrof a 
untfíora J absorbe nutrientes de las hiías dei honge 
de las micorrizas de plantas verdes. 


La s plantas carnívoras son fotosin têticas pero obtienen parte dei nitrógeno y minerales de insectos y otros ani males pequenos que ingieren. 
Las plantas carnívoras viveu en pantanos ácidos y en otros hábitats en donde los suelos son pobres en nitrógeno y otros minerales. Las disLtn- 
tas plantas trempas de insectos están formadas por hojas modificadas, generalmeme, equipadas con glândulas que secretan enzimas digestivas 
Por suerie para los ani males, j estas plantas son rarasl 


Vénus atra pa moscas. Los dos lóbulos de las 
hojas se cierran en medio segundo, al recibir 
el estímulo de impulsos eléctricos 
provenientes de los pelos sensitivos Pese a su 
nombre comón, Dbnaea musdpuk a trapa 
hormigas y saltamontes. 


fíocío de soí. Esta planta (género Drosera) 
secreta un líquido pegajoso que briüa como 
rocio Los msectos se acere a n y quedan 
pegados a los pelos de la hoja r que envuelven 
a la presa. 


Plantas jarro. Nepenthes, Sarracenia, y otros 
géneros poseen un embudo íleno de agua. 

Los insectos caen en él y son digeridos por ias 
enzimas, 
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Figura 37-13 


de las adaptaciones nutricionales inusuales en las plantas 

EPÍFITAS 


PLANTAS PARASITAS 


PLANTAS CARNÍVORAS 
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I RJZSUMEN DE CONCEPTOS C 

1 A\/ 
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ConccpLo 


Las pianias necesitan determinados elementos 
químicos para completar su ciclo vital 

Aunque las plantas obtienen la mayor pane de su masa orgânica a 
partir dd CO-, dei aire. también depende n de los nutrientes dei 
suelo en forma de agua y mine rales. Las rami ficado ne 5 de las raices 
v de los brotes ayudan al vegetal a entrar en contacto con d medio 
que le proporciona los recursos necesarios (pp. 756-737). 

► Macro nutrientes y micronutrientcs (p. 757), Los macronutrien- 
tes, elementos necesarios en cantidades relativa mente grandes, son 
■- 1 carbono, eí oxigeno, d hi d roge no, ei nitrógeno y otros compo- 
nentes importantes de las sustancias orgânicas. Los micronutrien- 
tes, elementos necesarios en muy pequenas cantidades, tienen fun- 
ciones catalíticas como cofactores de enzimas, 

► Sintomas de deficiência de minerales (pp. 758-759). La defi- 
ciência de un nutriente mòvíl, por lo general, afecta a los Organos 
más amigues en imyor medida que a los más jóvenes; la deficiên- 
cia de nutrientes menos mòviles afectará más a los organos más jó- 
■ enes de la planta. La deficiência de macronutrientes es más fre- 

. uente t en especial, la deficiência de nitrógeno, fósforo y potasio. 


Concepio 


Lu calidad dei suelo es un factor importante para la 
dlstribudlôn y el erecimiento de las plantas 

textura y composición de los stielos (pp. 759-76G) En d sudo 
exssten partículas de distintos iam a lios provenientes de la degrada- 
riõn de rocas y sustancias orgânicas (humus) en diversas etapas de 
cescomposición. EI ácido derivado de las raices ayuda a la planta a 
tapiar minerales, por acción dei Eh que desplaza a los caüones mi- 
nerales de las partículas de ardí la. 

> ( onservación dd suelo y agricultura susieniables (pp. 760- 
”62) A diferencia de lo que ocurre en los ecosistemas naturales, la 
agricultura agota los minerales dei suelo, sobrecarga las reservas de 
agua y aumenta la erosión, El objetivo de las estratégias de conser- 
vaciõn dei suelo es minimizar este dano. Los investigadores tratan 
de disminuir la cantidad de fertilizante que se agrega al suelo sin 
sacrificar el rendimiento de los cultivos. 


C onoepto 


l! iiiirógeiio es el mineral que ejerce mayor efecto 
-obre el erecimiento de las plantas 

► Bactérias dei suelo y disponíhüidad de nitrógeno (pp. 763- 
764). Las bactérias fij adoras de! nitrógeno convierten el EL atmos- 
-rico en minerales nitrqgenados que la planta puede absorber y 
utilizar como fuente de nitrógeno para la síntesis de sustancias or- 


ga nicas. 


1 Mcjora dei rendimiento proteico de los cultivos (p. 764). El 
objetivo de esta ínvestigadón es tratar la forma de desnutrición hu- 
mana más difundida: la defidenda de proteínas. 


Concepio 


Lus adaptaciones nutricionales de las plantas a me- 
"udo conllevan relaciones con otros organismos 

El pape! de Ias bactérias en la fijariõn simbiótica dc nitrõge- 
nu (pp^ 764-766). El desarrollo de nódulos radiculares fij adores de 


nitrógeno depende de! diálogo químico entre !as bactérias Rhizo- 
bium y las células de las raices de las plantas huésped especificas. 
Las bac Lerias de un nódulo obtienen azúcar de las plantas y le pro- 
porcionan nitrógeno fíjado. 

Micorrizas y nutrición vegetal (pp. 766-767). 

Las micorrizas son raices modificadas formadas por asociaciones 
mutualístas entre un hongo y la raiz. Las h s ias dd hongo en las ec- 
tomicorrizas y endo micorrizas absorben agua y minerales y se lo 
suministran a la planta huésped. 

► Plantas epifitas, parasitas y carnívoras (p, 767). Las plantas 
epifitas crecen sobre la superfície de otras plantas, pero reciben 
agua y minerales de la lluvia Las plantas parasitas absorben nu- 
trientes de la planta huésped. Las plantas carnívoras supl eme ntan 
su nutrición mineral mediante la digesiiõn de antmales. 



1 . La mayor parte de la masa orgânica de una planta proviene de: 

a. Agua. 

b. Dióxido de carbono. 

c. Minerales dei suelo. 

d. Oxigeno atmosférico. 

e. Nitrógeno. 

2. Los micronumentes son necesanos en cantidades muy pequenas 

pues: 

a. La mayoria de ellos son móvíles en la planta, 

b„ La mayoria funcionan como cofactores de enzimas, 

c. Lis semi lias poseen cantidades suficientes de la mayoria de los 
micronutrientes. 

d. Desempenan un papel secundário en el erecimiento y la saiu d de 
la plama. 

e. Solo las zonas en erecimiento de la planta requieren micronu- 
Lríentes. 

3. Es válido considerar que el agua es un nutriente de las plantas pues: 

a. La planta muere sin una fuente de agua. 

b. El alaigamiento de la célula depende sobre todo de la absorción 
osmótica de agua. 

c. Los átomos de hidrógeno y oxigeno de las moléculas de agua se 
íncorporan a moléculas orgânicas. 

d. La transpiradón depende dei suminístro constante de agua a las 


e. La mayor parte de la masa de tos compuestos orgânicos de la 
planta proviene dei agua. 

4* Basándonos en nuestra visión retrospectiva, la conclusiõn más razo 
nable que podemos extraer dei famoso experimento de van Hel- 
mont dei cultivo de un sauce es que: 

a. El aumento de la masa dei ârbol se debe sobre todo a la Fotos ín- 
tesis. 

b. El aumento de Ia masa dei árbol no se puede atribuir al consu- 
mo dei sudo. 

c. La mayor parte dd aumento de ta masa dei árbol se debe al con- 
sumo de O t 
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d. El suelo sólo da apoyo físico al árbol pero no le suministra nu- 
trientes. 

e. Los árbol es no requieren agua para erecer, 

5. Es más probable que la deficiência de un mineral afee te a Ias bojas 
más amiguas que a tas más jóvenes si 

a. El mineral es un micronutriente 
b El mineral es muy mó vil dentro de ta planta. 

c. El mineral es necesario para la sintesis de clorofila. 

d. El mineral es un macronutriente, 

e. Las bojas más and giras estãn expii estas a la luz solar directa. 

6. Se cultivaron dos grupos de tomates en condiciones de labora tono, 
En uno de ellos se agrego humus al suelo y en ei oiro no Las hojas 
de las plantas cultivadas sin humus fueron más amarillentas (menos 
verdes) que las de las cultivadas en el suelo enriquecido con hu- 
mti5. La mejor explicación para esta diferencia es que: 

a. Las plantas sanas utilizaron el alimento comenido en las bojas en 
descomposición dei humus para obtener energia para fabricar 
clorofila, 

b. El humus permitiõ que el suelo este menos compactado, de mo- 
do que el agua pudo penetrar con mas facilidad a las raices, 

c. El humus contenta mine rales como magnésio y bierro, necesarios 
para la sintesis de clorofila. 

d. El caior que liberan las hojas en descomposición dei humus ace- 
lero el crecimiento y la sintesis de clorofila. 

e. Las plantas sanas absorbieron clorofila dei humus, 

7, Es probable que las relaciones especificas entre una legumbre y su 
cepa de Rfeobíum simbiótica se deban a que: 

a. Existe un grupo específico de genes de nodulim temprana en ca- 
da legumbre. 

b. Cada cepa de Rhizohium posee una forma de nitrogenasa que so- 
lo funciona en la legumbre huésped apropiada. 

c. Cada legumbre se encuentra en un suelo que solo posee la cepa 
de Rhizohium especifica de esa legumbre. 

d Existe un reconocim tento específico entre Ias seftales químicas y 
los receptores de senales de la cepa de RfiLobtum y Ias especies 
de legumbre. 

e. I.as raices de las legumbres secretan enzimas que destruyen todas 
las cepas de Rhtjçohium mcompatibles. 

8, Las micornzas mejoran la nutriciún de Ias píamas gradas a que; 

a. Absorben agua y mine rales a través de las hifas dei hongo, 

b. Proporcionan aziicar a las células de la raiz, que no posee n elo 
roplastos propios. 

c. Convierten el nítrógeno atmosférico en amoníaco. 

d. Permiten que las raices paras iten a plantas vecinas. 

e. Estimulan el desarrollo de pelos radtcuiares. 


9, iEn quê ambiente esperaríamos mayores diferencias en tamafio y 
apariencia general entre dos grupos de plantas de la misma espe- 
cie, uno con micornzas y o lio sin micornzas?; 
a. En un ambiente en el que hay abundantes bactérias fij adoras de 
nítrógeno. 

b En un suelo con drenaje inapropiado. 
c En una zona con vera nos cálidos e inviernos frios, 

d. En un suelo con una deficiência relativa de nutrientes minera les. 

e, Cerca de una luente de agua, como un estanque o un rio, 

10. Las adaptaciones carnívoras de las plantas compensan sobre todo 
un suelo que uene un comenido relativamente ba;o de potasio: 

a. Potasio. 

b. Nítrógeno, 

c. Cálcio 

d. Agua. 

e. Fosfato. 


Interrelacióii evolutiva 

Suponga que eliminemos las plantas de la figura 37-9. Escriba un pá- 
rrafo en el que explique la forma en que las bactérias dei suelo pudie- 
ron sustentar el reciclado dei nítrógeno antes de que las plantas terres- 
tres evolucionaram 


Problemas cient ífi cos 

La precipifadón ácida condene una concentraciún de iones hidrógeno 
(H + ) anormalmente aka. Un efecto de la precipitadón ácida es produ- 
cir la depleción de los nutrientes dei suelo de las plantas como el cal- 
do (Ca 2+ X el potasio (K + ) y el magnésio (Mg 2+ ), Sugiera una hipótesís 
que permita explicar el modo en que la precipitadón de ácido lava es- 
tos nutrientes dei suelo. ^Cómo podria probar su hipótesís? 


Ciência, tecnologia y sociedad 

Cerca dei 10% de las tierras de cultivo de los Estados Unidos se ríe- 
gan. La agricultura es 5 la mayor luente de consumo de agua en los es- 
tados áridos dei oeste, como Colorado, Arizona y Califórnia, Las po- 
bkdones de estos estados esLán aumentando, y existe un confliclo 
cominuo entre las ciudades y las zonas rural es por el agua, Para asegu- 
rar un suministro adecuado de agua a 3a población urbana en aumen- 
to, las ciudades están comprando los derechos de agua a los agriculto- 
res. Esta es la forma menos cara de obtener más agua para las duda- 
des, y a su vez, los agricultores pueden ganar más dinero con la venta 
de los derechos de agua que con los cultivos. Anal ice las posibíes con- 
SÊCuencias de este comercio, ^Es esta la mejor manem de asignar el 
agua a los que la neeesitan? ^Por qué o por qué no? 
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Conceptos clave 


38-1 La polinización permite que los ganietos se 
encuentren dentro de la flor 

38-2 Después de la fecundación, los óvulos se 

desarrollan hasta convertirse en semillas y los 
ovários en frutos 

38-3 Muchas plantas con flores se clonan a sí 
mismas por reproducción asexual 

38-4 La biotecnologia vegetal está transformando la 
agricultura 


Panorama general 


Sembrar o no sembrar 


L á planta parasita Rafflesia arnoldü t que se encuentra sola- 
mente en el sudeste asiático, pasa la mayor parte de su v i- 
da invisible para los paseani.es, creciendo dentro de la ma- 
cera de una vid que le sirve de húesped. La planta se hace notar 
c - manera espectaoilar cuando produce un brote floral dei tama- 
de un repollo, que, finalmente, se de$arrolla y se transforma 
una Ror gigante, tan grande como el neumático de un auto- 
mõvil {fig. 38*-l). Con un olor que recue rd a a un cnerpo en pu- 
.."riacción, ia flor atrae moscas carroneras que transpottan el po- 
m de una flor a otra. Pocos dias después de abrirse, la Dor se co- 
usa y se retrae, habiendo completado su fundou. Una sola Ror 
L- menina produce hasta 4 millones de semillas. Sin embargo, la 
rproducdón sexual, como en Rajjlesía, no es la única manera 
por la cual las plantas con flores (angiospermas) se reproducen. 
! achas especies también se reproducen asexualmente, produ- 
endo una descendencia que es geneticamente idêntica a su pro- 
genitor. 

La propagadón de las pí antas con llores por reproducción se- 
xual y asexual constituye la base de la agricultura. Desde Ia apa- 
ncibn de la agricultura, aproximadamente, hace 10 000 anos, los 
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A Fig. 38-1. Rafflesia arno/d/7, la flor gigante de Indonésia. 


criadores de plantas han manipulado geneticamente los rasgos de 
unos pocos ciemos de especies silvestres de angiospermas me- 
diante selección artificial, translormándolas en los cultivos que 
cosechamos actual mente. La velocidad y la extensión de la mo- 
diíicación vegetal aumento m tensamente en las décadas recientes 
con la Regada de la ingeniería genética, 

En los capítulos 29 y 30 enfocamos la reproducción vegetal 
desde una perspectiva evolutiva, presentando la descendencia de 
las angiospermas y otras plantas terrestres a partir de sus algas 
ancestrales. En este capítulo exploraremos la biologia reproduc- 
tiva de las plantas con flores de forma mueho más dei aliada, por- 
que se traia dei grupo de plantas más importante en Ia mayoríâ 
de los ecosístemas terrestres y de la agricultura. Después de dis- 
cutir la reproducción sexual y asexual de ias angiospermas, exa- 
minaremos la moderna biotecnologia vegetal y el papel de los se- 
res humanos en Ia alteración genética de las especies cultivabl.es. 


Concepto 


La polinización permite que los 
gametos se encuentren dentro 
de la flor 


Recuerde, como se menciono en los capítulos 29 y 30, que los 
ciclos vitales de tas plantas están caracterizados por una alternam 
cia de generaciones, por la cual. las gener aciones haploide (n) y 
diploide (2n) se lurnan, produdéndose la una a la otra (véanse 
figs. 29-5 y 30-10), La planta diploide, que es el esporofito, pro- 
duce esporas haploides por meio sis, Estas esporas se dividen por 
mitosis, dando origen a los game to h tos, las pequenas plantas ha- 
ploides masculina y Femenina que producen los gametos mascu- 
lino y femenino (célula espennãtica y ovoeélula). La fecundacíòn 
produce un cigoto diploide, que se divide por mitosis y forma 
n ue vos esp oro fu os. 

En las angiospermas, el esporofito es la generadón dominante, 
en lo que se refiere a que es la planta más grande, más conspícua 
y ia de vá d a más prolongada que vemos. A lo largo de la evoluciõn 
de las plantas con semillas, los game tofi tos Fueron reduciendo su 
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Estambre 


Pé tal o 


Receptátu 


(a) U na fíor "ideaf 11 


Referencias 


Antera en el 
extremo dei 


Grano de polen germinado 
(n) (gametofito masculino) sobre 
ei estigma dei carpelo 


Ovário (base dei carpelo) 
Óvulo 



Haploide (n) 
Dipfoide (2/7) 


(b) Ciclo vítaf simplificado de una angiosperma, 

En fa figura 30-10 puede verse una versión más 
detallada dei ciclo vital, que incluye la meiosis 


Semilia 

germinada 


Embrión (2n 
(esporofito 


■Fruto sirnple 

(se desarrolla a partir dei ovarioi 


À Fíg, 38-2. Panorama general de la reproduceidn de las angiospermas* 


ta mano y se hicieron totalmeme depenei ientes de la genetadón de 
esporofitos para su nutrición. Los gametofitos de las angiospermas 
son los más reducidos de todas las plantas y están constituídos so 
lamente por unas poças células. Los esporofitos de las angiosper- 
mas desarrollan una estruetura reproductlva única: la flor. 

La figura 38-2 repasa el ciclo vital de las angiospermas, que 
se muestra con mayor detalle en la figura 30-10. Los game tofi tos 
masculino y fe menino se desarrollan en las anteras y en los óvu- 
los, respectivamente. La polinización mediante el viento, el agua 
o los ani males, transporta el grano de polen que condene un ga- 
metofito masculino al estigma de una flor. La genrtinaciõn dei 
polen conduce al game to masculino (célula espermá tica) produ- 
cido por el gametofito masculino bacia im gametofito femenino, 
comenido en un ovulo embebido en el ovário de una flor. La 
Union dei gamelo masculino y la ovocélula (fecundaciõn) se pro- 
duce dentro de cada óvulo, en el ovário. El óvulo se desarrolla y 
se transforma en una semilia, niíemras que el ova no se transfor- 
ma en un fruto (otra estruetura única de las angiospermas). En 
esta secciõn estudiaremos el papel de la flor en e! desarrollo d el 
gametofito y el proceso de la polinización. 

Estruetura de Ia flor 

Las flores, los brotes reproduetivos dei esporofito de ias an- 
giospermas. están com pu estas tipicamente de cuatro espi rales o 
verticilios de hojas muy modificadas llamadas órganos floraiet, 
que están separadas por imernodos muy cortos. A diferencia de 
los brotes vegetatívos, que crecen de manera indeterminada, las 


flores son brotes determinados, es decir, dejan cie crecer después 
de que se lormen la flor y el fruto. 

Los órganos ílorales — sépalos, pétalos, estambre s y carpe- 
los- están adheridos a una parte dei ta 11 o denominada receptácu- 
lo. Los estambres y carpelos son los órganos reproduetivos. 
rmentras que los sépalos y pétalos son estértles. Los sépalos, que 
enderran y protegen la yema de la llor antes de que se abra, son. 
general mente, verdes y tienen más aspecto de hojas que los res- 
tantes órganos ílorales. En rnuchas especies, los pétalos tienen 
colores más br liames que los sépalos y hacen a la llor átrácLiva 
para los insectos y oiros polinizadores. 

Un estambre esLá constituído por un tallo que se denomina fi- 
lamento y una estruetura terminal llamada antera; dentro de la 
antera hay câmaras que se denominan sacos de polen, en las que 
se produce el polen. Un carpelo tiene un ovário en su base y un 
cuello largo y delgado lkmado estilo En el extremo dei estilo 
hay una estruetura pegajosa que se llama estigma, que sirve co- 
mo plataforma de atenizaje para el polen. Déntro dei ovário ha} 
uno o más óvulos, cuyo número depende de la especie. La flor 
que se muestra en la figura 38-2 tiene un solo carpelo, pero mu- 
ehas especies lienen flores con múltiples carpelos. En la mayoria 
de las especies, dos o más carpelos están fusionados en una es- 
truetura única; el resultado es un ovário con dos o más câmaras, 
cada una de las cuales eomiene uno o más óvulos, Ei término 
pistilo se usa a veces refinèndose a un carpelo único o a un gru- 
po de carpelos fusionados. La figura 38-3 muestra ejemplos de 
las va ri aciones en la estua ura de Ia flor que evoludonaron du- 
rante los 140 millones de anos de historia de las angiospermas. 
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: ” el capítulo 30 se describieron 3as cara etc nsucas gene rales de las an- 
:: spermas (véase % 30-1 2). Veremos aqui algunas diferencias en los 
" -gos íl o raies. Segúti ias especies, las flores pueden variar en euanto a 
. presencia a ausência de sépalos, pétaios, estambres o carpeios. Las 
flores completas nenen los cuatro ôrganos florales básicos (véase iig, 
s “da). Las II ores incompletas earecen de uno o más de estos ôrgane% 


Figura 38-3 

de las variadones florales 


Por ejemplo, tn mayoria de las flores de las gramíneas careceu de péta- 
los. Algunas flores incompletas son esiértles, earecen de estambres \ car- 
pe los funcíonaks. Las II ores también pueden variar en lamnno, forma, 
color, aroma y distribución de los órganos florales. Gran parte de esta 
diversidad se. debe a adapuciones de la flor a los disiinios grupos de po- 
linizado res (véase fig. 30- 13). 


SIMETRIA LOCALIZACIÓN DEL OVÁRIO DISTRIBUCIÓN FLORAL 


' flores pueden difere ndarse por su simetria. 
zTi la simetria bilateral, ia flor piiede dividfcse 
dos partes iguales mediante una sob linea 
-ciginaria. Hn la simetria radial, los sépalos, 
: dos, estambres y carpeios írradian hacia 
acra desde un punto central- Los órganos flo- 
'des también pueden cncommrse fusionados o 
aparados. Por ejemplo, los pé tal os de los nar- 
- cs están fusionados formando un embudo. 




La local Lzaciõn deí ova no puede variar en re- 
lactón con los estambres, peta los y se paios. 
I 'n ovário se liam a superior si dichas partes 
están adheridas por debajo de éí, se mi- infe- 
rior si están ádheridas a la misma altura de cl, 
e inferior si están adheridas por abajo 



Ovário sembinferior Ovário inferior 


VARIACIONE5 REPRODUCTIVAS 


La distribución floral también puede variar. 
Algunas especies nenen Elores indivídua les y 
ottas tienen agrupadones que se .lenominan 


inflorescencia dei 

girasoí. £1 disco central 
de un girasol en realidad 
está formado poi cíentos 
de minúsculas flores 
incompletas. Los que 
pareceu pétalos son, 
precisa mente, flores 
estériEes. 





mfloFcscçneias. 


Inflorescencia 
dei altramuz o lupino 



. mayoría de ias especies tienen un 
o tipo de flor que tiene estambres 
-srpdos fundonales. Todas ias Qo- 
■ impleLas y algunas Elores incom- 
êtas tienen estambres y carpeios 
ncionales. Bn la mayoria de las ílo- 
“ s incompletas, los estambres o los 
arpe los están ausentes o no son fun- 
'iiícs. Las flores incompletas, que 
cnen sola mente estambres rimei o- 
raies se llaman estarrunadas, y aque- 
— í5 que tienen solamente carpeios 
ndonales se llaman carpdadas. Si 
flores es laminadas y carpelá^às se 
cncuemran en la misma planta, se d L 
que "a cspccie es monoica (de la 
abra griega que significa H ima ca- 
i 'na especie dioica (“dos casas ) 
Lene flores es laminadas y carpeladas 
plantas separadas. 






JVlaíz, una especie monoica- Una "espiga" de 
maíz (ízquiercfa) está formada por granos (frutos 
de una semilla) que se desarrolJan a partir de una 
inflorescencia de flores carpeladas fertilizadas. 
Cada grano deriva de una única flor, Cada "hebra 
de seda' r consta de un estigma y un largo estilo. 
Las "borlas"' (derecha) son infbrescendas 
estaminadas. 


Sagittaria íatifolia (Saeta de agua o flecha 
de agua), una especie dioica. La flor 
estaminada (izquíerda) carece de carpeios, y la 
flor carpeiada (derecha) carece de estambres, 
Tener estos dos tipos de ffores en plantas 
séoa radas reduce la enrinaamia. 
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Desarrollo dcl ganietofito y poli íizacicm 

Las anteras y los óvulos tienen esporangios, esiructuras don- 
de se producen esporas por meiosis y se desarrollan los garneto - 
fitos. Los granos de pólen, cada uno de los cuales esta consumi- 
do por un gametofito masculino maduro rodeado por la pared de 
la espora, se forni an dentro de los sacos de pólen (microsporan- 
gios) de las anteras. Un garneto fito femenino, productor de ovo- 
células o saco embrionário, se forma dentro de cada óvulo. 

En las angiospermas, la polinizadón es la transferencia de pó- 
len desde una antera a un estigma. Si la polinizadón es satisfac- 
to ria, el grano de polen produce una estructura denominada tu- 
bo polínico, que crece y se introduce dentro dei ovário por el es- 
tilo y descarga los gamelos masculinos (células esperm áticas) en 
la vecindad dei saco embrionário, produdéndose la fecundación 
dei garneto femenino (ovocélula) (véase la lig, 38-2 b). El dgoto 
tia origen a un embrión y, cuando el embrión crece, el óvulo que 
lo contiene se transfonna en una semilla. La totalidad dei ovário, 
mientras tanto, se desarrolla y forma un fruto que contiene una 


o más semi! ias, dependiendo de ia especie. Los frutos, que se dis- 
persan al caer al suelo, o al ser transportados por el dento o por 
an [males, comribuyen a disemínar las semi lias a una relativa dis- 
tancia de su planta de origen. Cuando las condiciones de luz. 
suelo y temperatura son adecuadas, la semilla germina y el em- 
brión transportado en la semilla crece y desarrolla la plãntula. 

Veremos ahora con mayor detalle el desarrollo de los game to- 
fitos de las angiospermas y el proceso de polinizadón. Tenga en 
cuenta, sin embargo, que hay muchas vari aciones en los detalks 
de estos procesos, según la especie de que se trate. 

Dentro de los microsporangios (sacos de polen) de una ante- 
ra hay muchas células díploídes IJamadas microsporodtos, tam* 
biên conocidas como células madre de las microsporas (íiy. 38- 
4a). Cada microesporocito se divide por meiosis y forma cuatro 
microsporas haploídes, cada una de Ias cuales puede. final me r 
te, originar un gametofito masculino haploide. 

Una microspora se divide por mitosis y citonesís, produden- 
do dos células independientes denominadas célula generativa y 
célula vegetativa (o célula dei tubo polínico). Estas dos células 


(a) Desarrollo de un gametofito masculino 
(grano de polen), Los granos de polen se 
desarrollan dentro dei microsporangio (sacos 
de polen) de las anteras en las puntas de los 
estambres. 


Saco de 
polen 


(microsporangio) 


© Cada uno de los 
microsporangios 
contiene 
microsporocitos 
díploídes (células 
madre de tas 
microsporas). 

Cada microspO“ 
rocito se divide por 
meiosis para 
produdr cuatro 
microsporas 
ha pio ides, cada 
una de las cuales 
se desarrolla hasta 
formar un grano 
de polen. 

© Un grano de polen 
se transforma en un 
gametofito mas- 
culino cuando su 
núcleo generativo 
se divide y forma 
dos gamnetos mas- 
culinos o células 
espermáticas. Esto 
generalmente 
sucede cuando un 
grano de polen cae 
sobre el estigma de 
un carpelo y 
comienza a crecer 
el tubo polínico. 
(Véase fig. 38-2b.) 


Microspo- 

rocito 


Microspo- 
ras (4) 


Cada una 
de !as4 mi 
crosporas 

Célula ge- 
nerativa 
(formará 
dos game 
tos mas 
cu lí nos) 



(b) Desarrollo de un gametofito femenino 
(saco embrionário). El saco embrionário se 
desarrolla dentro de un óvulo, que esta 
rodeado por el ovário en la base dei carpelo. 


I 




i 
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Gametofito 

masculino 

(grano de polen) 

Núcleo de 
la célula 
vegetativa 


Grano de 
polen de 
la artemísa 
(o ambro- 
sia) 


Megaspo- 

rangio 

Megaspo- 

rocito 

Integu mentos 
Micrópilo 


J Megaspora 
superviviente 




Ovulo 



Integumentos 


Gametofito femenino 

(saco embrionário) 

^ Células anti- 
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Dentro dei 
megasporangic oe 
óvulo hay una gra ~ 
célula diploide 
denominada 
megasporocitc 
(célula madre ce 
las megasporas 

© El megasporocitc 
se divide por 
meiosis y da lugar z 
cuatro células 
haploídes, pero. 
en la mayoría de a 
esperies, solo un a 
de ellas sobrevive 
como megasporz 

Ires d ivisiones 
mitóticas de ta 
megaspora 
forman el saco 
embrionário, un 
gametofito 
femenino 
multicelular. El 
óvulo ahora está 
formado por el 
saco embrión ar 
rodeado por los 
integumentos 
(tejido de 
protección). 


A Fig. 38-4. Desarrollo de las gametofitos (granos de polen y sacos embrionários) de las angiospermas. 
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7 to con Ia pare d cie la espora, constituyen un grano de polen* 
. , en esta etapa de su desarrollo es un gametofito masculino ín- 
aduro. La pared de la espora generalmente exhíbe un patrón 
adorado único de dicha especie vegetal particular. Durante la 
nuduradôn dei gametofiLo masculino, la célula generativa pene- 
cn la célula vegetaúva. La célula vegetaliva tiene abora dentro 
. : ei la una célula completameme libre (la célula generativa), La 

- - ula vegetaúva produce el tubo polinico. una estmctura esen- 

para la liberactón de las células espenn áticas liada la ovocé- 
Durante la elongacion dei tubo polinico* la célula generati- 
por lo general, se divide y produce dos células esperm áticas, 
permaneceu dentro dei tubo polinico (véase fig. 30“ 10). Hl 

■ a polinico crece a través dei largo estilo dei carpelo y se intro- 
. „e en el ovário, donde libera las células espermãticas en la ve- 

ndad de un saco embrionário. 

- no o mas óvulos* cada uno de los cuales con tiene un megas- 
r r.mgio, se forma dentro dc las câmaras dei ovário (fig. 38 - 
4b) Una célula dei megasporangio dc cada óvulo* el megasporo- 
- o célula madre de la megaspora)* crece y se divide por rneio- 
produce cuatro megasporas haploides. 

Los deialles dcl próximo paso varian extensamente, depen- 
. -:ndo de la especie, En la mayoría de las especies de las angios- 
-:rmas, solamente una megaspora sobrevive, Esta megaspora 
ntmúa su crecimiemo* y su núcleo se divide por mitos is ires 
res, sin citocinesis, dando como resultado una célula enorme 
ocho núcleos haploides, l,as membranas dividen esta masa, 
duciendo un gameiofito femenino multícelular: el saco e ni- 
na no. En un extremo dei saco embrionário hay tres células: 
àvocéhda y dos células Uamadas sinérgidas. Las sinérgidas 
_ iquean a la ovocélula y tienen la función de atraer y guiar al 
polinico bacia el saco embrionário. En el extremo opuesto 
... saco embrionário hay tres células anúpodates/cuya función 
desconoce. Los dos núcleos restantes* denominados núcleos 
lares, no se reparien en células independientes sino que com- 
nen el citoplasma de la gran célula central dei saco embriona- 
Hl óvulo, que tinakneme se transformará en una semilla* aho- 
^2 está constituído por el saco embrionário rodeado por dos in- 
igunienios (capas de tejido protector dei esporofito que fínal- 
nte se desarrollan y forman la cubierta de Ia semilla). 

La polinización, o transferencia de polen de la antera al estig- 
77 es el primer paso en una cadena de sucesos que pueden con- 
.7 a Ia fecundación. Esta etapa se realiza de varias maneias, 
algunas angiospermas, incluídas las gramíneas y muehos ár- 
■7s. el viento es el agente poiinizador. En dichas plantas* la li- 
v ‘..:.nón de enormes cantidades de polen compensa el azar de 

■ mecanismo de dispersión. En ciertas épocas dei ano, el aire 
eargado con granos de polen, como puede confirmar cual- 

- -r persona que padezea alergia al polen. Algunas plantas 
ícaaúcas dependeu dei agua para la dispersión dei polen, Sin 

- baigo* la mayoría de las angiospermas dependen de los insec- 

- pájaros u otros animales que trasladan el polen directamen- 
. otras flores. 

Mecanismos que impiden Ia autofecundación 

Por lo general, una de las grandes ventajas de Ia reproducción 
oaal es que aumenta la díversidad genética de la descendencia, 
ementando* de esa manera la probabiüdad de que por lo 
" --os algunos de los desce ndientes sobrevi van ante desafios co- 
1 cambio ambiental y los agentes patógenos (véase capítulo 
Sin embargo* algunas flores, como los guisantes, se autofe- 
. . ;-.dan. Este proceso, denominado autofecundación* puede ser 
. eualidad deseable en algunas plantas de cultivos porque ase- 


gura que una semilla va a desarrollarse. Sin embargo, muchas es- 
pecies de angiospermas* tienen mecanismos que hacen difícil o 
imposíble que una flor se fecunde a sí rnisma. bis distintas ba- 
rreras que impiden la autofecundación contnbuyen a la variedad 
genética, al asegurar que las células espermãticas y !as ovocélulas 
provengan cie progenitores diferentes. En Ias especies dioteas* 
por supuesto, las plantas no pueden autofeeundarse porque tie- 
nen flores estaminadas o flores carpeladas (véase fig. 38-3), Y en 
algunas plantas que tienen 11 ores con estambres y carpelos fun- 
cional es, estos órganos floral es madura n en momentos diferen- 
tes* o estãn ordenados estructural mente de manera tal que es im- 
probable que un animal poíinizador transfiera el polen de la an- 
tera al estigma de una rnisma flor (fig. 38-5). Sin embargo* el 
mecanismo más frecuente contra la autopolinización en ias plan- 
tas con flores se conoce como aittoincompaubüidad, que es la 
capacidad de una planta de rec bazar su propio polen y* algunas 
veces, el polen de indivíduos estrechameme em paren Lados, Sí un 
grano de polen aterriza sobre el estigma de una II or de la rnisma 
planta, un bloqueo bioquímico impíde que et polen complete su 
desarrollo y fecunde al game to femenino. 

Los investigadores estãn desci Irando los mecanismos molecu- 
lares que partícipan en la autoincompatibilídad. Esta respuesta 
vegetal es análoga a la respuesta in muno lógica de los animales, 
ya que ambas están basadas en la capacidad de los organismos de 
diferenciar las células “propias' 1 de las "ajenas”. La diferencia cla- 
ve es que el sistema inrmmológico de los animales rechaza las cé- 
lulas ajenas o extranas, como, por ejemplo, cuando ei sistema 
instala una defensa contra un patógeno o intenta rechazar un ór- 
gano trasplantado. Ití autoincompatibilídad de Ias plantas, por el 
contrario* es un rechazo de las propias células. 

El reconocimiento dei polen como "propio'’ se basa en genes 
de au tomeompat i bi hdad , denominados genes 5. En la dotación 
génica de una población vegetal, puede haber do cenas de alelos 
de un gen 5, Si un grano de polen tiene un ale lo que coincide con 
un alelo dei estigma sobre et que se deposita, el tubo polinico no 
crece, Según Ias especies, el reconocimiento como propio blo- 
quea el crecimiento dei tubo polinico por uno de dos mee anis- 



Estigma 


x Anteras 7 
con polen 


Flor pin 


Flor thrum 


A Fig. 38-5, Los tipos de flores pin y thrum reducen la autofecun- 
dación. Algunas especies producen dos tipos de flores: flores pin (tipo 
alfiíer), que tienen estilos largos y estambres cortos, y flores thrum (tipo 
borla), que tienen estilos cortos y estambres largos. Un insecto que se ali- 
menta dei néctar recoledará polen en diferentes partes de su cuerpo; ei 
polen de una flor pin se depositará en una flor thrum y viceversa. 
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mos moleculares: autoineompatibilidad dei gametofito o autoin- 
compatibilidad dei esporo fito, 

En la autoineompatibilidad gametofítica, ei alelo 5 en el geno- 
ma dei polen es responsable dei bloqueo de la fecundación, Por 
ejemplo, un grano de polen S T de un esporofito progenitor S 1 5 I 
no fecundará a los gamelos femeninos de una flor 5,5 : pero sí lo 
hará a los de una flor S 7 S T Un grano de polen 5 no fecundará 
ninguna de las dos flores. Este tipo de reconodmiemo como pro- 
pio implica la destrucción enzímática dei RN A dentro de un tu- 
bo polínico rudimentario. Las enzimas que hidrolizan al RN A en 
el estilo dei carpelo pueden entrar dentro dei tubo polínico y ata- 
car su RN A solamente en el caso de que el polen sea reconocido 
como “propioL 

En la autoincompatibi ] idad esporofítica. la fecundación se 
bloquea por los pro duetos génicos dei alelo 5 en los tejidos dei 
esporofito progenitor que se adhiere a la pared dei polen. Por 
ejemplo, un grano de polen 5 L o un grano de polen S 2 de un es- 
porofito progenitor 5 E 5, no fecundarão gametos femeninos de 
una flor $ t S 2 ni tampo CO de una flor S 2 S y La autoincompatíbili- 
dad esporofítica implica que existe una via de transducción de 
seria les en las células epidérmicas dei estigma que ímpíde la ger- 
minación dei grano de polen, 

Álgunos cultivos, como las variedades cultivadas no hí- 
bridas de guisantes, tnaíz y tomates, se autopolimzan siste- 
maticamente con resultados satisfactorios. Sin embargo, los 
criadores de plantas, algunas veces, hibridan diferentes va- 
riedades de una planta de cultivo para obtener los me j ores 
rasgos de estas variedades y contrarrestar la perdida de vi- 
gor que puede resultar de una excesiva endogamia (véase 
capítulo 14), Para obtener semillas híbridas, actualmente los 
agricultores deben impedir !a autofecundadón, bien elimi- 
nando laboríosamente las anteras de las plantas progenito- 
ras que proporcionan las semi lias o desarro liando plantas 
masculinas estéril es. La última opciõn es cada dia más im- 
portante. Final mente, también seria posible ímponer la au- 
toincompatibilidad en especies de cultivo que son normal - 
mente compaübles con su propio polen. la investigaciõn 
básica de los mecanismos de la autoineompatibilidad pue- 
de, por lo tanto, permitir aplícaciones agrícolas. 



Después de Ia fecundación, los 
óvulos se desarro llan hasta 
convertirse en semillas y los 
ovários en frutos 

Hemos descrito los procesos dei desarro! lo de los gametofilos 
y Ia poli nizaciõn. Ahora veremos la fertilización y sus producu - 
semillas y frutos 

Fecundación doble 

Tras depositarse en un estigma receptivo, el grano de polen 
absorbe h ume da d y germina; es deeir, produce un Lubo polínico 
que se extiende hacia abajo entre las células dei estilo en direc- 
ción al ovado (fig* 38-6) El núcleo de la célula generativa se di- 
vide por mitosis y forma dos células espermãticas. Dirigido por 
un estímulo químico, posiblemente, cálcio, el extremo dei tub ' 


Grano 
de polen 


® Si un grano de 
polen germina, un tubo 
polínico trece bacia abajo 
por ei estilo en direcdón 

al ovário. 


Núcleos 

polares 


Ovocèlula 



Estigma 
Tubo polínico 


Dos células 
espermãticas 

Estilo 
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Óvulo (que contiene 
al gametofito 
femenino, o saco 
embrionário) 


Micrópilo 


Evahiacion de conceptos 


1 . Mencione álgunos ejemplos de cómo la forma se 
adapta a la función en la estructura de la flor. 

2. Diferencie polinízadón de fecundación . 

3. Dadas las aparentes desvemajas de la autofecunda- 
ción como una ‘estratégia 1 reproductíva en la na- 
mrãleza, es sorprendeme que aproximadamente el 
20% de las especies de angiosp ermas se reproduz- 
can príncípalmeme por autofecundadón, Aunque 
es sumamente frecuentê en la naturaleza, la auto- 
fecundación ha sido llamada “callejón evolutivo 
sin sal ida", Sugiera una razón por la cual la auto- 
fecundadón podría haber sido seleccionada en la 
naturaleza y todavia continuar siendo "un callejón 
evolutivo siri salida 11 . 

Vêanse las rcspuèstas ai d Apêndice A, 




Óvulo 


A Fig. 38-6. Crecímiento dei tubo polínico y fecundación doble. 


@ Ef tubo polínico 
descarga dos células 
espermãticas en el 
gametofito femenino 
(saco embrionário) dentro 

def óvulo. 
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@ Una célula espermá- 
tíca fertiliza a la ovocélula, 
formando el cígoto. La otra 
célula espermática se 
combina con [os dos núcleos 
polares de la gran célula 
central dei saco embrionário, 
dando origen a una célula 
tríploíde que $e desarrolla y 
forma un tejido nutritivo 
denominado endospermio. 


Núcleo dei endospermio 
(3n) (dos núcleos polares 
más una célula esperma* 


Cigoto (2n) (ovocélula 
más célula espermática) 
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único entra en el ovário, penetra a través dei micrópilo (una 
tndidura en los in tegumentos dei óvulo), y descarga sus dos cé- 
zs espermáticas cerca o dentro dei saco embrionário. 

Los siguientes acontecimientos son una característica distínti- 

- dei ciclo vital de las angiospermas. Una célula espermática fe- 

- - nda la ovocélula para formar el cigoto. El otro gameto mascu- 

se combina con los dos núcleos polares para formar un nú- 
. triploide (3n) en el centro de la gran célula central dei saco 
nbrionario. Esta enorme célula da origen al endospermo, un 
•- ido de la semilla que almacena nutrientes. La unión de dos cé- 
a? espermáticas con núcleos diferentes dei saco embrionário se 
cenomina fecundación doble. La fecundación doble asegura 

- el endospermo se desarrollará solamente en los óvulos don- 
_ . ia ovocélula ha sido fecundada, previniendo de esa manera 

:e Ias angiospermas malgas teu nutrientes. 

Los tejidos que rodean al saco embrionário han impedido a 
' investigadores la observación directa de la fecundación de las 
r Amas en erecimiento en condiciones norma les. Recien temente, 
embargo, los científicos han aislado células espermáticas de 
. a nos de pólen germinados y ovocélulas de sacos embrionários 
T -' oservaron la mezda de los gametos vegetales in vitro (en un 
vente artificial). El primer epispdio celular que tiene lugar 
lespués de la fusión de los gametos es el aumento de las concen- 
ij ciones de cálcio dtoplasmático (Ca 2+ ) de la ovocélula, como 
•zurre también durante la fusión de los gametos anima les (véase 
" '"-rio 47). Otra semejanza con los animaíes es el estableci- 
- mo de un bloqueo a la polispermia, la fecundación de un ga- 
me lemenino por más de una célula espermática. Por esa ra- 
: n. los gametos masculinos dei maíz {Zea mqys) no pueden fu- 
■ arse con cigotos ín vitro. En el maíz, esta barre ra a la polis- 

■ va ya se establece 45 segundos después de la fusión inicial 
a célula espermática con ía ovocélula. 

I 

Del óvulo a la semilla 

Después de la lecundaciõn. cada óvulo se desarrolla hasta for- 
ru: una semilla, y el ovário, a su vez, origina un fruto que encie- 
“j. a la(s) semilla(s). A medida que se desarrolla el embrtón a 

■ mr dei cigoto, la semilla almacena proteínas, aceites y almidón 
a eantidades variadas, segun la especie. Ésta es la razón por la 

las se mi] I as son los prindpales sumideros de hidrates de 
izroono (véase capítulo 36). inicialmente, estos nutrientes se al- 
:enan en el endospermo, pero en muchas especies, en una 
a- a más tardia dei desarrollo de la semilla,, Ia función de alma- 
zamiento dei endospermo se traslada en mayor o menor pro- 
: . rción a los gruesos cotilédones dei embrión. 


DesarroíJo dei endospenno 

Por lo general, el desarrollo dei endospenno precede al dcl 
ibriõn. Después de Ia fecundación doble, el núcleo triploide de 
-dula centra] dei óvulo se divide, formando una “supercéltila" 

- _ vinucleada de consistência lechosa. Esta masa líquida, el en- 
. spercno, se hace mui ti celular citando la citocinesis divide al cri 
plasma formando membranas entre los núcleos. Finalmente 

- j;- células "desnudas” producen paredes celulares, y el endos- 
- -Amo se solidifica. La ieche” de coco es un ejempio de endos- 

■ '".to liquido; la pulpa 1 de coco es un ejempio de endospermo 
a: hdo. La parte blanca de las palomitas de maíz también es en- 
c spermo sólido. 

En los granos y en la mayoría de las otras monocotiledóneas, 
también en muchas eudieotiledóneas, el endospermo almacena 
nutrientes que pueden ser usados por la plántula después de la 


germmadón. En otras eudicotüedóneas (incluídas las semi lias de 
los guisam es), las reservas de alimentos dei endospermo se ex- 
portan totalmente a los cotilédones antes de que la semilla fina- 
lice su desarrollo; en consecuenda, la semilla madura carece de 
endospenno. 

Desarrollo dei embiión 

La primera división mito ti ca dei cigoto es transversal, y seg- 
menta al huevo fecundado dando lugar a una célula basal y a una 
célula terminal (fig. 38-7) La célula terminal origina final men- 
te la mayor parte dei embrión. La célula basal continua dividiên- 
dose transversal mente, produciendo hebras de células que corts- 
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A Fig, 38-7, Desarrollo dei embrión de una planta euditotrledó- 
nea. Al rriismo tiempo que el óvulo se transforma en una semilla ma- 
dura y los integumentos se endurecen y engrosan para formar la cubier- 
ta de la semilla, el cigoto da origen a una planta embrionária con órga- 
nos rudimentarros. 
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tituyen el denominado suspensor, que fija eí embrión a su pro- 
geniLor. El suspensor cumple la fundou "de aportar nutrientes al 
embrión desde la planta progenitora y en algunas plantas, desde 
cl endospermo. A medida que el suspensor se alarga, empuja 
también aí embrión más profundamente dentro de los te j idos 
protectores y nutritivos, Mientras tanto, la célula terminal se di- 
vide varias veces y forma un proembrión esférico que se adhiere 
al suspensor. Los cotilédones comienzan a formarse como protu- 
berâncias sobre el proembrión. Una eudicotiledónea, con sus dos 
coLiledon.es. üene una forma de corazõn en esta etapa. En las mo- 
nccotíledóneas se desarrolla solo un cotiledón, 

Inmediatamente después de que aparecen los cotilédones ru- 
dimentarios, el embrión se alarga. Como una lengúeta entre los 
cotilédones se encuemra ei brote apical dei embrión, que inclu- 
yc el brote dei meristema apical. En el extremo opuesto dei eje 
dei embrión, donde se adhiere al suspensor, se encuemra el ápi- 
ce embrionário de la raiz, que incluye ei meristema apical de la 
raiz. Después de que ta sem tila germine, el meristema apicale de 
los extremos de los brotes y raices desarrollarán el crecimiento 
primário tanto tiempo como k planta viva (véãse fig, 35-10). 
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(a) Alubia comün, una eudicotííedónea con cotilédones grue=r r 

Los cotilédones carnosos almacenan nutrientes absorbidos de 
endospermo antes de que la semilla germine. 
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Estructura de Jn semi Ma madura 

Durante las últimas etapas de su maduración, la semilla se des- 
hidrata hasta que su comenido de agua es, aproximadamente, so- 
lo 5 - 1 5% de su peso. El embrión; rodeado por una reserva de 
alimentos (cotilédones, endospermo o ambos), adquiere un esta- 
do de í atenda; detíene su crecimiento y su metabolismo práctica- 
]uente se imemnrtpe. El embrión y su reserva de alimento estãn 
envueltõs por una cubierta de la semilla dura y protectora, lla- 
mada Lesta que se forma a partir de los integu mentos deí óvulo. 

Podemos observar con mayor detallé un tipo de semilla eudi- 
cotiledónea al abrir la semilla de un guisante cpmún. En esta eta- 
pa, el embrión está constituído por una estructura alargada, el eje 
embrionário, adherido a los cotilédones carnosos (fig, 38-8a). 
Debajo de! punto en el cual se unen los cotilédones, el eje embrio- 
nário se denomina hipocótilo (dei griego hypo, debajo), El hipo- 
cótilo Lermina en‘Ia radícula o raiz embrionária, i a porctón dei 
eje embrionário por encima dei punto donde se unen los cotilé- 
dones es eí epicótilo (dei griego, epi, encima). Está constimido 
por el extremo dei brote que üene un par de hajas minúsculas. 

Los cotilédones dei guisante conuiri ya poseen almidón antes 
de que la semilla germine, porque absorbieron los hidratos de 
carbono dei endospermo cuando se desarroüó la semilla. Sin em- 
bargo, las semillas de algunas eudíeotiledóneas, como las habas 
de ricino (Rtrinuscommunts), renenen su reserva alimentaria en el 
endospermo por lo cual sus cotilédones son muy delgados (fig. 
38-8b). Los cotilédones absorben los nutrientes dei endospermo 
y los transfieren al resto dei embrión cuando la semilla germina. 

El embrión de una monocotiledónea Li ene un solo cotiledón 
(fig. 38-8c) Los miembros de la iam i lia de las grarníneas, como 
d maíz y el trigo, tienen un tipo de cotiledón especializado de- 
nominado escutelo (dei latín, scutetla, pequeno escudo). El escu- 
leio es muy delgado, con una gran superfície comprimida contra 
el endospermo, dei cual el escutelo absorbe los nutrientes duran- 
te la gernúnaciòn. Eí embrión de una semilla de gramínea está re- 
cubierto por dos vainas: d coleõptilo que recubre al joven bro- 
te, y la coleorriza, que recubre a la raiz joven. 

Del ovário al fruto 

Mientras las semillas se están desarroLlando a partir de los 
óvulos, el ovário de ía flor se desarrolla formando un fruto, que 
protege a las semillas que encierra, y cuando madura, contribu- 




(b) Riemo, una eudicotüedónea con cotilédones delgados, 

cotilédones delgados y membranosos (se muestran en una vista * 
y desde los ângulos) absorben el alimento dei endospermo cua - 
la semilla germina. 


Escutelo 

{cotiledón) 


Perícarpio fus : 
la cubiena 
de la semilla 


Coleorriza 


En dos per rr o 
Epicótilo 
'to 

Radícula 


(c) Maíz, una monocotiledónea, Como todas las monocotiledoresr* 
el maíz tiene un solo cotiledón. EE maíz y otras gramíneas tiener 
gran cotiledón denominado escutelo Eí brote rudi menta rio está 
envamado en una estructura llamada coleóptilo, y la coleorriza reo*' 
la raiz joven. 


▲ Fig. 38-8. Estructura de una semilla. 


ye a su dispersión por el viento o por los ani males. La fet ur.z*- 
ción desencadena câmbios hormonales que hacen que el o\ - : 
comicnce su transformaciõn en un fruto. Si una flor no ha s _b 
polinizada, el fruto, habitual rneme, no se desarrolla y la flor 
lera se marchila y se desprende. 

[durante el desarróllo dei fruto, la pare d dei ovário se transi : r- 
ma en el perícarpio, la pare d engrosada dei fruto. Mientras d 
ovário crece, las otras partes de la flor se marchitan y se despren- 
deu. Por ejemplo, el extrema puntiagudo de una vaina de guisan- 
Le es el resto dei estigma de una flor dei guisante. 1 

Los frutos se dasifican en vários tipos, según el origen dei de- 
sarrollo (fig. 38-9). La mayoria de los frutos derivan de un un>- 
co carpe í o o de vários carpelos fusionados y se denominan fru- 
tos simples. Algunos frutos simples son carnosos, corno el c- 
locotón, mientras que otros son secos como la vaina dei guLsan- 
te o la nuez (véase iig. 30-8), Un Iruto agregado resulta de u: j 
única flor que tiene más de una carpe lo independi ente, cada uno 
de los cuales forman un pequeno fruto. Estos "pequenos frute L 
están agrupados en un solo receptáculo, como en ía frambuesa 
Un fruto múltiple se desarrolla a partir de una mflorescencia, un 
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njunto de II ores agrupadas estrechamente. Guando las paredes 
vários ovários empíezan a engrosarsc, se fusionan y quedan 
corpo radas en un solo fruto, como sucede en la pina. 

En algunas angiospermas, atras partes de la flor, adernas de 
s ovários, contribuyen a formar lo que habitual mente se 11 ama 
■to. Dichos frutos se llamao frutos accesorios. En las flores de 
manzana* por ejemplo, ei ovário está en el interior dei recep- 
T - :ulo (véase lig. 38- 2b), y la parte pulposa de este fruto simple 
--'iva prindpalmeme dei receptáculo agrandado; solamente el 
razõn de la manzana deriva dei ovário. Ütro ejemplo es Ia fre- 
un fruto agregado que consiste en un receptáculo aumentado 
: um ano embebido con diminutos frutos, cada uno con una se- 
milk. 

Por lo general, un fruto madura, aproximadamente , al mismo 
' .do que sus semi lias completan su desarrollo. Mientras que la 
duración de un fruto seco, como la vai na de las semi lias de so- 
: ui plica la maduración y desecación de los tejidos dei fruto , el 
xeso en un fruto pulposo es más elaborado. Interacciones 
rnonales coxnplejas produccn un fruto comestible que resulta 
. r tentación para los animales. y así contribuyen a dispersar las 
. v ilas. La "pulpa" dei fruto se hace más blanda por la acción de 
. mponentes digestivos enzimáticos de las paredes celulares. Ge- 
" ■ ralmente, hay un cambio cie color desde el verde hacia oiro eo- 
t como el rojo t el anaranjado o el amanllo. El fruto se hace más 
i • -ce , ya que los ácidos orgânicos o las moléculas de almidón se 
nsforman en azúcar, que puede alcanzar una concentraciõn 
20% en un fruto maduro. 


Germinación de Ia semiila 

Guando una semiila madura, se deshidrata e inicia una fase 
que se conoce como dormancia o estado latente (de la palabra 
latina que significa ' dormir' ), una condición de actividad meta- 
bólica extremadamente baja con suspensión dei crecimiento y 
dei desarrollo. Las condiciones necesarias para interrumpir la 
dormancia varian entre las distintas especies de plantas. Algunas 
semillãs genninan tan pronto como se encuentran en un ambien- 
te adecuado. Otras semillãs, a pesar de estar semb radas en un si- 
tio favorable, pertnanecen en la fase de dormancia hasta que al- 
guna senal ambiental específica ocasiona la interrupción de la 
dormancia. 

Dormancia de la settiílln; 

una adaptación a los períodos rigurosos 

La dormancia de Ei semiila aumenta las posibíMades de que 
la germinación se produzca en et momento y en lugar más ven- 
tajoso para la plântula. La mterrupción de la dormancia gene- 
ralmente, requiere cicrtas condiciones ambientales. Por ejemplo, 
las semi 1 tas de muchas plantas desérticas, solo genninan después 
de liuvias torrenciales. Si genninaran después de una leve lloviz- 
na, el suelo podría estar demasiado seco para soportar la plãntu- 
la. En los lugares donde son comunes los incêndios, muchas se- 
mi lias requieren un intenso calor pata interrumpir la dormancia; 
las plámulas son, por esa razõn, más abundantes después de que 
eí fuego haya eliminado la vegetación competidora. Guando los 





Fruto dei guisante 

à) Fruto simple. Un fruto simple se 
jesarrolla a partir de un único carpelo (o 
vários carpelos fusionados) de una flor 
sjemplos: guisante, limem y cacahuete). 


Estigma 


Ovulo 


Flor dei guisante 1 


Semiila 




Ova no 



Car pelos 


Estarnbre 


Flor de la frambuesa 


Carpelo 
(fruto 
pequeno} 


Estarnbre 



Estigma 

Ovário 


Fruto de la frambuesa 

(b) Fruto agregado. Un fruto agregado se 
desarrolla a partir de vários carpe los 
independi entes de una flor (ejempios: 
frambuesa, zarzamora y fresa). 



Inhorescenria de la pina 


Cada 
segmento 
se desarrolla 
dei carpelo 
de una flor 



Fruto de la pina 

(c) Fruto múltiple. Un fruto múl tiples se 
desarrolla de vários carpelos de varias 
flores (ejempios: pina e bigo). 


á Fig, 3 8“ 9. Origen dei desarrollo de los frutos. 
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inviernos son crudos, las semillas requerirán exposidones exten- 
sas al frio. Las semi] las sembradas durante el verano o el otono 
no germinan hasta la primavera siguieme, asegurãndose una lar- 
ga temporada de credmiento antes dei siguiente inviemo. Algu- 
nas sernillâs pequenas, como ias de algunas variedades de lechu- 
ga, requieren luz para germinar, y solo intermmpirán la dorman- 
cía si están enterradas de una manera suficientemente superficial 
para que las plántulas puedan empujar y atravesar la superfície 
dei suelo. Algunas semi Lias tienen cubiertas que es necesario de- 
bilitar por acción química mierttras pasan a través dei tracto di- 
gestivo de un animal y por esa razón T probabl emente se trans- 
porten a cierta distancia antes de germinar 

El periodo durante el cual una semilla en fase de dormanda 
continua viable y capaz de germinar varia desde unos pocos dias 
basta décadas, o aun más, dependiendo de las especies y ele las 
condiciones ambientaies. La mayoria de las sem il las son suficien- 
temente resistentes como para aguantar un ano o dos hasta que las 
condiciones sean- favorables para germinar Por esa razón, el suelo 
ciente un banco de semi! las no germinadas que pueden haberse 
acumulado durante vários anos, Esta es una de las razones por las 
que la vegetación reaparece tan rapidamente después de un incên- 
dio, sequía, inundación o alguna atra catástrofe ambiental. 


Desde la sernifín hasta la pldritula 

La germinaciõn de las semillas depende de un proceso físico 
denominado imbibición, es decip captación de agua debido al 
bajo potencial de agua de la semilla seca. La imbibición de agua 
hace que la semilla se expanda, rompa su cubierta, y desencade- 
ne câmbios metabólicos en el embriõn que le permiten continuar 
su credmiento. Después de la hidrataeiõn, las enzimas comien- 
zan a digerir los materiales alm acenados en el endospermo o en 
los cotilédones, y los nutrientes se trasladan a las regiones en cre- 
dmiento dei embriõn. 

El primer órgano que emerge de la semilla en germinadón es 
la radícula, la raiz embrionária. Luego, el extremo dei brote debe 
atravesar la super [ide dei suelo. En las alubias y en muchas otras 
eudicotiledóneas, se forma urt gancho en el hipocótilo, y el cre- 
cimiento empuja este gancho por encima de la superfície (f ig. 
38*1 Oa), Estimulado por la luz, el hipocótilo se endereza, ele- 
vando los cotilédones y el epicõtilo. Por lo tanto , el delicado bro- 
te apical y los cotilédones son arras trados hacia arnba en lugar de 
ser empuja dos con ia punta hacia arriba a través dei suelo abra- 
sivo. Áhora, el epicótilo abre sus primeras hojas de follaje (hojas 
verdaderas, denominadas así para distinguirias de los cotilédo- 
nes, u ! íüjas de la semilla"). Las hojas se expanden, se hacen ver- 
des, y comienzan a formar alimentos mediante la fotosíntesis. 
Los cotilédones se reiraen y se desprcnden de la plãntula una vez 
que sus reservas de nutrientes han sido agotadas por el embriõn 
en germinadón. 

El mafz y otras gramíneas, que son monocotiledóneas, utilizan 
un método diferente para atravesar el suelo cuando germinan 
(fig. 38-1 Ob). El coleóptilo, la vai na que encierra y protege al 
brote embrionário, avanza hacia arriba a través dei suelo hacia el 
aire. El extremo dei brote crece a continuación en forma recta a 
través dei túnel que le proporciona et coleóptilo tubular y final- 
mente atraviesa el extremo dei coleóptilo. 

La germinadón de la semilla es un estado precário en la vida 
de una planta, La gruesa semilla da origen a una frágil plãntula 
que estará expuesta a los depreda d ores, parasitos, al viento y a 
oLros peligros. En la vida silvestre, solamente una pequena frac- 
cíón de las plántulas resiste lo suficiente como para como para 
converti rse en progenitoras. La producdón de un enorme núme- 



Hojas dei follaje — 
\ Cotiledón 


Epicótilo 


Hipocótilo 


Cotiledón 


Cotiledón 


Hipocótilo 


Hipocótilo 


(a) Alubra cornún, En la alubia común P la fornnacEón de un gancho 
el hipocótilo tira de los cotilédones. 



(b) Maíz. En e! maiz y otras gramíneas, el brote crece recto hacia arriba 
a través dei tubo de! coleóptilo. 


A Fig. 38-10, Dos tipos frecuervtes de germinadón de una semilla. 


ro de semillas compensa estes obstáculos a la supervivenda indi- 
vidual y ofrece a la selección natural sobradas vartaciones gené- 
ticas para elegi r. Sin embargo, este medio de reproducciõn resul- 
ta muy caro en términos de los recursos consumidos para la for- 
mación de las llores y dei fruto. La re producdón asexual, por lo 
general, más simple y menos peligrosa para la descendencx 
constimye un medio alternativo de propagación de las plantas 


Hv alua cíón de conccplos 


1, Algunas especies dioicas tienen genotipo sexoial XY en 
los machos y XX en las hembras. Después de la 
fecundaeión doble ^cuáles serán los genotipos de los 
núcleos dei endospermo y dei embriõn? 

2, Explique de qué manera las est rua uras básicas de las 
semillas y de los frutos facilitan la reproducciõn. 

3, ^Cuã! es la ventaja de la dormanda de la semilla? 

Véanse /os respuesíCLs en cl Apêndice A 
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Conceplo 


Muchas plantas con flores se 
clonan a sí mismas por 
reproducción asexual 

Imagme que le cortan sus dedos y observa que a partir de 
eilos se desarroUa una copia exacta de usted. Esto seria un ejem- 
plo de reproducción asexual, en la cual ia descendencia deriva 
Je un solo progenitor sin recombinación genética (io que, por 
rupuesto, no se produce en los seres humanos), El resultado se- 
ia un clon, un organismo geneticamente idêntico, prodiicido 
asexual mente, . : 

Como muchas plantas sin semillas y algunas girnnospermas, 
muchas especies de angiospermas se reproducen tanto asexual 
como sexual mente. Si se reproduce asexualmente, una planta 
transmite ia total idad de sus genes a su descendencia. Si se repro- 
duce sexualmente, una planta transmite solamente la mitad de 
sus genes. Cada forma reproducriva ofrece ventajas en determi- 
nadas situaciones. 

Si una planta está excelentemente adaptada a un ambiente es- 
table, la reproducción asexual tiene ventajas. Una planta puede 
clonar muchas copias de sí misma, y si las condiciones ambien- 
tes permaneceu estables, estos clones también tendrãn una 
buena aptitud para dícho ambiente, Ademãs, la descendencia no 
es tan íràgil como las plãntulas producidas mediante reproduc- 
-ión asexual en las plantas con semillas, Los descendientes son, 
P or lo general, fragmentos vegetativos maduros de la planta pro- 
genitora, razõn por la cual, la reproducción asexual en las plan- 
tas también se conoce como reproducción vegetariva. Un clon 
disperso de pasto de ias praderas puede recubrir un área tan den- 
samente que la misma u otras especies tienen muy poca proba- 
oilidad de competir con éL 

En ambientes inestables, donde la evolución de los patógenos 
V otras variables afectan a ia supervivenda y al êxito reproducti- 
o, la reproducción sexual puede ser una ventaja porque genera 
variadõn en la descendencia y en las poblaciones. Por el contra- 
rio, la umtormidad genotípica de las plantas que se reproducen 
asexual mente las coloca en un gran riesgo dc extinción local si se 
produce un cambio ambiental catastrófico, como la aparición de 
una nueva enfermedad. Más aun, las semillas (que casi stempre 
se producen sexualmente) facilitan la dispersión de su descen- 
dencia a si ti os más alejados Y finaimente, la dormancía de las se- 
millas permite la suspensión dei crecimiento hasta que las con- 
diciones hostiles dei ambiente se vuelvan más favorables. 

Mecanismos de reproducción asexual 

La reproducción asexual en las plantas es tipicamente una ex- 
tensión de su capacidad de crecimiento indeterminado. Recuer- 
de que las plantas tienen tejidos meristemãucos con células indi- 
ferenciadas que se dividen y pueden sostener o renovar su creci- 
miemo indefinidamente. Ademãs, las células paren qui má t i ca s de 
las plantas se pueden dividir y diferenciar en tipos de células más 
especializadas, permiti éndoles a las plantas regenerar sus partes 
perdidas. Los fragmentos vegetativos desprendidos de algunas 
plantas pueden desarrollarse y lormar un descendi eme comple- 
to; un talio amputado, por ejemplo, puede desarrollar ratees ad- 
ventícias y transformarse en una planta completa. La fragmenta- 
ción, la separaciõn de una planta progenitora en partes que se 
desarrollan Formando plantas completas, es una de las formas 



A Fig* 38-11. Reproducción asexual en los álamos tem b fones 
(Populus tremula). Algunas arboledas de álamos terrblones, como ta 
que se observa en la fotografia, en real ida d estan compuestas por miles 
de ár boles generados por reproducción asexual. Cada arboleda deriva 
dei sistema de raíces de un progenitor. Observe que las diferencias ge- 
néticas entre las arboledas que descienden de diferentes progenitores 
benen un momento diferente para el desarrollo dei cofor y de fa caída 
de tas hojas en otono. 

más frecuentes de reproducción asexual. Por ejemplo, en algunas 
especies, el sistema de raíces de un solo progenitor origina mu- 
dos brotes adventícios que constituyen sistemas de brotes inde- 
pendi entes. EI resultado es un ciou formado por reproducción 
asexual de un progenitor (fig, 38-11). Dicha propagadón ase- 
xual ha producido el más antiguo de todos los clones vegetales 
conocidos, un anil lo de arbustos de creosota en el desierto dei 
Mojave, en Califórnia, que se cree que tiene por lo menos 12 000 
anos de antigúedad. 

Un mecanismo completamente diferente de reproducción ase- 
xual ha evolucionado en los dientes de león y en algunas otras 
plantas. Estas plantas pueden, algunas veces, produdr semillas 
sin pohnizadõn o fecundacíón. Esta reproducción asexual de las 
semillas se denomina apombris (de la palabra griega que signifi- 
ca “lejos dei acto de mezclar”), porque no hay unión entre la cé- 
lula espermáuca y la ovocélula. En lugar de esto, una célula di- 
ploide dei ovulo origina al embrión, y el óvulo madura forman- 
do semillas, que en el diente de león se dlspersan por acción dei 
viento. Por lo tanto, estas plantas se clonan a si mismas median- 
te un proceso asexual, pero nenen la ventaja de la dispersión de 
las semillas, que generalmente está asociada con la reproducción 
sexual 

Propagación vegetativa y agricultura 

Con el objetivo de mejorar los cultivos y ias plantas ornamen- 
tales, los seres humanos han inventado vários métodos de propa- 
gación asexual de las angiospermas. La mayoría de estos métodos 
estári basados en Ia capacidad de las plantas de formar raíces ad- 
ventícias o brotes. 

Ciou es de tos esquejes o estacas 

La mayoría de las plantas domésticas, lenosas oraamen tales, y 
los árboles de huerto se reproducen asexualmente a partir de 
fragmentos cie plantas denominados esquejes o estacas, En algü- 
nos casos, se utilizan esquejes de brotes o de] Lallo. En el extre- 
mo cortado dei brote se forma una masa de células indiferencia- 
das, en di visiõn, que se denomina cal lo, y luego se desarrollan 
raíces adventícias a partir dei callo. Si el fragmento dei brote con- 
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tiene un nodo, las raíces adventícias se forma n sin una etapa pre- 
via de callo, Algunas plantas, incluyendo las violetas africanas, 
pueden propagarse a parrir de bojas únicas en vez de tallos. En 
otras plantas, los esquejes se extraen de ta II os de almacenamien- 
to especializados. Por ejemplo, una planta de pataia puede divi- 
di rse en vários fragmentos, cada uno con una yeina vegeta li va u 
“ojev que regenera una planta completa. 

injerios 

Una modificación de la reprodücción vegetativa ã partir de los 
esquejes consiste en injertar una pequena rama o yema de una 
planta en una planta de una especie estrechamente empa remada, 
o en una variedad diferente de la misrna especie. El injerto per- 
míte combinar en una sola planta las mejores cual idades de dife- 
rentes especies o variedades. La planta que proporciona eí siste- 
ma de raices se denomina portai njerto o patrón: la pequena ra- 
ma implantada en el patrón se conoce como injerto. Por ejem- 
plo. injertos de variedades francesas de vi nas que producen me- 
jores uvas se trasplantan sobre las raíces de patrones de varieda- 
des americanas, que son más resistentes a riertos patõgenos dei 
suei o. Los genes dei injerto determinan la calidad de la fruta, que 
no está afectada por la consritudón genética dei patrón, Sin 
embargo, en algunos casos el patrón altera las características dd 
brote que se desarrolla a partir dei injerto. Por ejemplo, los árbo- 
les Irutales enanos, que pemiiten una cosecha más fácil de las 
frutas, se forman ínj criando pequenas ramas riormales en patro- 
nes de variedades e nanas que retrasan el crecimiento vegeta ti vo 
dei brote. Como las semi lias se producen a partir de la planta de- 
rivada dei injerto, cuando se síctnbran, originan plantas de la es- 
pecie dei injerto. 

* 

Clonacífin en el tubo dc ensayo y técnicas relacionadas 

Los biólogos especialistas en plantas han adoptado métodos in 
vtíra para creary clonar n nevas variedades de plantas. Es posible 
que crezean piam as completas cultivando pequenos explantes 
(porciones de tejido cortados dei progenitor) o inclusive células 
parenq ui matosas aisladas en un medio artificial que comiene nu- 
trientes y hormonas (f*g. 38- 12a). Las células cultivadas se di- 
viden y forman un callo indiferenciado. Cuando el equilíbrio 
hormonal dei medio de cultivo se manipula, el callo puede gene- 
rar brotes y raíces con células totalmente diferenciadas <f rg. 38- 
12b) Las pequenas plántulas dei tubo de ensayo luego pueden 
ser trasladadas al suei o, donde continúan su crecimiento. Una 
sola planta puede ser clonada en miles de copias, subdividiendo 
los ca lios a medida que crecen. Este método se utiliza para pro- 
pagar orquídeas y para clonar árboles de pino que producen ma- 
dera a una velocidad inu suai mente rápida. 

El cultivo de tej idos vege tales también facilita la ingeniería ge- 
ri ét i ca. L,a m ay o ria de las técn i cas para i n t ro d uc ir genes çxt ran os 
en las plantas requieren pequenas porciones de tejido vegetal o 
células vegetales aisladas como material de inicio. En biologia ve- 
getal, d término transgénico se utiliza para describir a los orga- 
nismos geneticamente modificados, que han sido manipulados 
artificialmeme para expresar un gen de o ira especie. El cultivo en 
tubo de ensayo ha hecho posible regenerar plantas genericamen- 
te modificadas a partir de una única célula vegetal en la que se 
ha incorporado un DMA exirario. Las técnicas de ingeniería ge- 
nérica se abordan con mayor detalle en d capítulo 20. 

Algunos investigadores estãn acoplando los métodos de culti- 
vo de tejidos con una técnica que se conoce como ftisióii de pro- 
toplastos, con el objeto de obtener nuevas variedades de plantas 



{a) Apenas unas poças células de 
una zanahona originan este 
callo, una masa de células 
indiferenciadas. 



(b) El callo se diferencia para 
formar una planta completa 
con hojas, tatlos y raíces. 


A Frg. 38-12. CJonarión de zanahorras en un tubo de ensayc 

(Véase también fig. 21-5). 


que puedan clonarse. Los protoplastos son células vegetales a bi- 
que se les han eliminado las paredes celulares mediante un ira., 
taiento con enzimas (celulasas y pecitnasas) aisladas de hongos 
(fig. 38-13). Antes de cultivados, pueden seleccionarse los pro- 
toplastos con mutaciones que pueden mejorar el valor agrícola 
de la planta, En algunos casos, es posible fusionar dos protoplas- 
tos de diferentes especies de plantas que de otra mane r a seriar, 
reproductivamente ineompatibíes, y luego cultivar los protoplas- 
tos híbridos. Cada protoplasto puede regenerar una pared v : - 
nal mente formar una pequena planta híbrida, Un êxito de este 
método es un híbrido entre una patata y un pariente silvestre 1 Li- 
mado hierba mora, La hierba mora es resisLente a un herbicida 
frecuen temente utilizado para eliminar maleza. Los híbridos 
también son resistentes, por lo que es posible "desmalezar un 
campo con cl herbicida sin matar a las plantas de patata. 

El cultivo in vitro de células y tejidos vegetales es fundamen- 
tal para la mayoría de los tipos de biotecnologia vegetal. El otro 
proceso básico es la capacidad de produdr plantas transgénicái 
a través de vários métodos de ingeniería genética. En la proxin: 
secciõn describtremos con mayor detalle la biotecnologia vegetal 


< Fig, 38-13. Protoplastos 

Estas células vegetales sin pa r -- 
des se preparan tratando las ce- 
lulas o los tejidos con enzimas 
que degradan las paredes aisla- 
das de ciertos tipos de hongos 
Los investigadores pueden fusio- 
nar protoplastos de dif erentes ei- 
pecies para formar híbridos 
también pueden cultivar las célu- 
las híbridas para producir una 
nueva planta. 
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Evaluaciòn dc conceptos 


1. Explique çómo Ia rèprodueeión sexual y asexual cditri- 
buyen al êxito reproductivo de las plantas. 

2, El plátano sin semi lias, la fruta más popular dei mundo, 
está perdi endo la b atai la contra dos epidemias de hon- 
gos . i Po r q ué d ic ias epi d em i as con st i ui yen , gene ra 1 me n - 
te, un riesgp mayor para los cultivos que se propãgan 
asexualmente? 

Vécinse his respitesías cri d Apêndice A 


Concepto 


La biotecnologia vegetal está 
transformando la agricultura 

La biotecnologia vegetal tiene dos significados. En un sem ido 
çeneral, se refiere a mnovaeiones en la utilización de las plantas 
sustancias ob Leni das de las plantas) para fabricar productos 
Jes para los seres humanos, un esfuerzo que comenzó en la 
rrehisLoria. En un sentido rnâs específico, la biotecnologia se re- 
-- al uso de organismos transgénicos en la agricultura y en la 

- Áustria. En efecto, en las últimas dos décadas, la ingemeria ge- 
.nca se ha transformado en una íuerza tan poderosa que los tér- 

■ nos ingenieria genética y fcíotecnnlqgía se han transformado en 
n unimos en los médios masivos de cotnunicación En esta últi- 
u sección ampliamos la discusión iniciada en el capítulo 20, 
.-minando como los seres humanos han alterado Las plantas pa- 
ra que sirvan a sus propósitos, 

Seleccion artificial 

Los seres humanos han intervenido en la rèprodueeión y en la 
nstitución genética dc las plantas durante miles de anos. No es 
exagerado dectr que el maiz es un monstruo antinatural creado 
hombre. Abandonado a su propia natural eza, el maíz se hu- 

■ era extinguido rápidamente por la sencílla razón de que no pue- 

dtseminar sus semi lias, Los granos de maiz no sol ame o te estãn 
rm aneruemente adheridos al eje Central (mazorca o espiga), si- 
ri ue también estãn protegidos permanente mente por gruesas 
■ nas de hojas superpuestas (chala). Estos atributos no se ori- 
b : ^ ir °n por seleccion natural, sino por la seleccion artificial 
realizada por el hombre (fig. 38-14) (en el capitulo 22 se 
menta et concepto básico de seleccion artificial). En rea- 
dad« los hombre s dei Neolítico domesticáron a la mayor 
ute de nuestras espedes de cultivo durante un período 
: ria l ivamente corto, hacc, aproximadamente, 10 000 anos. 
la modifteadón genética comenzó mucho antes de que 

- s hombres coinenzaran a alterar los cultivos mediante se- 

-inn artificial. Por ejemplo, las espedes de trigo que utiliza- 
para ia mayor parte de nuesira alirnemadón. son el resultado 
la hibndación natural entre diferentes espedes de grani meas. 
1 '.a hibndación es frecuente en las plantas y ha sido expio tada 
- : - 3 criadores de plantas para introducír variaciones genéticas 
ziaonales para la seleccion artificial y la mejora de los cultivos, 
ejemplo moderno es la cria selectiva dei maíz, 

El maíz es una matéria prima importante en rnuchos países en 


vias de desarrollo, pero las variedades más írecuentes son pobres 
en proteínas, por lo que las dietas deben suplementarse con otras 
íuenies, como las alubias. Las proteínas, en las variedades popu- 
lares de maiz, tienen poca camidad de lisina y triptófano, dos de. 
los acho ammoáddos esendales que los seres humanos no pue- 
den sintetizar y deben obtener de su dieta (véase fig. 41-10). Ha- 
ce cu arem a anos, los investigadores descubneron un mutante co- 
nocido como opaque-2, que tiene niveles mucho más elevados de 
Usina y triptófano. Esta variedad de maíz es más nutritiva, como 
se refleja en el hecho de que cerdos alimentados con maíz opaque- 
2 aumentan de peso tres veces niãs rápido que aquéllos alimenta- 
dos con ei maiz normal. Sin embargo, corno íreeuen temente su- 
cede en la cria de Ias plantas, un rasgo rimy deseable estaba vin- 
culado con oiros indeseables. Los granos de maíz opaquc-2 tienen 
un endospermo blando que dificulta su cosecha y los hace más 
vulnerables al ataque de las plagas. Utilizando los métodos con- 
vencionales de hibndación y seleccion artificial, los criadores 
transformarem el endospermo blando dei opaquc-2 en un tipo de 
endospermo duro más deseable, una transícíón que les Uevri a 
ciemos de científicos casi 20 anos de trabajo. Sí hubieran existido 
métodos modernos de ingenieria genética, un laboratorio podria 
haber insenado genes que codiftcaran proteínas con alto conteni- 
do de Usina y tripotofano en las variedades de maíz con endosper- 
mo duro durante un período de solo unos pocos anos. 

A diferencia de los criadores de plantas tradicionales, los 
bío tecnólogos vegetales modernos, al contar con técnicas de in- 
genieria genética, no están limitados a la transferencia de genes 
entre especies estrech amente relacionadas o variedades de la 
misma especie. Por ejemplo, las técnicas tradicionales de cria 
no podrían ser utilizadas para insertar un gen deseado desde el 
narciso al arroz, porque las numerosas especies intermedias en- 
tre el arroz, el narciso y sus ancestros comunes, están extingui- 
das. En teoria, si los criadores dispusieran de las especies inter- 
medias, durante el curso de vários siglos probabletnente po- 
drían introducír un gen dei narciso en el arroz, mediante la hi- 
bridadón tradicional y los métodos de cria. Sin embargo, con 
la tecnologia de la ingenieria genética, dicha transferencia geni- 
ca puede reatizarse mucho más rápidamente y sin necesidad de 
usar especies intermedias. 


A Fig, 38-14. El maíz: un produeto de la sefecdón artificial. El maíz 
moderno íabajo) deriva dei teosinte (arriba). Los granos dei teosinte son 
minúsculos, y cada fila tiene una vai na o cascara (chafa) que debe reti- 
ra rse para obtener el grano. Las semillas se desprendem durante la ma- 
durez, permitiendo su dispersión, lo que probablemente hizo difícil su 
cosecha a los agricultores primitivos. Los agricultores dei neolítico selec- 
cionaron las mazorcas más grandes y los granos de mayor tamano, asi 
como también la adherencia permanente de las semillas a la mazorca, y 
el cierre de la totasidad de ia mazorca por medio de una vaina gruesa. 



capitulo 38 Rèprodueeión y biotecnologia de las angiospermas 783 


Reduccíón dei hambre y la desmitrición 
mundial 

Üchocientos toillones de personas en la Tterra padece n defi- 
ciências nutricional es, Cuarema mil personas mueren cada día 
por desnutrición, y la mitad de ellas son nirios. I lay muchas dis- 
crepâncias acerca de las causas dei hambre, Algunos sostienen 
que ia escasez de alimentos no se debe a la falta de producciõn 
alimentaria, sino a desigualdades en la dismbudón: los que son 
verdaderamente pobres, sim piem ente no pueden pagar su comi- 
da. Otros constderan la escasez de alimentos como una eviden- 
cia de que eí mundo está superpobkdo, es decir, que la espécie 
humana ha excedido la capacidad dei planeta para contenerla 
(vease capitulo 52), Cualesquiera que fueran las causas demográ- 
ficas y soei ales de la desnuirición, el aumento de la producciõn 
de alimentos es un objetivo de los seres humanos. Como la tie- 
rra y el agua son los recursos más limitados de la producciõn ali- 
mentaria, la mejor opción será aumentar ei rendi miemo de las 
tierras disponibles. En reahdad, hay muy poca tierra "extra” en 
condiciones de ser arada, especial mente, si los pocos espadas 
que quedan con vida silvestre deben ser conservados, Basándose 
en estimaeiones conservadoras dei crecimiento demográfico, los 
granjeios dei mundo debe ri an producir un 40% más de granos 
por hectárea para alimentar a la pobladón humana en el ano 
2020. La biotecnologia vegetal puede contribuir a hacer posible 
que este rendi miento de las co sedias, 

Actualmente, la adopcion comercial por parte de los granjeios 
de cultivos transgénicos ha sido uno de los ejemplos más impac- 
tamos de adopción rápida de tecnologia en la historia de la agri- 
cultura. Estos cultivos incluyen variedades transgénicas e híbri- 
dos dei algodón, maíz y pata tas que contienen .genes de la bacté- 
ria BocfBus diuringtensis Estos rirarisgenes codifican una proteí- 
na (toxina Bí) que controla de maneta efectiva numerosas y gra- 
ves plagas de insectos. El uso de estas variedades vegetales redu- 
ce de forma importante la necesidad de rociar los cultivos con in- 
secticidas químicos, La toxina Br utilizada en los cultivos se pro- 
duce en las plantas como una protoxina inofensiva que solamen- 
ie se transforma en tóxica si es activada por condiciones de alca- 
linidad, como sucede en el intestino de los insectos. Como los 
vertebrados tienen estômagos con alto contenido ácido, ia proto- 
xina se destmye antes de transformar se en su forma activa. Por 


M f\q m 38-15, Papaya modifica- 
da genéticamente, El virus de la 
mancha en forma cie anillo ha de- 
vastado el cultivo de papaya en to- 
do el mundo. Una varledad trans- 
génica de papaya salvó a la indus- 
tria en Hawai. La papaya modifica- 
da genéticamente que se observa a 
la izquierda es más resistente ai ví- 
rus de la mancha anular que la pa- 
paya no transgémea de la derecha.. 



esa íazón, la toxina Bí es completamente inócua para los verte- 
brados, incluídos los seres humanos, 

También se ha logrado un progreso consi de rabie en el desa- 
mo 11 o de plantas transgénicas de algodón, maíz, soja, remolacha 
y trigo, que sean tolerantes a numerosos herbicidas, El cultivo de 
estas plantas puede reducír los costos de producciõn y permitir 
a los granjeros su siembra junto con herbicidas que no daharãn 
a las plantas transgénicas cultivadas, en lugar de realizar pesados 
trabajos de labranza que pueden ocasi onar la erosión clel suei o 
Los investigadores también están realizando modificaciones ge- 
néticas mediante plantas con resistência aumentada a las enfer- 
medades. En un caso, una papaya transgénica resistente al vi ru- 
de la mancha anular se introdujo en Hawai, salvando de esa ma- 
nem la industria de la papaya (fig. 38-15). 

La calidad nutricional de las plantas también se ha mejorado 
Se está desarrollando el "arroz dorado”, una varledad transgéni- 
ca que posee algunos genes dei narciso que íncrementan las ean- 
tidades de vitamina A, para prevenir la cegue ra que se expande 
en muchos de los pobres dei mundo, cuya dieta tiene una defi- 
ciência crónica en vitamina A (fig. 38-16). 

EI debate sobre Ia biotecnologia vegetal 

Una gran parte dei debate referido a los organismos genetica- 
mente modificados o transgénicos en ía agricultura es de carác- 
ter político, social, económico y ético, y va más allá dei alcance 
de este libro. Pero dehemos Lener en cuenta las preocupaciones y 
cuestionamíentos biológicos sobre los cultivos modificados gene- 
ticamente. Algunos biólogos, parti cu lar mente ecologistas, estar, 
preocupados por los riesgos desconocidos asociados con la libe- 
racíón de trangénícos en el ambiente. La discusión más impor- 
tante se centra en la extensíón en la cual los transgénicos consti- 
tuyen un riesgo desconocido que, potencial mente, podría ser 
peijudicial para la salud humana o para el ambiente. Aquelbs 
que proponen avanzar más lentamente con la biotecnologia en la 
agricultura (o detenerk) están preocupados por la naturaleza ím- 
parable dei “experimento". Si un ensayo clínico con un medica- 
mento produce resultados perjudieiales precoces, el estúdio se 
detiene, Pero tal vez no tengamos la capacidad de detener el "en- 
sayo” de nuevos organismos íntroduddos en ia biosfera. 

El capítulo 20 presenta los cuestionamíentos y preocupacio- 
nes clave referidas a la biotecnologia en general. Aqui describire- 
mos de forma más detallada los aspectos que se lefieren a la bio- 
tecnologia vegetal Los estúdios de labo rato rio y de campo con- 
tínúan examinando las posibles consecuencias dei uso de culti- 
vos transgénicos. incluyendo las consecuencias en la salud hu- 
mana y en bs organismos que no son diana y el potencial dei es- 
cape transgéníco. 

Prohfcmíis en ía salud fiumana 

Una preocupación es que la ingeniería genética pueda trans- 
ferir alergenos. es decir, moléculas ante las cuales algunos seres 
humanos son alérgicos, desde una fuente genica a una planta uti- 
lizada como alimento. Sin embargo, los biotecnólogos se están 
dedicando a eliminar los genes que codifican proteínas alergéni- 
cas cie la soja y otros cultivos. Por ahora, no hay evidencias creí- 
bles de que las plantas transgénicas especlficamente díseriadas 
para el consumo humano pueda n tener efectos adversos en Ia sa- 
lud humana. De hecho, algunos alimentos transgénicos constitu- 
yen um alternativa más sana que, los alimentos no transgénicos, 
El maíz Bí, por ejemplo. contiene un 90% menos de una mico- 
toxina cancerígena denominada fumonisina, que es muy resis- 
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M Fig* 38-16* Granos de 
"arroz dorado" intercalados 
con granos dei arroz común. 

El color dorado y ei aumento dei 
valor nutricional dei arroz dora- 
atribuyen a su capacidad 
ae Tormar beta-carotenos. Los 
tres transgénicos que dieron al 
arroz dorado la capacidad de 
producir beta -caro te nos en sus 
granos fueron íntroducídos de 
los narcisos í Nardssus ). 


- roz modificado geneticamente 


-^ r oz normal 


;nte a la degradaciõn y que se ha encontrado en concentrado- 
res alarmantemente elevadas en algunas partidas de productos 
srocesados dei ma iz, abarcando desde los copos de maíz hasta la 
eerveza. La fuinonisina es producida por un hongo (Fuscirium) 
; ue infecta al maíz danado por los insectos. Como et maíz Bt, por 

general, sufre menos el dano de los insectos que el maíz no 
nmsgénico, contiene mucha menor cantidad de fumonisina. 

No obstante, a causa de estas preocupaciones relacionadas 
con ^ salud > los de tractores de los organismos transgénicos pro- 
Tcnen etiquetar con clandad todos los alimentos que comengan 
productos de organismos geneticamente modificados. Algunos 
también argumentan la neeesidad de regulaciones est netas que 
mpidati la mezcla de alimentos transgénicos con otros no trans- 
çenicos durante el transporte, almaeenamiemo y procesado de 
-5 alimentos. Sin embargo, algunas defensores de ta bioteenolo- 
ca responden que no se han planteado exigências similares 
.uando los cultivos «transgénicos" producidos por, Ia técnica tra- 
maonal de la cria de plantas se colocaron en el mercado. Por 

- -mplo , el tritical es un cultivo completa mente nuevo que se 
nntetizó anificialmente hace unas décadas mediante la híbrida- 
- lon dei trigo y el centeno dos géneros diferentes que no se en- 
irecruzan en la naturaleza, En la actualidad, el tritical es cultiva- 
do en más de 3 millones de hectáreas en todo el mundo. 

FosiWes efectos en organismos que na sait dia tia 

Muchos ecologistas estãn preocupados porque el crecimiento 
: los cultivos transgénicos podría tener efectos imprevistos so- 
n - organismos no diana. Un estúdio indica que las larvas (oru- 
.-■s de las mariposas monarca respondieron adversamente e in- 
usive murieron después de consumir en el laboratorio hojas de 

- godoncillo (su alimento predilecto) impregnadas de pólen dei 
um Bí transgénico. Este estúdio ha sido desacreditado desde en- 
' onces y constituye un buén ejemplo de Ia naturaleza de la ciem 

a capaz de corregirse a sí misma Como se demostró posterior- 
-,nLe, cuándo bs investigadores originales sacudieron las intlo- 
rescencias dei maíz macho sobre las hojas de algodoncillo en el 
uboraÊbrio, filamentos estaminados, sacos abiertos de polem y 
ras partes flor ales también cayeron como una lluvia sobre las 
~ as. Después se com probo que fueron estas otras partes flora- 
•:5. y no el polen, las que contenían la toxina Bt en altas eoncen- 
raciones. A diferencia dei polen, estas partes Qorales eliminadas 
~' n condiciones normal es de! campo } no serian transportadas por 
1 '. tento a las plantas de algodoncillo vecinas. Solamerite una lí- 
’ea de maíz Bt, responsable de menos dei 2% de la producción 
. mercíal de maíz Bt (y actual mente ínterrumpida), producía po- 
m con altas cone ent raciones de toxina Bt. 


Considerando los efectos negativos dei polen Bí sobre las ma- 
riposas monarca, se deben sopesar también los efectos de una al- 
ternativa al cultivo de maíz Bt: rociar el maíz no Bt con pestici- 
das químicos. Algunos estúdios re cientes han demostrado que 
dicho rociado era niucho rnãs perjudicial para la pobkdón veci- 
na de mariposas monarca que la producción de maíz Bt. Aunque 
los efectos que no son diana dei polen dei maíz Br en las larvas 
de mariposas monarca parecen ser menores, la controvérsia ha 
destacado la neeesidad de poner a prueba todos los cultivos 
transgénicos en estúdios de campo seguros, 

CoiisideracioTi dei problema dei escape transgénico 

La mayor preocupación que tienen algunos científicos con 
respeeto a los cultivos transgénicos es la posibilidad de que los 
genes introdu eidos escapen desde un cultivo transgénico a male- 
zas emparentadas mediante una híbridadón cultivo a maleza. El 
temor es que la híbridadón espontânea entre, por ejemplo, un 
cultivo modificado geneticamente para aumentar su resistência a 
los herbicidas y un panente silvestre, pueda dar origen a una “su- 
permaieza",. que tendría una ventaja selectiva sobre otras malezas 
silvestres y seria mucho más difícil de controlar en el campo. Al- 
gunos cultivos ejcctivamenLe se hibridan con malezas emparenta- 
das y d escape transgénico de cultivo a maleza es una posibilí- 
dad. Su probabilidad depende de la capacidad dei cultivo y de la 
maleza de hibridarse y de cómo los transgenes afectan la aptitud 
general de los híbridos. Un rasgo deseable dei cultivo -un feno- 
tipo enano, por ejemplo- puede ser desventajoso para una male- 
za silvestre. En otros casos, no hay malezas emparentadas en las 
proximidades con Ias cuales hibridarse; por ejemplo, la soja no 
tiene parientes silvestres en los Estados Unidos. Sin embargo,. Ia 
canola, el sorgo y muchos otros cultivos se hibridan facilmente 
con malezas silvestres. 

A causa de las preocupaciones sobre el escape transgénico se es- 
tán realizando esfuerzos para producir la esterilidad masculina en 
los cultivos transgénicos. Estas plantas todavia produciran semillas 
V frutos si son polinizadas por plantas no transgénicas de los alre- 
dedores, pero no produdrán polen víable. Otro sistema consiste en 
introducir el transgén dentro dei DNA dei doropfasto dei cultivo. 
El DNA dei cloroplasto en muchas espedes de plantas se hereda es- 
trictameme de la planta materna, de manem que los transgenes dei 
cloroplasto no pueden ser transferidos mediante el polen (en el ca- 
pítulo 15 puede verse un comentário sobre la herenda materna). 

La 'tecnologia exterminado ra v constituye otro enfoque poten- 
cial para reducir et problema dei escape transgénico. La tecnolo- 
gia extennin adora utiliza genes “suicidas" que destruyen las se- 
cuencías criticas dei desarrollo, im pi d tendo el crecimiento dei 
polen o la maduración de las semillas. Las plantas que estãn ge- 
neticamente modificadas para experimentar e! proceso extermi- 
nador crecen normalmente hasta las últimas etapas de madura - 
ción cie la semilla o dei polen. En este momento, un gen que ex- 
presa una proteína tóxica fexterminadora" para las plantas, pero 
inofensiva para los anima les, se activa solamente en las semillas 
o polen próximos a su maduracíón. Aunque ías semillas o ei po- 
len que se forman son prãcticamente maduros, no son viables. 
Las proteínas exterminado ras se producen exclusivamente si las 
semillas origina les son pret ratadas con un compuesto químico 
específico. La mayor parte de la investigación se ha centrado en 
aplicar esta tecnologia para eliminar las semillas, obligando a los 
granjeros a proveerse de semillas transgénicas todas las tempora- 
das. Sin embargo, aplicar la tecnologia para eliminar los granos 
de polen en desarrollo puede ser una estratégia efectiva para re- 
ducír el escape transgénico. 
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En WWW' med i ca pa natne r ic a na , com/ca m p be 1 1 encontrará ejercicios interactivos, anímadones, 
videos y preguntas de autoevaluadón, 


E! debate permanente acerca de los organismos transgénicos en 
la agricultura ejetnplifica uno de los temas dc este libro de texto: 
ias relaciones de ta ciência y la tecnologia con la sociedad. Los 
avances tecnológicos casi siempre impiican el riesgo de resultados 
inesperados En la biotecnologia vegetal, un nesgo igual a cero es 
probablemente inaicanzable. Basándose en la consideracion de ca- 
da caso individualmente, los científicos y d público deben estable- 
cer los posibles beneficias de los productos transgénicos en rela- 
ciõn con los ríesgos que la sociedad está dispuesta a correr. El me- 
jor escenario para estas discusiones y decisiones debe basarse en 
los da tos de la informaeión ciem í Uca y de tas pruebás realizadas, 
más que en temores reflexiv os o en un optimismo elego. 


Evaluación ele conecptos 


1. Compare la crfa tradicional de una planta con los 
proee d i mie n tos de inge n i eii a ge nética 

2 . Explique los ríesgos y bene lidos de los cultivos 
transgénicos. 

Vcanse /as respuesías en et Apêndice A 




Ccmcepto 


La poünización permite que los gametos se 
encuentren dentro de la flor 

El esporo fito, la generaciõn dominante, produce esporas que se de- 
sarrollan dentro de las llores en game to fitos masculinos (granos de 
polen) y gametofitos íememnos (sacos embrionários) 

(pp. 771-772). 

Estruclura dc la flor (p. 772). Los cuatro úrganos fl orates son: 
sepalos, pétalos, estambres y carpelos, 

Desarrollo dei gametoruo y poliniza ción (pp. 774-775). E! po- 
len se desarrolia a partir de las mierosporas dentro de tos micróspo- 
rangios de las anteras; los sacos embrionários se desarrollan a partir 
de las megasporas dentro dc tos óvulos. La polinización, que prece- 
de a la feeundadón. es d depósito dei polen sobrfe eí estigma de un 
carpelo. 

p Mecanismos que impiden la autofecundaeión (pp. 775-776), 

Àlgunas plantas rechazan el polen que tiene un gen 5 coincidente 
con un alelo en lãs célutas dei estigma, El reconocimiento dei polen 
como :J propio” desencadena una via de inmsducdón de senales que 
conduce a un bloqueo dei crecímiento de! tubo polrnico 


Cdncepto 


Después de la Fecundador^ los óvulos se desarrollan 
hasta convertirse en semtlias y los ovários en frutos 

Feeundadón doble (pp. 776-777). El tubo polínico descarga dos 
células espermãticas dentro dei saco embrionário: una fecunda a la 
ovocéluta, mi entras que la otra se combina con los núcleos polares, 
dando origen al endospenno, donde se almacenan los nutrientes , 

Del óvulo a Ia semilla (pp, 777-778), La cubierta de la semilla 
encierra al embríón junto con el suplemento alimentado que se en- 
cuentra en los cotilédones o en el endospermo. 

Del ovário al fruto (pp, 778-779), El fruto protege a las semi lias 
que encierra, eonijbuye a su dispersíõn por medio dei viento, y 
atrae a los animales que disemínan las semitlas. 

Germina ción de la semilla (pp. 779-780). La dorm ancia asegura 
que tas semillas germiuan solo cuando las condiciones para la su- 
pervivenda de la plámula son óptimas La intermpeión de la dor- 
maneia por lo general requiere senales ambiental es, corno tos câm- 
bios de temperatura o de iluminacíón. 



Gonccpto 


Muchas plantas con dores se clonan a sí mismas 
por reproducción asexual 

■ La reproducción asexual facilita que tos clones se diseminen: la ie- 
produedón sexual genera la variaeión genética que hace posible la 
adaptadón evolutiva (p. 781), 

Mecanismos dc la reproducciõn asexual (p. 781). Una manera 
importante de reproducción asexual es la fragmentadón de una 
planta progenitora en partes que se transforman en plantas comple- 
tas, 

Propagación vegetaliva y agricultura (pp, 781-782), La ctona- 
CLón de las plantas a partir de sus esquejes o estacas es una prâcúca 
antigua. Actualmente podemos donar plantas a partir de una única 
célula, que puede ser manipulada genéticamente antes de la clona- 
ción. 


Concepto 


La biotecnologia vegetal está transformando 
la agricultura 

Selección artificial (p, 783). La hibridación interespecífica de las 
plantas es frecuente en la naturaleza y ha sido utilizada por Los cria- 
dores de plantas, antiguos y modernos, para introducir genes nue- 
vos. 

Reducción dei hambre y de la desnutri ción mundial (p. 784), 

Las plantas modificadas genéticamente podrtan aumentar la canti- 
dad y caltdad de los alimentos en todo el mundo. 

El debaíe sobre Ia biotecnologia vegetal (pp, 784-786), Existen 
ciertas preocupaciones acerca de los ríesgos deseonocidos de liberar 
organismos modificados geneticamente al medio ambiente, pero 
deben tenerse en cuenta los benefícios potendales de los cultivos 
transgénicos. 


EVALUACIÓN DE CONOClMtENTOS 


Au toeva l u a cio n 


1. Lo más probable es que una planta que tiene pétalos pequenos y 
verdes, sea polinizada: 

a. Por una abeja. 

b. Por un pájaro 

c. Por un murciélago. 

d. Por accíón dei vi em o. 
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2. El grane de pólen es a - como- es al game to fito fe menino; 

a. El gametofito masculino; el saco embrionário 

b. El saco embrionário; d óvulo 

c. El óvulo; el esporofiio 

d. La antera; la semi! la 

e. El pécalo; d sépalo 

3. Una semi! la se desarrolla a partir de 

a. Una ovocélula. 

b. Un grano de polen. 

c. Un óvulo. 

d. Un ovário. 

e. Un embrión. 

4. Un fruto es uma'): 

a. Ovário maduro. 

b. Óvulo maduro. 

c. Se mi 11 a más i me gume mos. 

d. Carpe! o fusionado. 

e. Saco embrionário agrandado 

5. ^Cuál de las siguienl.es condiciones es neeesaria para que casi todas 
las semillas mterrumpan su dormanda?: 

a. Exposición a la luz. 

b. Imbibidón. 

c. Abrasión de la cubiena de la semilla. 

d. Exposición al frio. 

e. Cobertura de sue lo fértil 

6. Las fuenies de vanabilidad genética en una especie que se propaga 
asexuàlmeme involucra todos los siguientes pmeesos cxcepío: 

a. Fusión de proiüplastoã. 

b. Mutadón. 

c. Hibridación. 

d. I ngeniería genética. 

7. Los bio tecnólogos especialistas en plantas utilizan la fusión de pro- 
toplastos princi palme n te parai 

a. Cultivar células vegetales m vitw 

b Propagar a sexual mente las vanadades vegetales deseables. 

c. Imroducir genes bactenanos en un genoma vegetal. 

d. Estudiar los acontedmiexitéfâ precoces que sucéden a la fertíliza- 
dón. 

e. Producir nuevas especies híbridas. 

8. La célula basal formada en la prime ra divtsión de un eígoto vegetal 
se desarrollará hasta convertinse em 

a. El suspensor que fija a! embrión y transfiere los nuLrientes. 

b. B proembnón. 

c. El endospermo que nutre al embrión en desarrollo. 

d. El ápice radical dei embrión. 

e. Dos cotilédones en las eudicotiledóneas, pero uno en las mono- 
cotiledóneas. 

9. Los cuestiona miemos al desarrollo de cultivos Bi continüan en au- 

mento porque: 

a. Los cultivos Bí han demostrado ser tóxicos para el ser humano. 


b El polen de estos cultivas es per judicial para las larvas de mari- 
posas monarca en d campo. 

c. Si los genes de la toxina J3f 9 * ll escapan” liada especies de malezas 
relacionadas de malas hierbas, las espedes híbridas podrian lener 
efectos ecológicos daninos. 

d. Bariífus thu ringiensis es un patógeno para el ser humano. 

e. La toxina Bí reduce la calidad nutritiva dei cultivo. 

10. El “arroz d orado" es una varie dad transgcníca que: 

a. Ls resistente a vários herbicidas, haeíendo que sea practico en 
campos de arroz donde se utilizan estos herbicidas. 

b. Es resistente a un virus que ataca los campos de arroz con fre- 
cuencia. 

c. Incluye genes bactenanos que producen una toxina que reduce 
el dano ocasionado por las plagas de insectos. 

d. Produce granos más grandes, de color dorado, que aumeman el 
rendi miemo de los cultivos. 

e Com iene genes dei narciso que aumeman el contenido de vita- 
mina A. 

Véanse las respitesras en el Apêndice A, 


Interrelaeión evolutiva 

Con respecto a la reproducción sexual, algunas especies vegetales se 
autofecundan total mente, otrâs son completaraeme aiiioincompaLibles, 
y algunas han adaptado una “estratégia nuxui con una autoincompati- 
bilidad parcial. Estas estratégias reproductivas va ri a n en su implicación 
en la potencial idad evolutiva. ^ Por ejemplo de que forma iCómò fun- 
cionaria una especie autoincompatible Funcionar como una pequena 
pobiación fundadora o población restante en un cuello de bote 11a de- 
mográfico., comparada con una especie que se auto fecunda? 


Problemas científicos 

Qu ienes critican a los alimentos modificados genéticamente argumen- 
tan que la inserdón de genes exiranos puede causar un t rasto mo en el 
funcionamiemo celular normal, y que podrian aparecer sustancias 
inesperadas y potencialmente perjudicxales. Las sustancias tóxicas in- 
termediarias, que normal mente se producen en muy pequetias cantida- 
des, podrian aumentar de rnanera considerable o podrian aparecer 
nuevas sustancias. Existe lambien un riesgo potencial de que la modi- 
ficación genética pueda producir pé rd ida de sustancias importantes pa- 
ra máruener un metabolismo normal. Si usted fuera et jefe de los con- 
sultores ciemificos cie su país, <-cómo respondería a estas criticas? 


Ciência, tecnologia y soeiedad 

Los seres humanos se han dedicado a la manipulación genética du- 
rante milénios, produciendo variedades animales y vegetales median- 
te cruza mie mo selectivo y procesos de hibridación que modifican los 
genomas de los organismos de rnanera significativa. c Poi qué piensa 
usted que la moderna ingenieria genética, que con frecuenda implica 
la imroduccíón o modificadõn de solamente uno o unos pocos ge- 
nes, se ha encontrado con tanta oposición en la opinlón pública? 
d Alguna forma de ingenieria genética es más preocupante que otras? 
Explique. 
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Conceptos clave 


39-1 La vía de transducción de senales conecta la 
recepcion de Ias senales con la respuesta 

39-2 Las hormonas vege tales ayudan a coordinar ei 
crecimiento, el desarrollo y Ias respueslas 
a los estímulos 

39-3 Las respuestas a la luz son fundamentales para 
la vida de las plantas 

39-4 Las plantas respondeu a una gtan variedad de 
estímulos además de la luz 

39-5 Las plantas se defienden de los 
herbívoros y de los patógenos 


Panorama general 


Los estímulos y la vida sedentária 

A pesar de estar andadas al suelo mediante sus raíces, las 
plantas deben responder a cualquier cambio ambiental 
que aparezca en su entorno. Por ejemplo, la inclinación 
de una pequena gramínea hada la luz (fig. 39-1) comienza por 
ia de tecei ón de la direcdón, cantidad y color de la luz. Después 
de integrar esta ínformadón, las células dei extremo de la plãn- 
tula experimentan modiíícaciones bioquímicas eomplejas que in- 
iluyen en la distribución de senales químicas en la planta. Por 
último, los câmbios en la distribución de estos compuestos quí- 
micos reguladores dei credmiemo conducen a la inclinación de 
la planta hacia la luz. Éste es un ejemplo de cójno se adaptan 
con stan temente la morfologia y la fisiologia de una planta al am- 
biente por medio de eomplejas interaedones entre los estímulos 
procedentes de! ambiente y las senales internas. 

En este capítulo se describe cómo responden Ias plantas a las 
senales externas e internas. Como organismo, las plantas y los 
ani males responden a los estímulos ambientales de maneras muy 
diferentes, Los animal es, que pueden despiazarse, responden 
principal mente moviéndose hacia los estímulos positivos y ale- 
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£ Fig. 39-1. Una plántula de gramínea se inclina hacia la íuz. 


jãndose de los negativos. Corno no pueden despiazarse, las plan- 
tas. por lo general, responden a las senales ambientales ajustan- 
do su patron de credmiemo y desarrollo. Por esta razón s las 
plaiuas de una mísma especie difieren en la forma de su cuerpo 
mucho mãs que los animal es de una misma especie, Todos los 
leones tienen cuatro patas y casí las mismas proporciones corpo- 
rales, pero los robles se diferencian considerablemente en su nú- 
mero de ramas y en su forma. Comenzaremos nu estro estúdio de 
Ias respuestas de las plantas, describiendo el papel de la trans- 
ducción de senales en las células vegetales. 


Concepto 


La vía de transducción de senales 
conecta la recepcion de las 
senales con la respuesta 

Todos los organismos reciben senales específicas dei ambien- 
te y responden a ellas mej orando su supera vencia y êxito repro- 
duetivo, Por ejemplo, las abejas, que en sus ojos poseen fotorre- 
ceptores sensibles a la luz ultravioleta, pueden percibir patrones 
en los pétalos de las flores que las orientan hacia el néctar, patro- 
nes que son completamente invisibles para los seres humanos. 
Las plantas lambién poseen receptores celulares que utilizan pa- 
ra detectar câmbios importantes en su ambiente, como el aumen- 
to de la concentrador de una hormona de credmiemo, 1a lesión 
provocada por una oruga que mastica las bojas o la reduccíõn dei 
período diurno cuando se acerca el invierno. 

Para que un estímulo desencadene una respuesta, eiertas cé- 
lulas deben tener un receptor apropiado, una molécula afectada 
por el estimulo. Por ejemplo, nuestra incapacidad para ver luz 
ultravioleta se debe a que nuestros ojos carecen de fotorrecepto- 
res para esa longitud de onda, Cuando recibe un estímulo, el re- 
ceptor inicia una serie de pasos bioquímicos, una via de trans- 
duccíõn de senales. que acopla la recepcion con la respuesta. Las 
plantas son sensibles a una gran variedad de estímulos, cada uno 
de los cuales inicia una vía de transducción de senales específica. 






En el capítulo 1 1 se introdujeron los conceptos generales de la 
transducción de senales en las células. En este capítulo aplicare- 
mos es los conceptos a las plantas. 

Imagine una patata olvidada en la parte trasera de un arma ri o 
de la cocina. Este tallo subterrâneo modificado, o tubérculo, ha ge- 
nerado brotes a partir de sus "ojos 1 ' (yemas axilares). Estos brotes, 
sin. embargo, se pareceu muy poco a los de una planta típica, En 
Etigar de tener hojas verdes y anchas y tallos robustos, estas plan- 
tas tienen una palidez a fantasmal", poseen hojas no expandidas y 
carecen de raíces alargadas (fig, 39-2a). Estas adaptaciones mor- 
fológicas para el ctecimiemo en la oscundad, denominadas, en 
conjunto, etioladón, tienen sentido si te nem os en cuenta que una 
planta joven de patata en ia naturaleza, por lo general, encuentra 
solo oscundad cu ando brota debajo de ta tierra. En estas circuns- 
tancias, las hojas expandidas serían un obstáculo para la penetra- 
ción en el suelo y se dananan cuando los brotes empujasen la plan- 
ta a través dei suelo. Como las hojas no estãn expandidas y son 
subterrâneas, hay poca perdida de agua por evaporadon y poca 
necesídad de que el extenso sistema de raices reemplace la perdi- 
da de agua por transpiractón. Además, la energia gastada en pro- 
ducir clorofila verde sería un desperdício por la ausência de luz pa- 
ra la fotosíntesis* Por eí contrario, una planta de patata que crece 
en la oscundad destina la mayor eantídad de energia posible al 
alargamiento de los tallos, Esta adaptaciõn permite que los brotes 
quíebren el suelo antes de que las reservas de nutrientes dei tu- 
bérculo se agoten. La respuesta de etioladón es un ejemplo de co- 
mo la morfologia y fisiologia de una planta se sintonízan con el 
ambiente que la rodea mediante in te raccion.es complejas entre las 
senales dei ambiente y las senales internas. 

Cuando un brote alcanza la luz de] sol, la planta experimenta 
orofundos câmbios que, en conjunto, se denominan desetíoiadóii 
proceso que de manera informal se conoce como enverdecfcnien- 
to). La velocidad de alargamiento de los tallos disminuye, las hojas 
se expanden, las raices se alargan y el broLe produce clorofila. En re- 
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A Fio. 39-3. Re visión de un modelo general para las vias de trans- 
ducción de senales. Como se mencionó en el capítulo 11, una hormo- 
na u otra serial que se une a un receptor específico estimula a la célula 
para producir moléculas intermediarias, como los segundos mensajeros. 
Estas moléculas intermediarias desencadenan diferentes respuestas de la 
célula ante la senal original. En este diagrama, eí receptor está en la su- 
perfície de la célula diana, En otros casos, las hormonas entran en las cé- 
lulas y se unen a receptores específicos dentro de ellas. 


sumen, cotnienza a parece rse a una planta típica (fig. 3 9 -2 b), Lí sa- 
remos esta respuesta de desetioladón como un ejemplo de la forma 
en que la recepción de una senal por las células vegeta les -en este 
caso, la luz- se transduce en una respuesta (en verdecimie nto) . A io 
largo de este trayecto, exploraremos como los estúdios con mutan- 
tes propordonan indícios sobre las funciones que desempenan las 
moléculas en las etapas dei procesamiemo celular de una senal : re- 
cepción, transducción y respuesta (fig. 39-3). 











ía) Antes de la exposición a la luz. 

Una patata que ha crecido en la 
oscuridad tiene tallos altos, largos 
y delgados y hojas no expandidas, 
adaptaciones morfológicas que 
" brotes penetrar en 
raices son cortas, 
pero tienen poca necesídad 
absorber agua porqu^ 
tienen poca pérdida de agua. 


(b) Después de la exposíción 
du-rante una semana a la 
natural dei día. La planta 
patata comienza a 
parecerse a una planta típica, 
con hojas anchas y verdes, 
tallos robus-tos y cortos, y 
largas raíces. Esta 
transformadón comier™ mn 
la recepción de luz , 
pigmento especifico, d 


fito- cromo. 


a Fig. 39-2. La desetioladón {enverdedmiento) inductda por la 
luz en patatas que crecen en la oscundad. 


Recepción 

En primer lugar, las senales son detectadas por los receptores, 
proteínas que experímentan câmbios en su conformación en res- 
puesta a un estímulo especifico. El receptor que participa en la de- 
seüokeión es un tipo de fitocromo, un fotorreceptor que examina- 
remos con mayor detalie en un apartado posterior de este capitu- 
lo. A diferencia de mochos receptores, que están incorporados a la 
membrana plasmátíca, el fitocromo, que actúa en la desetioladón, 
se encuentra en el citoplasma, Los investigadores demostraroo la 
necesídad dei fitocromo para la desetioladón en estúdios con eí to- 
mate, un pariente cercano de la patata. El mutante uurea dei toma- 
te, que tiene niveles de fitocromo inferiores al normal enverdece 
menos que el tipo silvestre de tomate cuando se expone a la luz. El 
nombre aurea provtene dei latiu "de color dorado". En ausência de 
clorofila, los pigmentos amanllos de la planta, denominados caro- 
tenoides, son más evidentes. Los investigadores produjeron una 
respuesta de desetioladón en células indivíduales de la hoja de au- 
rea, inyectando fitocromo de otras plantas y exponiendo las célu- 
las a la luz. Dic.hos experimentos indican que el fitocromo tiene la 
función de detectar la luz durante la desetioladón. 

Transducción 

Los receptores son sensibles a senales químicas y ambien tales 
muy débiles. Algunas respuestas de desetioladón se desencade- 
nan por niveles demasiados bajos de luz. Por ejemplo, niveles de 
luz equivalentes a unos poços segundos de luz lunar son sufi- 
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cientes para ocasionar im retraso en el al^igamiento dei tallo en 
plántulas de avena que crederon en la oscundad. ^Conio se am- 
plifica la información de estas senales que son muy débil es, y cõ- 
mo se Lransducc su recepdón en una respuesta específica de ia 
planta? La respuesta se produce por medio de segundos mensa 
jeros, pequenos compuestos químicos se creta d os interna mente 
que iransmiLen y amplificaft la senal dei receptor a otras proteí- 
nas que originan la respuesta. En la desetiolación, por ejemplo, 
cada molécula de fitocromo activada puede dar orígen a dentos 
de moléculas de un segundo mensajero, cada una de las cuales 
puede provocar la activación de cie ritos de moléculas de una en- 
zima específica. Usando estos mecanismos, el segundo mensaje- 
ro de una via de Lransducc ión de senales origina una rápida am- 
pliticaciõn de la senal En el capítulo 1 1 examinamos el papel de 
los segundos mensajeros en general (véase fig; 11-12) Aqui con- 
sideramos la produedón y funcíón de los segundos mensajeros 
en la desetiolación. Consulte con frecuenda Ia figura 39-4 
mientras lee Ia siguiente descri pción de este proceso complejo. 

La luz induce un cambio en la estrucmra dei fitocromo que 
origina el aumento de los niveles dei segundo mensajero GMP cí- 
clico (cCMP) y dei Ca-C La modificaciõn en los niveles de cGMP 
puede producir câmbios iónicos dentro de la célula, iníluyendo 
en las propiedades de ios canales iónicos. LI GMP cíclico también 
activa a las proteinemasas* enzimas que inüuyen en Ia activación 
de otras enzimas por losforíladón, proceso por el cual un grupo 
fosfato se une a la proteína en un sitio especifico. La inyección de 
cGMP en las células de la boja dei tomate mum índucen una res- 


puesta de desetiolación parcial, incluso sin anadir fitocromo. Los 
câmbios en los niveles de Ca- + en el citpsol también de sem pena n 
un papel importante en la transducción de senales dei fitocromo. 
La concemración de Ca^ es, por lo general, muy baja en et cito 
sol (alrededor de 10- 7 M). Pero la activación dei fitocromo pue- 
de abrir Los canales de Ca* 1 ’ y origina un aumento transitório de 
100 veces en los niveles de Ca 2 ’ dei cítosoL AI igual que el cGMR 
el Ca : ’ eitosólico puede influir en la actividad de canales iónicos 
específicos y en las proteincinasas. 

Respuesta 

En ultima instancia, una via de transducción de senales pro- 
duce Ia regulación de una o más acüvidades celulares. En la ma- 
yoría de los casos, estas respuestas ante un estimulo implícan el 
aumento de actividad de ciertas enzimas. Hay dos mecanismos 
principales por los cuales una via de senatización puede activar 
una enzima. Un mecanismo consiste en estimular la transcrip- 
ciõn dei mRNA de dicha enzima (regulación transcripcíonal). Eí 
oiro mecanismo consiste en activar las moléculas enzimãticas 
existentes (mod i ficación post raduccional ) , 

Regii 1 ad ô n í mn $ cripcion a I 

Los íaciores de transcripciõn se unen direct amente a regiones 
especificas ciei DNA y controlan la iranscnpdón de genes espe- 
cíficos (vease la lig. 19-S). En el caso de la desetiolación induci- 
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A Fig. 39-4, Un exemplo de transducción de senales en las plantas: el papei dei fitocromo en la respuesta de desetiolación (enverdeci- 
miento). 
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da porei fitocromo, se activan por fosforilación vários factores de 
transctipción en respuesta a unas condiciones de luz apropíadas. 
La aciivación de algunos de estos factores de transcripdón de- 
pende dei cGMR miemras que la de otras requiere Ca’r 

El mecanismo por e! cual una serial promueve una nueva via 
de desanollo puede depender de la activación de factores de 
iranscripción positivos (proteínas que aumenían la iranscripción 
de genes específicos’), de factores de transcrípción negativos 
(proteínas que disminuyen la iranscripción), o de amidos. Por 
ejemplo, existen mutantes de Arabidopús que, con excepción de 
su color pálido, lienen una morfologia que corresponde al crecí- 
miento en un ambiente luminoso (hojas expandidas, tal los cor- 
tos y robustos) cuando en realidad crecen en la oscuridad (aun- 
que no son verdes, ya que el último paso en la producdón de 
clorofila requiere luz directa). Estos mutantes Lienen defectos en 
un facto r de transcripción negativo que inhibe la expresión de 
otros genes normalmente activados por la luz. Cuando el factor 
negativo se elimina por la mutación, se activa la via que casi 
siempre está bloqueada. En consecuencia, estos mutantes, con 
excepción de su coloración pálida, tienen el aspecto de haber 
crecido en un ambiente con luz.. 

Modificación postraduccional de íos proteínas 

Aunque la síntesis de nuevas proteínas por iranscripción y 
traducción son hechos moleculares importantes que se asocian 
con la desetiolación, tambiên lo son las modífícadories postra- 
duccionales de las proteínas existentes, En la mayoría de los ca- 
sos, estas proteínas existentes se modifkan por fosíorílaaórr Ma- 
chos segundos mensajeros, entre el los el cGMP f e inclusive algu- 
nos receptores, como ciertas formas de fitocromo, activan direc- 
tamente las proteincinasas. Con frecuencla, Una proteincinasa 
fosforilarã a otra proteincinasa, que luegp fosforilará a otra, y asi 
sucesivameme. Dichas cascadas de d n asas p ue.de n final mente 
asociar los estímulos iniciales con respuestas a nivd de la expre- 
sión de genes, por lo general, mediante la fosforilación de facto- 
res de transcrípción. Por estos mecanismos, muchas vias de 
transmisión de senales regulan en última instancia la síntesis de 
nuevas proteínas, casi siempre activando o desactivando Ceucen- 
d tendo o "apagando") genes específicos. 

Las vias de sefializaaõn Lambi én deben tener mecanismos pa- 
ra "apaga rse\ una vez que la senal inicial ya no está presente. Por 
ejemplo, ^qué pasa si colocamos otra vez la patata dentro dei ar- 
mario de la cocina? Las proteinfosfatasas. enzimas que desfosfo- 
rilan proteínas específicas, patticipan en estos procesos de tl en- 
eendido" y “apagado". En un momento concreto, la acüvidad de 
una célula depende ctel balance de la actividad de muchos tipos 
de proteincinasas y de proteinfosfaiasas. 

Proteínas de la desetiolación (“emmdecimimto”) 

;Qué clase de proteínas se transcriben o activan por Fosforila- 
ción durante el proceso de desetiolación? Muchas son enzimas 
que actúan de manera directa en la íotosintesis; otras son enzi- 
mas que participan aportando los precursores químicos necesa- 
rios para Ia producción de clorofila; algunas otras alectan a los ni- 
veles de Ias hormonas vegetales que regulan el crecimiento. Por 
ejemplo, los niveles de dos tipos de hormonas, la auxina y los 
brasmoesteroídes, que facilitan el alargamiento dei tallo, dismi- 
nuyen iras la activación de los fttocromos, esto es, reducen el 
alargamiento dei tallo que acompana a la desetiolación. 

Hemos descrito en detaíle la transduedón de senales implica- 
da en la respuesta de desetiolación de una patata para darle una 


idea de la complejidad de las modificaciones bioquímicas que 
subyacen en este proceso. Cada hormona vegetal y cada estí- 
mulo ambiental desencadenan una o más vias de transduedón 
de senales de complejidad comparaMe, Como en el caso de! 
mutante dei tomate aurea, las técnicas de biologia molecular 
combinadas con los estúdios de los mutantes están ayudando a 
los investigadores a identificar estas diferentes vias. Pero la bio- 
logia molecular está basada en una larga historia de minuciosas 
investi gaciones fisiológicas y bioquímicas sobre la forma en que 
funcionan las plantas, Como leerã en la próxima secctón, las 
observaciones y experimentos clásicos proporcionai on a los 
biólogos los primeros indícios de que las senales químicas, las 
hormonas, son reguladores internos dei credmienLo y desarro- 
11o de las plantas. 


Evaluaciòn de conceplos 


L El medicamento Ví agra que se utiliza pata tratar Ia clís- 
funcion eréctil inhibe a una enzima que hidroliza al GMP 
cíclico, Suponiendo que las células de la hoja dei tomate 
tengan una enzima similar, ^cree usted que la aplicación 
de sildenafü causaria una desetiolación normal de las 
hojas de tomate aurml 

2. La cicloheximida es un fármaco que inhibe Ia síntesis 
proteica. Explique qué eieeto tendrá la ctcloheximida en 
Ia desetiolación. 

Véíinse íí/5 respuesto en d Apêndice A. 


Concepto 


Las hormonas vegetales ayudan 
a coordinar el crecimiento, 
el clesarrollo y las respuestas 
a los estímulos 

La palabra honntmo deriva de un verbo griego que significa 
“excitar". Presentes en todos los organismos multicelulares, ias 
hormonas son sustam: tas químicas que coordinan Ias diferentes 
partes de un organismo. Por deíinición, una hormona es un com- 
puesto que se produce en un sitio dei cuerpo y luego se transpor- 
ta a otras partes dei cuerpo, donde se une a un receptor especí- 
fico y desencadena respuestas en las células y lejidos eiectores. 
Otra característica importante de las hormonas es que solo se ne- 
cesitan caniidades minúsculas para producir câmbios sustanda- 
les en un organismo. Las con cem raciones cie hormonas o las ta- 
sas de su transporte pueden cambiar en respuesta a un estímulo 
ambiental. Con frecuencia, ia respuesta de una planta depende 
de la interaccLõn de dos o más hormonas. 

El descubrimiento de las hormonas vegetales 

El concepto de mensajeros químicos en las plantas surgió a 
partir de una serie de experimentos clásicos que estudiaron co- 
mo respondeu los tallos a la luz. El brote de una planta domésti- 
ca en el alféizar de una ventana crece liada la luz. Si usted gira la 
planta, esta reorienta su crecimiento hasta que sus hojas se colo- 
can enfrente de la ventana. Cualquíer respuesta de crecimiento 
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Cara dei 
coleóptilo 
en la sombra 


Darwin y Darwin (1880) 


Controi 




Cara iluminada 
cfei coleóptilo 



Ápice l ( Api ce 
elimi nado I i Tec u b te rto 
\V con una 
í cubierta 
opaca 


Base 

recubierta 
con una 
pantalfa 
opaca 


necubíerto v 
con una J) 
cubierta ' 
transparente 


Boysen-Jensen (1913) 



CONCLUSIÓN 


En el experimento de Darwín y Darwin se pro- 
duce la respuesta fototrópica solo cuando la luz puede alcanzar el 
extremo o ápice dei coleóptilo. Por esa razón, ellos concluyen que 
solo el ápice detecta fa luz, Boysen-Jensen observó que la respues- 
ta fototrópica se produce si el ápice se separa mediante una barre- 
ra permeable (gelatina), pero no cuando se separa por una barrera 
impermeable sólida (un mineral denominado mica). Estos resulta- 
dos sugirieron que la senal es un compuesto químico móvil activa- 
do por la luz. 


que tenga como resultado 3a curvatura de ía total idad de los ór- 
ganos de la planta hacia un estímulo o en dirección contraria se 
denomina tropismo (dei griego tropos, girar, orientarse hacia), El 
credmiento de un brote hacia la luz se liam a fototropismo posi- 
tivo, mi entras que el credmiento en dirección contraria a la luz 
se denomina fototropismo negativo, 

En un bosque o en otro ecos is te ma natural, donde las plantas 
pueden ser numerosas, el fototropismo dirige el credmiento de las 
plán tuias hacia la luz dei sol, que impulsa la íotosintesis ^Cuál es 
el mecanismo de esta respuesta adaptativa? Gran parte de lo que 
sabemos sobre fototropismo se aprendi o estudiando las plámuias 
de las gramíneas» en particular, la avena. El brote de una plãntuLa 
germinada de gramínea está encerrado en una vai na denominada 
coleóptilo (véase fig. 38-1 0b) : que crece hacia arriba en línea rec- 
ta sí la pequena planta se deja en la oscurtdad, o si se Ilumina de 
manem uniforme por todos lados. Si el coleóptilo en crecimiemo 
se ilumina desde un solo lado, crece hacia la luz. Esta respuesta es 
el resultado de un credmiento diferencial de células en las caras 
opuestas dei coleóptilo; las células de Ia cara más oscura se alargan 
más rápido que las células de la cara más iluminada. 

Charles Darwin y su híjo Francis realizaron algunos de los ex- 
perimentos mãs antiguos sobre fototropismo a finales dei siglo 
xíx. Observaron que una plántula de gramínea solo podia inclí- 
narse hacia la luz si estaba presente el extremo o ápice dei co- 
leóptilo (fig. 39-5). Si se eliminaba el ápice, el coleóptilo no se 
curva ba. La pequena planta deja ba de crece r hacia la luz si se cu- 
bria dicho extremo con una cubierta opaca; ni una cubierta 
transparente ni un blindaje opaco colocado por debajo dei ápice 
dei coleóptilo impedían la respuesta fototrópica. Los Darwin 
concluyeron que el extremo o ápice dei coleóptilo era el respon- 
sable de detectar la luz. Sin embargo» la verdadéra respuesta de 
credmiento» la curvatura dei coleóptilo, se producía a aerta dis- 
tancia, por debajo dei extremo dei coleóptilo. Los Darwin postn- 
iaron que se transmitia alguna senal desde el extremo superior 
hacia la región dei coleóptilo que se alargaba. Algunas décadas 
más tarde, el danes Peter Boysen-Jensen demostro que la senal 
era una sustancia química móvil. Separo el extremo dei resto dei 
coleóptilo mediante un bloque de gelatina, que impedia el con- 
tacto celular, pero permitia el paso de los compuestos químicos. 
Estas plámuias respondieron de manera normal» indinândose 
hacia la luz. Sin embargo, si el ápice dei coleóptilo se separaba de 
la pane inferior usando una barrera impermeable» con un mine- 
ral como 1a mica, la respuesta fototrópica no se producía. 

En 1926, el es tu diante graduado holandês Friis Went aisló el 
mensajero químico dei fototropismo modificando los experimen- 
tos de Boysen-Jensen (fig. 39-6), Went elimino el ápice dei co- 
leóptilo y lo còlocó en un bloque de agar, un material gelatinoso. 
El mensajero químico dei extremo» razonó Went» debería difun- 
dirse en el agar, y el bloque de agar debería ser capaz de sustituir 
al ápice dei coleóptilo, Went coloco bloques de agar sobre co- 
leóptilos decapitados que se mantuvieron en la oscuridad. Un 
bloque centrado en la parte superior dei coleóptilo produjo el 
credmiento recto hacia arriba dei ta 11o. Sin embargo, si el bloque 
se colocaba fuera dei centro, el coleóptilo comenzaba a inclinar- 
se, alejándoSe dei lado dei bloque de agar, como $i estuviera cre- 
c tendo hada la luz. Went llegó a la conclusión de que el bloque 
de agar contenta un compuesto químico producido en el ápice 
dei coleóptilo, que este compuesto químico estimula ba el creci- 
mtento cuando descendia y que el coleóptilo se curva ba hacia la 
luz porque lenia una mayor concentraeion de la sustancia quími- 
ca promotora dei credmiento en la cara oscura dei coleóptilo. Pa- 
ra este mensajero químico u hormona, Went eligió el nombre de 
auxina (dei griego auxdn» aumentar). Mãs tarde, la auxina fue 
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Figura 39-6 

^La distribución asimétrica de un tom- 
puesto químico promotor dei desarrollo determina que 
un toleóptilo crezca hacia ía luz? 

EXPERIMENTO 


En 1926, ei experimento de Fríts Went identifi- 
có que un compuesto químico promotor dei crecimiento hace que 
el coléoptílo crezca hacia ta luz. Puso coleòptilos en la oscundad y 
eliminó sus ápices, colocando algunos de los ápices en bloques de 
agar, que predljo que absorberían el compuesto químico. En un co- 
leóptilo de controí instalo un bloque que carecia dei compuesto 
químico, En los otros coíocó bloques que contenían el compuesto 
químico, centrado en la, parte superior dei coleóptilo para que se 
distribuyl de un modo uniforme, o bien de manera asi métrica para 
aumentar la concentrarión en una cara. 


RESULTADOS 


El coleóptilo creciô de forma recta cu ando el 
compuesto químico estaba distribuído de un modo uniforme. 
Guando no estaba distribuído uniformemente, ei coleóptilo se cur- 
vó hacia fuera desde la cara que tenía el bloque, como si estu viera 
creciendo hacia la luz, aunque estaba situado en ia oscuridad. 







1 


Ápice seccionado y colocado 
en un bloque de agar 

El compuesto químico 
promotor dei crecimiento 
se difunde en el 
bloque de agar 


El control 
(bloque de 
agar que 
carece dei 
compuesto 
químico) no 
íiene efecto 


Com rol 


El bloque de agar con el 
compuesto químico 
estimula el crecimiento 

Los bloques 
descentrados producen 
xv una curvatura 



CONCLUStON 


Went conduyó que el coleóptilo se curvaba 
hacia la luz porque su cara oscura tiene una mayor concentración 
dei compuesto químico promotor dei crecimiento, al que denomi- 
nó auxina. 


purificada por Kenneth Thimann en el Instituto de Tecnologia de 
Califórnia y se demostro que su estructura era la dei ácido indo- 
1 acético (A1A), 

La hipótesis clãsica sobre las causas dei crecimiento hacia la 
luz de los coleòptilos de las gramineas, basada en el trabajo de 
los Darwin y Went, es que la distribución asimétrica de la auxi- 
na desplazándose hacia abajo desde el ápice dei coleóptilo hace 
que las células de la cara oscura se alarguen mãs rápido que las 
células de la cara más iluminada. Sin embargo, los estúdios dei 


foto tropismo de órganos diferentes a los coleòptilos de las gra tru- 
ncas no confirman demasiado esta idea. Por ejemplo, no hay evi- 
dencias de que la lluminación desde una de las caras provoque 
una distribución asimétrica de la auxina en el tal lo de los giraso- 
les, rábanos y o iras eudicotiledóneas. Existe, por el contrario, 
una distribución asimétrica de cíertas sustancias que pueden ac- 
tuar como inhibidores dei crecimiento, con mayor concentración 
de estas sustancias en la cara iluminada dei tallo. Los prime ros 
estúdios sobre fototropismo proporcionaron la base de la poste- 
rior investigaeiõn de las hormonas vegetales. 

Estúdio de las hormonas vegetales 

En el cuadro 39-1 se preseman Ias principal es clases de hor- 
monas vegetales: auxina, citocininas, giberetmas, brasinoesteroi- 
des, ácido abscísico y et i leno. Es probable que xnuchas molécu- 
las que actúan en defensa de las plantas contra los agentes pató- 
genos tambièn sean hormonas (estas moléculas se describirán en 
otro apartado de este capítulo). Las hormonas son moléculas re- 
lativamente pequefias, Su transporte de célula a célula, con fre- 
cuencia, implica el paso a través de paredes celulares que impi- 
den el movimiento de las moléculas mãs grandes. 

Por lo general, las hormonas comrolan el crecimiento y el de- 
sarrollo, afectando a la división, el alargamíento y Ia diferencia- 
ción de las células. Algunas hormonas también son mediadoras 
de las respuestas fisiológicas a corto plazo de las plantas a los es- 
tímulos ambien tales. Cada hormona tiene niúltiples efectos, de- 
pendiendo de su sitio de acción, su concentración y dei estado 
de desarrollo de Ia planta. 

Las hormonas vegetales se producen en concentr aciones rrtuy 
bajas, pero una camidad mínima de hormona puede tener un pro- 
fundo efecto en el crecimiento y desarrollo de un órgano de ta 
planta. Esto implica que Ia senai hormonal deba ser amplificada de 
alguna manera. Una hormona puede actuar alterando la expresión 
de ciertos genes, afectando la aedvidad de enzimas existentes o 
modificando las pro piedades de las membranas. Cualquíera de es- 
tas acciones podría reorganizar el metabolismo y el desarrollo de 
una célula que responde a un pequeno número de moléculas de 
hormona. Las vias de transducrión de senales amplifícan ta senai 
hormonal y la conectan con una respuesta celular específica. 

l^ respuesta a una hormona, por lo general, no depende tan- 
to de la camidad de hormona como de su concentración relativa 
en compàradón con otras hormonas. El equilíbrio, mãs que las 
hormonas de individuales, es lo que permite controlar el creci- 
miento y el desarrollo. Estas interacciones se comprobarán en la 
siguiente descri pción de la función hormonal. 


Auxiim 

El término auxina se utiliza para cualquíer sustanda química 
que promueva el alargamiemo de los coleòptilos, aunque las au- 
xinas, en realídad, tienen mú! tiples funciones en las plantas con 
ílores. La auxina natural que está presente en las plantas, es el 
ácido indolacético, o ALA, pero rnuchos otros compuestos, inclu- 
so algunos sintéticos, tienen activldad de auxinas. Sin embargo, 
a lo largo de este capitulo, el término auxina se utiliza de mane- 
ra específica para referirse al ALA, Aunque el Aí A fue Ia prtmera 
hormona vegetal que se descubrió, queda mucho por aprender 
acerca de Ia transducción de la senai de la auxina y la regulación 
de la biosíntesis de auxi na. 

La velocidad a la cual Ia auxina es transportada por el tallo ha- 
cía abajo desde el ápice dei brote es casi de 10 mm/hora, una ve- 
locidad mucho mãs rápida que la de la difusión, aunque es infe- 
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Cuadro 391. 

Panorama general de Ias hormonas vegeiales 

Hormona 

Dónde se produce o se encuentra en las 
plantas 

Funciones prindpales 

Auxina CAIA) 

Embrión de la sémilla, me ri st emas de yemas apicales, ho- 
jas jóvenes 

Estimula ei alargamiento dei tallo (solo a baja conçemra- 
ciorO, el credmiento de la raiz Ja diferendación celular y ia 
ramificación; regula el desarrollo dei fruto; facilita la domi- 
nanria apical; actúa en el foto tropismo y gravi tropismo; pro- 
mueve la diferendación dei vilema; rstrasa la absdsión de la 
hofa. 

Cito d ninas 

Sintetizada en las ratees y transportada a oiros órganos 

Afecta d credmiento y a la diferendación de la raiz: estimula 
la di vlsión y d credmiento de la célula; estimula la germina- 
ción; rei rasa Ia senescenda. 

Giberelínas 

Meristemas de Ias yemas apicales y raices, hoj as jóvenes, 
embrtones 

Promueve la germinación de la semi lia y de la yema, la elon- 
gadõn dd tallo y el credmiento de la hoja; estimula la flora- 
ción y ei desarrollo dd fruto; afecta el credmiento y la dife- 
rendación de la raiz. 

B ras in oeste ro ides 

Semi lias, frutos, brotes , hoj as y yemas florales 

inhibe el credmiento de la raiz: retrasa la absdsión de Ias 
hajas; promueve la diferendación dei xilema 

Ácido absefsico 

Hoj as, La 11 os, raices, frutos verdes 

Inhibe d credmiento; cierra los estornas durante el esirês 
por Falta de agua; promueve la dormanda de la scmilla. 

Etileno 

Tejidos dei fruto en maduración, oodos de los tallos, bojas 
y flores envejectdas 

Promueve la maduradón dei fruto, se opone a algunos efec- 
tos de la auxina; promueve o inhibe el erecimiento y desa- 
rrollo de las raices, hoj as y flores, dependiendo de las es pe- 
des. 


■ 


rior a la de la translocación en el floema. Parece que Ia auxina se 
transporta de modo directo a través dei te j ido parenquimatoso, 
de una célula a la otra. Se despí aza solo desde el ápice o extremo 
dei brote liada la base-y no en la direcdón inversa. Este trans- 
porte unidireccional de la auxina se denomina transporte polar, 
El transporte polar no tiene nada que ver con la gravedad ; se ha 
demostrado experimentalmente que la auxina viaja hacia arriba 
CLiando el tallo o segmento de coleóptilo se coloca con la cara su- 
perior hacia abajo, La polaridad dei desplazamiento de la auxina 
se atribuye a ía distribudón polar de Ia proteína de transporte de 
la auxina en las células. Concentrados en d extremo basal de una 
célula, los transportadores de auxina desplazan a la hormona ha- 
cia afuera de la célula. La auxina emonces penetra en la célula ve- 
dna por su exirenfo apical (fig. 39-7). 

El papel de la auxina en el alargamiento celular. Aunque la 

auxina afecta a vários aspectos dei desarrollo de Ia planta, una de 
SU5 funciones prindpales es estimular el alargamiento de Ias cé- 
lulas dentro de los brotes jõvenes en desarrollo, El meristema 
apical de un brote es el sitio principal de síntesis de auxina. Co- 
mo la auxina se desplaza desde el ápice dei brote hacia abajo a la 
regtón donde se produce el alargamiento celular (véase fig. 35- 
15), la hormona estimula d credmiento de las células, probable- 
mente, al unírse a un receptor en la membrana plasmática. La au- 
xina estimula el credmiento solo por encima de un intervalo de 
concentraciárq desde más o menos IO 8 hasta 1CH M. A concen- 
tradones superiores. Ia auxina pttede inhibir el alargamiento ce- 
lular, posibfemente, al mdacir la producción de etileno, una hor- 
mona que, por Io general, inhibe el alargamiento. Volveremos a 
esta interacdón hormonal cuando hablemos dei etileno. 

De acuerdo con un modelo denominado hipótesis dei creci- 
mienio acido, las bombas de protones desempenan un papel im- 


portante en la respuesta de credmiento de las células ante la au- 
xina. En la región de alargamiento de un brote, la auxina estimu- 
la las bombas de protones de la membrana plasmática, Este bom- 
beo de H + aumenta el voltaje a través de la membrana (potencial 
de membrana) y disminuye el pH en la pared celular en unos mi- 
nutos (fig. 39-8). La acidilicación de la pared activa enzimas de- 
nominadas expansinas que rompeu Ias unloties cruzadas (puen- 
tes de hidrúgeno) entre las microfibrillas de celulosa y de otros 
eonsiituyentes de Ia pared celular, desarmando Ia trama de la pa- 
red (las expansinas pueden inclusive debilitar la integndad dei 
papel de filtro constituído por celulosa pura). El aumento dei po- 
tencial de membrana facilita el ingreso de iones dentro de la cé- 
lula, lo que ocasiona una captacíón osmótica de agua y un au- 
mento de la Lurgenda, El aumento de la turgenda y de la plasti- 
cidad de la pared celular posibilita que la célula se alargue, 

La auxina también altera rapidamente la expresión de los ge- 
nes, ocasionando que las células en la región dei alargamiento 
produzean nuevas proteínas en pocos minutos. Algunas de estas 
proteínas son fautores de transcripdón de vida corta que repri- 
men o activan la expresión de otros genes. Para lograr un creci- 
míento sostenido después de este esfuerzo inicial, Ias células de- 
ben fabricar más material para la pared y el citoplasma. La auxí- 
na también estimula esta respuesta de credmiento prolongado, 

Formaciõn de raices lateral es y adventícia, La auxina se co- 
mercializa para la propagación vege cativa de las plantas median- 
te esquejes o estacas Tratar una hoja o tallo desprendidos con un 
polvo de enraízamiento que comenga auxina, con frecuencia, 
ocasiona la formación de raices adventícias cerca de la superfície 
dei esqueje. La auxina también participa en la ramificación de las 
raices. Los investigadores han descubierto que un mutante de 
Amhldopsís que presenta una proliferación extrema de las raices 
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Figura 39-7 

iQuê origina el movimiento polar de la 
auxina desde el extremo dei brote hasta la base? 

EXPERllVlEfrlTO i 


Para investigar córrto se transporta la auxina 
en una sola dírécción, los investigadores disenaron un experimento 
para identificar ia localización de la proteína transportadora de au- 
xina, Utilizaron una molécula amarillo-verdosa fluorescente para 
marcar los anticuerpos que se unen con la proteína transportadora 
de auxina, Aplicaron los anticuerpos a ta lios de Arabidapsis seccio- 
nados longitudinal mente. 
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La microfoto grafia de la derecha demuesira 
que la proteína transportadora de auxina no se encuentra en todos 
los tejidos dei tallo r sino solo en el parénquima dei xilema. En la 
micro fotografia de la derecha, una ampliación mayor revela que ia 
proteína transportadora de auxina se localiza sobre todo, en el po- 
lo basal de las células. 


CONCLUS1ÓN 


Los resultados sostienen la hípqtesis de que la 


concentracEón de la proteína transportadora de auxina en los polos 
basales de las células es la responsable dei transporte polar de la 
auxina. 


laterales tienc una concentración de auxina 1 / veces superior a 
lo normal . 

Auxinas como herbicidas. Una cantidad de auxinas sintéticas, 
como el ácido 2,4-diclorofenoxiacético (2,4- D), se utílizan I re- 
cue nte mente como herbicidas- Las monocotiledóneas, como el 
maiz y las gramíneas pueden in activar de un modo rápido a estas 
auxinas sintéticas. Sin embargo, las eudieotüedoneas no pueden 
hacerlo y, por esa razón, mueren por sobredosis hormonal. Ro- 
dando los campos de cereales con 2,4-D se eliminan las malezas 
de plantas eudicotiledõneas como los d tentes de íeon. 

Otros efectos de la auxina, Además de estimular el alargam len- 
to celular para el crecimiento primário, la auxina ínfluye en el 
crecimiento secundário. Produce la d i Vision celular en el cam- 
bium vascular e iniluye en ia diferenciadõn dei xilema secundá- 
rio (véanse figs, 35-18 y 35-19). 

Las semilias en desarrollo sintetizan auxina, que promueve el 
crecimiento de los frutos de las plantas. En condiciones de inver- 
nadero, el conjunto de semilias es casi síempre bajo, por la au- 
sência de insectos polinizadores; esta es la razón dei escaso desa- 
rroilo de los frutos dei tomate. Las auxinas sintéticas rociadas so- 
bre tomates que crecen en un invemadero permiten el desarrollo 
de los frutos sin necesidad de polinización. Esto hace posible el 
crecimiento de tomates sin semilias sustituyendo la auxina sinte- 
tizada por las semilias en desarrollo por la auxina sintética. 


Cífodnmos 

Los intentos, mediante ensayo y error, para encontrar aditivos 
químicos que puecían facilitar el crecimiento y desarrollo de célu- 
las vegetales en cultivos de tejidos llevó al descubrimiemo de las 
eitocininas En ia década de 1940. Johannes van Overbeek, traba- 
jando en el Cold Spring Harbor Ijiboratory cie Nueva York, obser- 
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"Munem" 

tras la ■ 

eíiminación 

de la yema apical 1 


Ramas laterales 


crecimiento de las yemas axilares. Por lo tanto, la relaciõn emre 
la auxina y la dtodnina es un factor crítico en el com roí de la in- 
hibicíón de ía yema axilar. Muchas observaciones estãn de acuer- 
do con U hipótesis de la inhibidón directa. Si Ia yema terminal, 
la íiieme primaria de auxina, se elimina, la inhibidón de los bro- 
tes axilares se elimina y la planta toma un aspecto de arbusto 
(fig. 39-9b). La apücación de auxina a la super fi cie de corte dei 
brote decapitado nuevamente inhibe el crecimiento de las yemas 
i ate rales. Los mutantes con una sobreproduedón de ci toei ninas 
o las plantas tratadas con dtodninas también tienden a ser más 
lupidas de lo normal. Una predicei ón de Ia hipótesis de inhí bi- 
don directa, que no se confirmo experimen talemente, es que Ia 
decapitación, al eliminar Ia fuente primaria de auxina, debería 
disminuir los niveles de auxina de las yemas axilares. Sin embar- 
go, los estúdios bioquímicos han revelado lo opuesto: la auxina 
precisamente aumenta en las yemas axilares de Ias plantas deca- 
pitadas. Por lo tanto, Ia hipótesis de la inhibidón directa tio ex- 
plica todos los hallazgos experimentales. Es probable que los bió- 
logos vegetal es no hayan descublerto todas las piezas de este. 
rompecabezas, 

Efectos antieiivejecimiento. Las dtodninas retrasan el enveje- 
dmiento de algunos õrganos de las plantas, inhibiendo la degra- 
dación proteica, estimulando la síniesis de RN A y de proteínas, y 
movilizando los nutrientes desde los te j idos circundantes. Si las 
hojas eliminadas de una planta se sumergen por un instante en 
una soluciõn de dtodninas. permaneceu verdes más dempo. Las 
citocminas también retrasan el deterioro de Ias hojas en las plan- 
tas intactas.. A causa de este efecto amienvejecmriemo, los floris- 
tas utilizan aerosoles con dtodninas para conservar frescas las 
flores cortadas. 


Control de la dominância apical. Las d- 
Lod ninas, la auxina y oiros facto res inte- 
ractüan en d control de la dominância 
apical, la capaeidad de la yema terminal 
de inhibir el desarrollo de las yemas axila- 
res (fig. 39-9a). Hasta hace muy poco, la 
hipótesis más aceptada para explicar la re- 
gula cio n hormonal de la dominância api- 
cal -la hipótesis de inhibidón directa- 
proponía que la auxina y la citodnina ac- 
tuaban como antagonistas en la reguladón 
dei crecimiento de Ia yema axilar. De 
acuerdo con este punto de vista. Ia auxina 
transportada hacía abajo desde la yema 
terminal dei brote inhibe de forma directa 
el crecimiento de las yemas axilares, ha- 
dendo que el brote se alargue a expensas 
de una ramificadón lateral. Al misrno 
tiempo, las citocminas que emran al brote 
desde las raíces contrarrestan la acción de 
la auxina, estimulando el comienzo dei 


(a) Pianta intacta (b) Planta a la que se elimino la yema apical 

A Fig, 39-9. Dominancta apical, (a) La auxina desde la yema apical inhibe el crecimiento de las 
yemas axilares. Esto favorece el a largam iento dei eje principal dei brote. Las citoci ninas, que son 
transportadas hacia arriba desde las raíces, se oponen a la auxina, estimulando el crecimiento de las 
yemas axilares. Esto explica por qué, en muchas plantas, las yemas axilares cerca dei extremo dei 
brote tienen menos probabilidad de crecer que las que están próximas a las raíces. (b) La elimina- 
ctón de la yema apical de la misma planta permite el crecimiento de Jas ramas laterales. 


vó que podia estimular el crecimiento de embnones vegetales agre- 
gando Leche de coco, el endospermio líquido de una semi 11a gigan- 
te de coco, a su medio de cultivo. Una década más tarde. Folke 
Skoog y Carlos O, Miller, de la University of Wisconstn-Madison , 
indujeron la división de células de tabaco cultivadas agregando 
muestras degradadas de D NA. Los ingredientes actives de ambos 
aditivos experimentales resultaron ser formas modificadas de ade- 
nina, uno de. los componentes de los ácidos nucleicos. Estos regu- 
ladores dei crecimiento se denominarem citocininas porque esti- 
mulai! la cítocmesis o división celular. Entre la variedad de citoci- 
ninas que se producèn de modo natural en las plantas, la más fre- 
cuente es la zeatina, denominada asi porque se descubrió en el 
maíz (Zea mays). Aunque todavia queda mucho por aprender so- 
bre de la sintesis y la via de transduccion de sehales de Ias eitoci- 
ninas, algunos de sus prmeipaíes efectos en la fisiologia y desarro- 
llo de las plantas están bien documentados. 


Control de la división y diferenciación celular. Las citocminas 
se producèn en tejtdos de crecimiento activo, en particular, en las 
raíces, embnones y frutos. Las citocminas producídas en la raiz 
alcanzan sus te j idos diana ascendiendo por la savia dei xilema de 
la planta, Actuando en conjunto con la auxina. Ias dtodninas es- 
timulan la división celular e influyen en la via de la diferencia- 
ciõn. Los eíectos de las citocminas en un cultivo de tejido pro- 
porcionan claves sobre cómo este tipo de hormonas puede fun- 
cionar en una planta intacta. Cuando un fragmento de tejido pa- 
renqtiimatoso de un tal lo se cultiva en ausência de dtodninas, 
las células crecen alcanzando un gran tamario, pero no se divi- 
dem Pero si se agregan citocminas junto con auxina, la células se 
dividen. Las citocininas solas no producèn ningiin efecto. La re- 
lación entre las citocininas y la auxina controla la diferenciación 
celular. Guando las concent raciones de 
ambas hormonas se encuentran a niveles 
apropiados, la masa de células continha 
creciendo, pero se conserva un acúmulo 
de células indiferenciadas denominado ca- 
11o (véase fig. 38-12). Si se aumeman los 
niveles de citocminas, las yemas dei brote 
se desarrollan a partir dei callo. Si se au- 
mentan los niveles de auxina, se forman 
las raíces. 
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Gibereíifias 

Hace un siglo, los granjeros en Asia observaion que ciertas 
plántulas de arroz crecían en sus arroz ales tan altas, largas y del- 
gadas que se quebraban y caían ames de que pudieran madurar 
y Llorecer. En 1926, Ewiti Kurosawa, un patólogo vegetal japo- 
nês, descubrió que un hongo dei gênero Gibberella causaba la en- 
íermedad “Bakanae” (semi lias bobas o plantas tontas). En la dé- 
cada de 1930, los científicos japoneses detenninaron que el hon- 
go producia hiperalarganiiento de los tal los de arroz por la secre- 
ción de un compuesto químico que se llaraó giberelina, En la 
década de 1950, los investigadores descubrieron que las plantas 
también producen giberelínas. A Finales de los anos cincuenta, 
los científicos identificarem más de 100 giberelínas diferentes que 
se producen de manem natural en las plantas, aunque en cada es- 
pecie vegetal se desairoUà un número mucho más pequeno. Pa- 
rece que las plántulas dei quebradizo “arroz tomo" poseen una 
sobredosis de las giberelínas que normalmente esián presentes en 
las plantas en menores concentracíoncs. Las giberelínas tienen 
una variedad de efectos, como el alargamiento dei tal lo, el creci- 
miento dei fruto y la germinación de la semilla. 

Alargamiento dei tallo. Las raíces y bojas jóvenes son los sí- 
tios principales de producción cie giberelínas. Las giberelínas 
estimulan tanto el crecimiento de las hojas como d de tos ta- 
llos, pero tienen poca accíón sobre el crecimiento de la raiz. En 
los tallos, las giberelínas estimulan el alargamiento celular y la 
división. Como la auxina, las giberelínas ocasionan la disolu- 
ción de la pared celulau pero no por un mecanismo de acidi- 
ficación. Una hípótesis propone que las giberelínas estimulan 
enzimas disolventes de la pared celular que lacilitan la entrada 
de las expansinas dentro de la pared celular. Por lo tanto, en 
un tal lo en crecimiento, la auxina, que acidifica la pared celu- 
lar y activa a ias expansinas, y las giberelínas, que facilitan la 
entrada de las expansinas, actúEn en conjunto para promover 
el alargamiento celular. 

Los efectos de las giberelínas para facilitar el alargamiento det 
tallo son evidentes cuando cimas variedades de plantas enanas 
(mutantes) se tratan con estas hormonas vegetales, Por ejemplo, 
algunas plantas deguisantes enanas (incluída ta variedad que es- 
túdio Mendel, véase capítulo 1.4) crecen hasta su altura normal si 
se tratan con giberelínas. Si se apltcan las giberelínas a plantas de 
taxnano normal, con frecuencia, no hay nínguna respuesta. Se su- 
pone que estas plantas ya estân produdendo una dosis óptima de 
la hormona. 

El ejemplo más ímpactante de alargamiento dei tallo inducido 
por giberelínas es el crecimiento rápido dei pedúnculo de la flor. 
En su estado vegetativo, algunas plantas, como cl repollo, se de- 
sarrollan en forma de roseta, cerca dei suelo, con ínternodos muy 
cortos. Cuando la planta cambia al crecimiento reproducüvo, 
una oleada de giberelínas induce a los ínternodos a alargarse con 
rapidez, elevando las yemas florales que se desarrollan en los ex- 
tremos de los tallos. 

Crecimiento dei fruto, En muehas plantas, tanto la auxina co- 
mo las giberelínas deben estar presentes para la formadón dei 
fruto. La aplicación comercial más importante de las giberelínas 
es el rociado de las uvas Thompson sin semi lias (fíg. 39-10). La 
hormona hace que las uvas individuales crezcan hasta un mayor 
tatnano, un rasgo muy apreciado por el consumidor, El rociado 
con giberelínas también produce que los Ínternodos dei radmo 
de uvas se alarguen, proporcionando un espado mayor para ca- 
da una de las uvas. Este aumento de espacio, al aumentar la dr- 


culadón de aire entre las uvas, hace también más difícil la infec- 
dõn de las frutas por levaduras y oiros microorganismos. 

Germinación. El embrión de una semilla es una íuente rica de 
giberelínas. Después de la imbibición de agua, la hberación de gi- 
berelinas dei embrión seria la a las sem il las la ínierrupción de la 
dormaneia y la germinaciõn. Algunas semillas que requieren 
condiciones ambíentales especiales para germinar, como la expo- 
sidón a la luz o temperaturas frias, interrumpen la dormaneia si 
se tratan con giberelínas. Las giberelínas contribuyen al creci- 
miento de las plántulas de los cereales, al estimular la síntesis de 
enzimas digestivas como la a-amilasa que moviliza los nutrien- 
tes a l mace na dos (fig. 39-11). 

Eras i n oes tero ides 

Los brasinoesteroides son esteroídes quimicamente similares 
al colesterol y a las hormonas sexual es de los ani males. Piornue- 
ven el alargamiento y la división en segmentos de tallos y semi- 
llas a concent raciones tan bajas como 10 _1; M, También retrasan 
la abscísión de las hojas y promueven la diferenciación dei xi le- 
ma. Estos efectos son cualitativamente tan similares a los de ia 
auxina que los fisiólogos vegetales tardaron vários anos en deter- 
minar que los brasLnosteroides no erart un tipo de auxinas. 

Las evidencias de Ia biologia molecular establecíeron que los 
brasinoesteroides son hormonas vegetales. joanne Chory y sus 
colegas dei Instituto Salk en San Dtego se ínteresaron en un mu- 
tante de Ambidopsís que tema características morfológicas simila- 
res a las plantas que crecen en la luz, aunque estos mutantes se 
desarrollan en la oscuridad. Descubrieron que la mutadõn afec- 
ta a un gen que, por lo general, codifica a una enzima similar a 
otra que participa en la síntesis de esteroides en los mamíferos. 
También demostraron que estas plantas mutantes podían volver 
a su fenotipo normal mediante la aplicación experimental de bra- 
sinoesteroides. Ei mutante estudiado por Chory era deficiente en 
brasinoesteroides. 


Ácido abscisico 

En la década de 1960, un grupo de investí gación, que estu- 
diaba las modificadones químicas que precedeu a la dormaneia 



AFitj. 39-10. Efecto dei tratamiento con gíberelína en las uvas 
Thompson sin semillas. El racimo de uvas de la izquierda es un con- 
trol sin tratamiento. El racimo de la derecha creció de una vid rodada 
con giberelína durante el desarrollo de las frutas. 
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de la vem a y a la abscisión de las bojas en los árboles decíduos, 
y oiro equipo que investi gaba las modificaciones químicas que 
precedeu a la abscisión de los frutos de algodón, aislaron el mis- 
mo compuesto, el ácido abscísico. Ironicamente ya no se pien- 
sa que el ácido abscísico desempene im papel importante en la 
dormancia cie ta yema ni en la abscisión de las hojas, péro es ttiuy 
importante en ocras funciones. A diferencia de las hormonas es- 
timulantes dei crecimiemo que hemos esiudiado hasta ahora 
-auxina, citocininas, gibe reli nas y brasinoesteroides-, ret nasci el 
ácido abscísico te t rasa el crecimiemo. Con frecuencía, el ácido 
abscísico antagoniza la accíón de las hormonas de crecimiemo, y 
es la relacíón dei ácido abscísico con una o varias hormonas de 
crecimiemo la que determina el resultado fisiológico final. Con- 
sideraremos ahora dos de los muchos efecios dei ácido abscísico: 
ia dormancia de !a semilla y la tolerância a la sequia. 

Dormancia de la semilla, La dormancia o estado latente de la 
semilla tiene un gran valor para la supervivencia porque asegura 
que la semilla germinará solo cuando haya condiciones óptimas 
de luz, temperatura y humedad (véase el capítulo 38), iQuq ím- 
pide a una semilla dispersada en o tono germinar de inmediato, 
solo para morirse cuando 1 legue el inviemo? ^Qué mecanismos 
aseguran que dicha semilla germinará en la primavera? ^Que im- 
pide a las semíHas Ia germinacion en el interior oscuro y húme- 
do dei fruto? La respuesta a todas estas preguntas es e! ácido abs- 
císico, Los niveles de ácido abscísico pueden aumentar 100 ve- 
ees durante la maduración de la semilla. Los niveles elevados de 
ácido abscísico en las semi! las en fase de maduración inhiben la 
germinacion e inducen la producdón de proteínas especiales que 
contribuyen a que las sem filas resistan la deshidratadõn extrema 
que acompana a la maduración. 

Muchos tipos de semillas en dormancia germinan cuando el 
ácido abscísico se elimina o inactiva de alguna manera. Las semi- 
llas de ciertas plantas dei desierto solo interrumpen la dorman- 
cia cuando las fuertes Iludas lavan el ácido abscísico de la semi- 


lla. Otras semillas requieren luz o una exposición prolongada ai 
trio para deseneadenar la inactivación dei ácido absícico. Con 
frecuencía.. la relacíón entre el ácido abscísico y las giberelinas 
determina si la semilla permanece en estado de dormancia o ger- 
mina, y la adición de ácido abscísico a las semillas que están lis- 
tas para germinar las devuelve al estado de dormancia. Un maíz 
mutante tiene grau os que germinan mientras se encuentran toda- 
via en la mazorca, porque carece de un factor de transcripción 
funcional requerido para que el ácido abscísico induzca la expre- 
síón de ciertos genes (fig. 39-12). 

Tolerancia a la sequia, El ácido abscísico es la principal serial in- 
terna que permite a las plantas resistir la sequia, Cuando una 
planta comienza a marchitarse, el ácido abscísico se acumula en 
Ias hajas y origina una rápida oclusión de los estornas, reduc ten- 
do la transpiraciòn e impid tendo que haya mayor perdida de 
agua. LI ácido abscísico. mediante sus efectos en segundos men- 
sajeros como el cálcio, ocasiona un aumento en la abertura de los 
canales de potasio dirigidos hacia el exterior de la membrana 
p la sm ática de las células gua rd sanas, lo que conduce a una per- 
dida inasiva de potasio por medio de ellos. La consiguieme per- 
di d a de agua por ósmosis produce una reducdón en la turgenda 
de las células guardianas y una dísminución de la abertura de ios 
estornas (véase fig. 36-15). En algunos casos, La dísminución de 
agua puede provocar estrés en el sistema de raíces más que en los 
brotes, y eí ácido abscísico transportado desde las raíces hacia las 
bojas puede funcionar como un “sistema precoz de alarma”. Ln 
muchos casos, los mu t antes propensos a marchitarse tienen defi- 
ciências en la producdón de ácido abscísico 

Etileno 

Durante el siglo xix. cuando se usa ba el gas de carbón para 
iluminar las calles, la sal ida de gas de los conducios hacia que las 
hojas de los árboles de tas cercanias cayeran antes de tiempo. En 

1 90\ 7 el científico ruso Dimitry Keljubow 
demostró que el gas etileno era el factor 
activo en el “gas de iluminación \ Sin em- 
bargo, la idea de que el etileno es una hor- 
mona vegetal solo fue aceptada con am- 
niiíud cuando la t legada de la cromai ogra - 
fia de gases simplifico su mediciõn. 

Las plantas producen etileno en res- 
ptiesta a diferentes tipos de estrés, como 
sequia , inundadón, presión mecânica, le- 
siones e infección. También se produce 
etileno durante la maduración dei fruto y 
k muerte celular programada, y en res- 
puesta a altas concentradones de aplica- 
do nes externas de auxíim. Sin embargo, 
muchos efectos que son atribuídos a la 
auxilia, como la inhibición dei akrga- 
rniento de las raíces, pueden deberse a la 
producdón de etileno inducida por la au- 
xina. Nos concentraremos en cuatro de 
los muchos efectos dei etileno; la respues- 
ta al estrés mecânico, la muerte celular 
programada, la abscisión de las hojas y la 
maduradón dei fruto. 

La respuesta triple al estrés mecânico. 
Imagine una plánlula de guisante empu- 
j anelo hacia arriba a través dei sue lo, o en- 


o Despo és de que la ‘ 
semilla se embebe en 
agua, el embrion 
libera giberelína (GA) 
como una senal para la 
akurona, la capa 
delgada más externa 
dei endospemnio. 


© La aleurona responde 
sintetizando y secretando 
enzimas digestivas que 
hidrolrzan los nutrientes en el 
endospermo. ün ejernplo es ía 
osamilasa que hidroliza al 
almídón (una enzima similar 
en nuestra saliva contribuye a 
digerir el pan y otros 
alimentos con almídón). 


© Los hidratos de carbono y 
otros nutrientes absorbídos 
dei endospermo mediante et 
escutelo (còtíledón), se 
consumen durante eí 
crecimiento def embrión 
para formar una plàntula. 



A Ftg* 39- í 1. Las giberelinas movilizan nutrientes durante la germinacion de las semillas. 
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res iie la síntesis de e ti leno (fíg. 39- 14b). En este caso, la trans- 
ducción de la serial dei etileno está siempre activa Cencendida"), 
aunque no haya etileno presente. La figura 39-15 resume las 
resp nestas de los mutantes dn, efo y cír al etileno y a los inhibi- 
dores de la síntesis de etileno. 

Los genes afectados en los mutantes ctr dejan de codificar una 
proteincmasa, El hecho de que esta mutación active la respuesta 
al etileno sugiere que el producto normal de la cinasa dei a leio de 
tipo silvestre es un regulador negativo de la transducción de la se- 
rial de etileno. Una hipótesis de cõmo funciona la vía en las plan- 
tas de tipo silvestre es la sigukme: la unión de la hormona eiíte- 
no al receptor de etileno produce la inactivación de la cinasa; y 
la inactivación de este regulador negativo permite la síntesis de 
las proteínas requeridas para ia respuesta triple* 

Àpoptosis: la mucrte celular programada. Considere la caí- 
da de una hoja en o tono o la muerte de una planta anual después 
de ílorecer. O piense en la etapa Sinal en la diferenciación de un 
componente vascular, cuando se destniyen sus contenidos vivos, 
dejando como resultado un tubo hueco. Estos acontecímientos 
conllevan la muerte programada de cievtas células u órganos, o 
de la planta en su totalidad. Las células, los órganos y las plantas 
programados genéticamente para morir en un momento deter- 
minado no se detienen solo la maquinaria celular y se espera la 


Coleóptilo 


à Fig, 39-12. Germinarión precoz de las semiilas dei maíz mu- 
tante. El ácido absdsicc induce la dormanda de las semiilas, Cuando su 
5cción está bloqueada -en este caso, por una mutación que afecta a un 
fattor de transcripdón regulado por el ácido abscíslco- se produce ía 
qerminación precoz. 


contrãndose con una piedra. A medida que choca contra el obs- 
táculo, el estrés en sus delicados extremos induce la producción 
de etileno por la plántula. La hormona emonces provoca una ma- 
niobra de ereeimiento conocída como respuesta triple, que per- 
mite al brote evitar el obstáculo. Las tres partes de esta respuesta 
son el enlentedm lento dei alargam lento dei tal to, e! engrosa- 
miento dei tallo (que !o hace más fuericb y la curvatura, que ha- 
ce que el tallo comience a crecer de manera horizontal. A medi- 

que el tallo continua crecicndo, su extremo se inclina intermi- 
tente mente hacia arriba. Si estos movimientos continúan detec- 
tando un objeto sólido en la parte, superior, se genera un nuevo 
pulso de etileno y el tallo continua progresando horizontalmen- 
te. Si. por el contrario, ai ir hacia arriba. La planta no detecta un 
jbjeto sólido, disminuye la producción de etileno, y el tallo, li- 
bre dei obstáculo, vuelve a crecer de un modo nonnal hacia arri- 
ba. El etileno es el que induce al tallo a crecer de manera hori- 
zontal más que la ohstrucción Tísica por sí sola; cuando se aplica 
etileno a plántulas normales que crecen libres de cualquier impe- 
dimento físico, todavia experimentan la triple respuesta (fig. 39- 
13). 

Los estúdios cie los mutantes de Arabidopsís con triple res- 
puesta anormal son un ejemplo de cõmo los biólogos idcmifican 
una vía de transducción de senaies. Los científicos aislaron mu- 
: antes i nsensibles al etileno (em) que no producen la respuesta 
triple cuando se exponen al etileno (fig. 3 9-1 4a) . Algunos tipos 
de mutantes cm son insensíbles al etileno porque carecen de un 
receptor funcional para el etileno. Oiros mutantes experimentan 
la respuesta triple aunque se encuemren fuera dei sue Lo, en el gi- 
re, donde no hay obstáculos físicos. Algunos mutantes de este ri- 
po nenen un defecto regulatorio que hace que produzean etileno 
a una velocidad 20 veces mayor de lo normal. El íenotipo de di- 
chos mutantes sobreproduetores de etileno (etó) puede volver al 
ripo salvaje tratando las plántulas con inhibídores de la síntesis 
de etileno. Existen incluso otros mutantes, denominados mutan- 
tes con respuesta triple constitutiva (cír) que experimentan la 
respuesta triple en el aire, pero que no respondeu a los inhibido- 








Figura 39*13 

^Cómo afecta ta concentrador» de etile- 
no a Ia respuesta triple en fas plántulas? 


EXPERIMENTO 


Plántulas de gujsantes en germinadón fueron 
colocadas en la oscuridad y expuestas a concentradones variables 
de etileno. Su ereeimiento se comparo con una plántula de control 
no tratada con etileno. 




El etileno induce la respuesta triple en las plán- 
tulas de gutsantes y el aumento de ia concentradón de etileno pro- 
voca una respuesta aumentada. 


Concentradón de etileno (partes por mlllón) 


RESULTADOS 


Todas las plántulas tratadas exhibieron la res- 
puesta triple. La respuesta fue mayor a medida que aumentó la 
concentración. 
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muerte. Por el contrario, el comienzo de 
la muerte celular programada, denomi- 
nada apoptosis, es un momento de mu- 
cha actividad en k \ida de una célula, 
que exige nuevas expresíones de genes 
(véase fig. 21-17), Durante la apoptosis, 
algunas enzimas recién sintetizadas de- 
gradan rnuchos componentes químicos, 
como ia clorofila, el ADN, el RN A, las 
proteínas y los lípidos de Ia membrana. 

La planta recupera muchos de estos pro- 
ductos dei catabolismo. Un aumento 
brusco de etileno en forma de oleada es- 
tá asociado casi siempre con esta des- 
trucción programada de cél ulas, õrganos 
o de la planta enteia. 

Abscisiòn de la hoja. La perdida de las 
bojas cada otorio es una adaptación que 
protege a los árboles decíduos de la dese- 
cadón durante el inviemo, cuando las 
raíces no pueden absorber agua dei sue- 
lo congelado. Antes de la caída de las bo- 
jas, se recuperan muchos elementos 
esenciales de las bojas moribundas y se 
almacenan en las células parenquímato- 
sas dei tal lo. Estos nutrientes vuelven a 

redckrse para desarrollar las bojas en la primavera siguíente. LI 
color de Lis bojas en otono es una combinaciõn de niievos pig- 
mentos rojos fabricados en esa estación con caratenoides amari- 
llos y anaranjados (véase capítulo 10) que ya están presentes en 
la hoja, pero que se hacen visibles en otorio por Ia degradadõn 
de la clorofila verde oscura. 

4 

Cuando cae una boja en otorio. el pum o de ruptura es una ca- 
pa de abscisiòn que se desarrolla cerca de la base dei peciolo 
(fig, 39-16). Las pequenas células parenqui matosas de esta ca- 
pa tienen paredes muy delgadas, y no hay células fibrosas a! rede- 
dor dei tejido vascular La capa de abscisiòn se debilita aun más 
cuando las enzimas hidrolizan los pobsacãridos de las paredes 
celulares. Por último, el peso de la hoja, con la ayuda dei viento, 
ocasiona la separadon de k capa de abscisiòn. Incluso antes de 
que k hoja caiga, una capa de corcho forma una cicatriz protec- 
tora en el lado de la capa de abscisiòn que corresponde a la pe- 
quena rama, impidiendo que los patógenos ínvadan la planta. 

Una modiiicaeiórt dei equilíbrio entre el etileno y k auxina 
controla la abscisiòn. Una hoja que envejece produce cada vez 
menos auxina, y esto hace que las células de k capa de abscisiòn 
sean más sensibles al etileno. Como la influencia dei etileno en la 
capa de abscisiòn predomina, las células producen enzimas que 
digieren la celulosa y otros componentes de las paredes celulares. 

Maduración dei fruto. Los frutos carnosos inmaduros. que 
son agrios, duros y verdes, contribuyen a proteger a las semi- 
lias en desarrollo de los herbívoros, Cuando maduran, los fru- 
tos contribuyen en la dispersión de las semillas, atvayendo a los 
ani males que las dispersan (véanse figs, 30-8 y 30-9). Una olea- 
da de producción de etileno en el fruto desencadena eí proce- 
so de maduración. La degradacion enzimática de los compo- 
nentes de la parcd celular ab landa el fruto, y la conversión de 
los almidones y ácidos en hidratos de carbono lo hace dulce. La 
producción de nuevos aramas y colores contribuye a que los 
ani males detecien la maduración de los frutos, los eoman y dis- 
persen las semillas. 


Mutante ein 


Mutante ctr 



(a) Mutante ein, Un mutante insensible al 
et 1 1 eno ( ein) n o exp e ri me nta la res p uesta 
triple en presencia de etileno. 


(b) Mutante ctr. Un mutante con resp uesta 
triple constitutiva (ctr) experimenta la 
resp uesta triple aun en ausência de etileno. 


A Fig. 39*14. Respuesta triple al etileno en mutantes de Arabidopsis. 


Control 


Agregado 
de etileno 


Inhibidor 
de la síntesis 
de etileno 


Tipo salvaje 


Insensible al etileno 
{ein) 


Sobreproductor 
de etileno (efò) 


Respuesta triple 
constitutiva {ctr) 


Cr 

% 


y 

. 

- 

< " " 

\ 

O) 

% ? 

CF 

L 

V 



Cr 

y 

J 

m 

J * ' • A i ' ji 



A Fig. 39-15. Los mutantes de la transduedón de la serial dei etu 
leno pueden distinguirse por sus distintas res pu estas a los trata- 
mientos experimentales. 


Durante la maduración se produce una reacciòn en cadena. Et 
etileno desencadena la maduración y la maduración, a su vez. 
Jesencadena una mayor producción de et: leno -uno de los raros 
ejemplos de retroalimentación positiva en k fisiologia (véase fig 
1-12). El resultado es una enorme producción de etileno. Como 
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-I etileno es un gas, la senal para madurar se disemina incluso de 
ruto en fruto: una manzana podrida, efectivammte, echa a per- 
..ira Ias dem ás. Si usted compra un fruto verde, tiene la posibi- 
dad de acelerar la maduradón guardando la fruta en una bolsa 
.1 papel, permitiendo que el gas et i leno se acumule, En escala 
comercial, muchos tipos de frutos maduran en enormes contene- 
: .tcs de almacenamiento, en los cuales se aumeman de los nive- 
: de etíleno, En otros casos se toman medidas para ret rasar la 
maduradón que ocasiona el etíleno natural. Las manzanas, por 
emplo, se almacenan en depósitos rociados con dióxido de car- 
xmo. La circulación dei aire inipide la acumulación dei etíleno, 
el dióxido de carbono inhíbe la sintesis de nuevo etíleno. Al- 
nacenadas de esta manem, las manzanas recolectadas en otono 
eden ser despachadas en las fruterías durante el verano si- 
guiente. 

Dada la importância dei etíleno en la fisiologia de los frutos 
cespués de la cosecha, la ingeniería genética de las vias de trans- 
rucdòn de senal es dei etileno tiene importantes aplicariones co- 
nerdales potendales. Por ejemplo, los biólogos moleculares, al 
T; adi ficar la \ia que bloquea la transcripción de uno de los genes 
vzcesarios para la sintesis de etileno, han creado frutos de toma- 



Capa protectora Capa de abscisión 


Tallo Peciolo 

à Fig. 39-16. Abscisión de una hoja de arce. La abscisión está con- 
, rolada por una modíficadón en el balance entre el etileno y la auxina. 
La capa de abscisión puede verse aqui como una banda vertical en Ja 
base de! peciolo. Después de que la hoja cae, una capa protectora de 
corcho se transforma en la cicatriz de la hoja que contribuye a impedir 
la ínvasión de 3a planta por los patógenos (MO). 


te que maduran a voluntad. Estos frutos se recolectan cuando es- 
tân verdes y no madurarão a menos que se agregue el gas etile- 
no, A medida que se vayan refinando, estos procedimiemos re- 
dudrân el deterioro de los frutos y vegetales, un problema que, 
en la actualidad , estropea casi la miiad de la cosecha producida 
en los Estados Unidos. 

Bio agia de ios sistemas e interacciones 
hormonales 

Como ya hemos mencionado, las respuestas de las plantas, 
con freeuenda, implican interacciones de varias hormonas y de 
sus V ías de transducdón de senales. El estúdio de las interaccio- 
nes hormonales puede constituir un problema complejo. Por 
ejemplo, la mundación dei arroz en zonas profundas con agua 
produce un aumento de 30 veces en el etileno interno y a un rá- 
pido aumento en ei alargam iento dei tallo. Pero el papel dei eti- 
leno en esta respuesta es una pequena parte de la historia. La irri- 
gación lambién provoca un aumento en la sensibilidad a la gibe- 
relína mediada por un descenso en los niveles de ácido abscísb 
co, Por lo tanto, la elongacíón dei tallo es, en realidad, el resulta- 
do de una interaedón entre estas tres hormonas y sus cadenas de 
transducción de senales. 

Imagmese que usted es un biólogo molecular a quien se le en- 
carga la tarea de modificar geneticamente una planta de arroz de 
aguas profundas de manera que c reze a aun más rápido cuando 
está sumergida. ^Cuãles serían las mejores dianas moleculares 
para la manipulación genética? ^Una enzima que in ac tive al áci- 
do abscísico? ^Una enzima que produzea más giberelina? ^Un re- 
ceptor dei etileno? Es difícil de predecir. No es un problema aís- 
lado. Todas las respuestas vegetales estudiadas en en este capitu- 
lo tienen similar complejidad, A causa de este ínevitable proble- 
ma que impregna todo., el de las interacciones complejas, mu- 
chos biólogos vegetales, incluso Natasha Raikhel, que entrevista- 
mos en ias páginas 710 -71 1 , están promovendo un nuevo en- 
foque de Ia biologia vegetal basado en los sistemas. 

En el capítulo se ofrece una descripciõn general cie la biolo- 
gia de sistemas, que intenta descubrir y comprender Ias propie- 
clades biológicas que surgen de las interacciones de muchos ele- 
mentos dei sistema (por ejemplo, los RN Am, proteínas, hormo- 
nas y metabolitos). En la actualidad, los biólogos pueden iden- 
tificar todos los genes de una planta mediante técnicas genómi- 
cas, y ya han secuenciado dos genomas vegetales: Ia planta de 
investigado ri Árabiâopsis y ía planta de arroz de cultivo (Chyza 
saliva). Ademãs, utilizando técnicas de micromatrices y proteó- 
mtca (véase capitulo 20), los científicos pueden resolver qué ge- 
nes se activan o inactivan durante el desarrollo o en respuesta a 
un cambio ambiental. Sin embargo, la identificación de todos 
los genes y proteínas (elementos dei sistema) de un organismo 
es similar a la relación de todas las partes constitutivas de un 
avíóm Aunque una lista de ese tipo proporciona un catálogo de 
los componentes ; no es suficiente para comprender la compleji- 
dad dei sistema integrado. Lo que de verdad necesitan conocer 
los biólogos vegetales es cómo intemetuan entre sí todos estos 
elementos dei sistema. 

Un enfoque basado en la biologia de los sistemas puede alte- 
rar considerablemente la forma de Lrabajaren biologia vegetal. El 
suerio es que los laboratorios estén equipados con eseáners robó- 
ticas de alta velocídad (alto flujo de datos) que registren cuáles 
son los genes activados, en qué células y bajo qué condiciones. 
Nuevas hipótesísy líneas de investigadón surgirán dei análisis de 
este detallado conjunto de datos, En última instancia, el objetivo 
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de la biologia de sistemas es uri modelo capaz de predecir como 
será una planta viva. Temendo estos conocimkiuos, el intento de 
un biólogo molecular de modificar geneticamente el arroz para 
obtener un alargam iento más veloz de su tallo, se podría lograr 
con mucho más eficiência, La posibilidad de generar el modelo 
de una planta viva podría Facilitar la predicei ón dei resultado de 
La manípulación genética aun antes de comenzar a irabajar en el 
láboratorio. 


fivaluaciõn de conceptos 


1 + Describa el fénotipo de la respuesta tripie de una planta 
con la doble mutáción cít y dm Explique esta predicciõn. 

2. En un estado de la enfermedad conodda corno bigatla'" o 
“escoba de bruja”, las ramas crecen y proliferara de un 
modo excesivo. Sügiera una hipótesis para explicar como 
podría inducir un agente patógeno este patrón de ereci- 
m iento. 

3. La fusicocdna es una toxina fúngica que estimula el 
bombeo de FE a través de la membrana plasmálica cie 3 as 
células vegetal es. ^Cómo podría está toxina afectar a! cre- 
ci oriento de partes aisladas dei taflb? 

VcflMsr ias ?Tspií€Stíis C7i d Apêndice À. 


Conccpto 


Las respuestas a la luz son 
fundamental es para la vida 
de las plantas 

La luz es un factor ambiental muy importante en la vida de Ias 
plantas. Adernas de ser necesaria para Ia fotosíntesís, la luz de- 
sencadena múl tiples episodios clave en el crecimieoto y de sarro - 
11o de Ias plantas. Los biólogos vegetales denomínan fotomorfo- 
genesis a los eíectos de la luz en la morfologia vegetal. La recep- 
ción de luz tambien permite a las plantas medir el paso de los 
dias y de las estaciones. 

Las plantas pueden detectar no solo la presencia de luz, sino 
también su dírección, intensídad y longitud de onda (colori. Un 
gráfico denominado espectro de accióti descri be la eíicada rela- 
tiva cie diferentes longitudes de onda de radiación para impulsar 
un proceso concreto. Por ejempio, el espectro de acción de la fo- 
tosíntesis Ltene dos picos, uno en el rojo y o tio en el azul (véase 
fíg. 10-9Í. Esto se debe a que la clorofila absorbe la luz, sobre to- 
do, en las porcíones roja y azul dei espectro visible. Los espectros 
de acción son útiles en el estúdio de auikpucr proceso que de- 
penda de la luz, como el fototropisxno (fíg. 39-17). Mediante la 
comparación de los espectros de acción de diferentes respuestas 
vegetales, los investigadores determinan que respuestas son me- 
diadas por el mismo fotorreceptor (pigmento). También compa- 
ran los espectros de acción con los espectros de absordón de los 
pigmentos. Una correspondência más estrecha sugiere que el 
pigmento puede ser el fotorreceptor que media la respuesta. Los 
espectros de acción revelan que la luz roja y azul son los colores 
más importantes en la regulactón de la fotomorfogénesis de una 
planta. Estas observaciones llevaron a los investigadores a descri - 



trópjca (curvatura por foíón) en relación con la efectividad de la luz 
con una longitud de onda de 436 nm. El collage de fotografias 
muestra los coleóptilos antes y después de 90 minutos de exposb 
dón a una iluminación lateral con los colores indicados. Se produjo 
una curvatura pronunciada solo con longitudes de onda por deba- 
jo de los SOO nm y fue mãs intensa con la luz azuL 



Longitud de onda (nm) 



Tiempo - 90 mm i 




La indinadón fototrópica bacia la luz se debe a 
un fotorreceptor que es sensible a la luz azul y violeta, en particu- 
lar, a la luz azul. 


bir dos clases prindpales de receptores de luz: fotorreceptores 
de luz azul y fitocromos, fotorreceptores que absorben, princi- 
palmente, luz roja. 

Fotorreceptores de luz azul 

La luz azul desencadena diversas respuestas en las plantas, 
que comprenden el fototropismo, la apertura de los estornas in- 
ducida por la luz (véase fíg. 36-14), y el retraso dei alargamien- 
to dei hípocótilo inducido por la luz cuando una plántula emer- 
ge dei suelo. La idemidad bioquímica dei fotorreceptor de luz 
azul era tan difícil de determinar que 3 en la década de 1970, los 
fisiólogos comenzaron a llaraar a este supuesto receptor cripto- 
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Figura 39-18 


£Cómo afecta el orden de la iluminadón 
dei rojo y rojo lejano a la germinación de una semilla? 

EXPERIMENTO 


Durante la década de 1930, algunos científi- 
cos dei Departamento de Agricultura de los Estados Unidos expu- 
sieron de forma breve lotes de semiüas de lechuga a la luz roja y a 
a luz roja lejana para estudiar los efectos de la iluminadón en la 
germinación. Las semíllas se colocaron en la oscuridad, y los resul- 
tado© se compara ron con semillas de contrai que no se expusieron 


3 la luz. 


La barra situada debajo de cada fotografia in- 
dica la secuentia de exposición a la luz roja, a ia luz roja lejana y a 
z oscuridad. La tasa de germinación aumenta de modo considera- 
e en los grupos de semillas que fueron expuestos por último a la 
Lfz roja (izquierda). La germinación se ínhibió en los grupos de se* 
míilas que fueron expuestos a la luz roja lejana al final (derecha). 


RESULTADOS 



Oscuro (controí) 





H La luz roja estimuló la germinación, y la luz roja 
ejana ínhibió la germinación, La exposición final fue el factor de- 
terminante. Los efectos de la luz roja y la luz roja lejana fueron re- 
versíbles. 


cromo (dei griego, kryptas, oculto, y chrony pigmento), En ía dé~ 
..-ida de 1990, Iqs biólogos moleculares, analizando los mutantes 
de Arcibidop$is t descubrieron que estas plantas utilizan, por lo 
menos, tres tipos de pigmentos diferentes para detectar la luz 
zul: criptocromos (para la inhibiciôn dei a larga miem o dei hipo- 
c Õtilo ) i fototrôpina (para el fototropismo), y un fòtorreceptor ba- 
' ido en los ca role no ides que se denomino zeaxantma (para ia 
-pertura de los estornas). 


Fitocromos como fotorreceptores 

Cuando ante dormente introdujimos el tema de la transduc- 
cíón de senales en las plantas en este capítulo, mencionamos el 
papel de una família de pigmentos vegetal es denominados fito- 
cromos en el proceso de desetioladon. Los fitocromos regulan 
muchas de las respuestas vegeta les a la luz a lo largo de la vida 
de las plantas. Veamos algunos ejemplos, 


Fitocromos y germinación de la senti l la 

Los estúdios de la germinación de la semilla produjeron el 
descubriniiento de los fitocromos. A causa de sus limitadas reser- 
vas de nutrientes, la germinación satisfactoria de muchas clases 
de semillas pequenas, como la lechuga, exige que se produzca 
solo cuando las condiciones ambientales, en especial, la luz, scan 
casi óptimas, Dichas semillas, írecuememente, permaneceu en 
estado de dormanda durante mucbos anos hasta que se produce 
un cambio en las condiciones de luz. Por ejemplo, la muerte de 
un árbol que da sombra o d trabajo de arar un campo pueden 
crear un ambiente de iluminadón favo rabie. 

Hn ta década de 1930, los científicos dei Departamento de 
Agricultura de Estados Unidos determinaron el espectro de ac- 
ción de la germinación de las semillas de lechuga inducida por la 
luz (fig. 39-18). Expusieron semillas hidratadas durante unos 
pocos minutos a luz monocromática (de un solo color) de dife- 
rentes longitudes cie onda y luego colocaron las semillas en la os- 
curidad. A los dos dias, los científicos con taro n el número de se- 
míllas que germinaron con cada uno de los regímenes de luz. En- 
contraron que fa luz roja de una longítud de onda de 660 nm au- 
menta de forma máxima el porcendaje de germinación de las se- 
millas de lechuga, mientras que una luz roja lejana -esto es, luz 
roja de una mayor longitud de onda, muy eercana al limite de vi- 
sibiíidad humana (730 nm}- ínfríbe la germinación, comparada 
con los controles que estaban en [a oscuridad. iQué pasa cuan- 
do las semillas de lechuga se someten a un deste II o cie luz roja 
(R) y a continuación a un destello de luz roja lejana (RL), o de 
Forma inversa, a la luz RL seguida por la luz R? E! ultimo destello 
de luz determina la respuesta de las semillas, En otras palabras, 
los efectos de la luz roja y de la luz roja lejana son reversibles. 

El fotorreceptor responsable de los efectos opuestos de la luz 
roja y la luz roja lejana es un fito cromo. Está constituído por un 
componente proteico que se une de forma covalente con una 
parte no proteica que funciona como cromó foro, la parte de la 
molécula que absorbe la luz (fig, 39-19). Hasta ahora, los inves- 
tigadores han identificado cinco fitocromos en Arabtífcpsis, cada 
uno con un componente proteico ligeramente diferente. 

El cromóforo de un fito cromo es fotorreversible, alternando 
entre dos formas isoméricas que se convierten una en la otra y vi- 
ce versa, según el color de la luz que lo estimula (véase fig. 4-7). 
En su forma isoméríca F, . un fitocr|mo absorbe la luz roja de for- 
ma máxima, mientras que en su forma isomérica F H> absorbe la 
luz roja lejana: 


Luz roja 

\ 



Luz roja lejana 

La interconversíón F r P., es un mecanismo alternaste que 
controla distintos episodios tnducidos por la luz en la vida de las 
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Un fitocromo está constituído por dos proteínas idênticas unidas 
para formar una molécula funcional. Cada una de estas proteínas 
tiene dos domínios. 


Cromóforo 

Actívtdad dei foto r receptor. Un 
domínio, que funciona como 
fotorreceptor, se une de forma 
covalente a un pigmento no proteico 
o cromóforo. 

ActMdad de cinasa, El otro domínio 
tiene actividad de proteindnasa. Los 
domínios fotorreceptor ínteractúan 
con los domínios clnasa para vincular 
ta recepdón de la luz con la respuesta 
Celular desencadenada por la cinasa. 


A Fig. 39-19 Estructura de un fitocromo. 


b as radi aciones, la roja y la roja lejana. Por esa razón, durante el 

dia, la fotorreversión F t r F rl alcanza un equilíbrio dinâmico, 

en el que la relación de las dos fornias de fíiocromo indica las 
cantidades relativas de luz roja y luz roja lejana, Este mecanismo 
de detección permite a las plantas adaptarse a los câmbios en las 
condiciones de luz. Considere, por ejemplo, la respuesta de “evi- 
taciõn de la sombra” de un árbol que requiere una intensidad de 
luz elevada. Si otros ãrbples dei bosque dan sombra a este árbol, 
la relación de los fitocromos se desplaza a favor de F t porque la 
cubierta dei bosque absorbe más luz roja que luz roja lejana. Es- 
to se debe a que bs pigmentos de clorofila de las bojas más altas 
dei bosque absorben luz roja y permiten el paso de la luz roja le- 
jana* Este despiazamiento en la relación entre la luz roja y la luz 
roja lejana induce al árbol a destinar muchos de sus recursos pa- 
ra crecer a mayor altura. Por el contrario, la luz de sol directa au- 
menta k proporción de F r1 , que estimula la ramificaeión e inhibe 
el crecímiento vertical . 

Además de ayudar a las plantas a detectar la luz, los fítocro- 
mos contribuyen a que las plantas puedan registrar el paso de los 
dias y las estaciones. Para com prender el papel de los fitocromos 
en estos procesos de registro dei t tempo, en prtmer término, de- 
bemos examinar el reloj en si tnismo. 



plantas (fig, 39-20). F rl es la forma isomérica dei fitocromo que 
desencadena muchas de las respuestas dei desarrolio de la plan- 
ta inducidas por la luz. Por ejemplo, en las semilLas de lechuga 
que están expuestas a la luz roja, F se transforma en F ri , estimu- 
lando las respuestas celulares que llevan a la germinación. Guan- 
do las semi 11 as iluminadas con luz roja son expuestas después a 
la luz roja lejaua, F rl vuelve a converürse en F r , Lnbibiéndose así 
la respuesta germi nativa, 

^Cómo explica esta altemanda de bs isõmeros de los fito- 
cromos la germinación inducida por la luz en la naturaleza? Las 
plantas sintetizan el fitocromo como F r , y si las semillas se man- 
tienen en la oscuridad, el pigmento se conserva casi por com- 
pleto en la forma F r (véase fig, 39-20), Pero, si la luz dei sol ilu- 
mina las semillas, el fitocromo queda expuesto a la luz roja 
(junto con todas Ias demás longitudes de onda presentes en la 
luz solar), y una gran parte de F t se convier te en F rl , La apari- 
ción dei isómero F rl es una de las maneras por las que las plan- 
tas detectan la luz dei sol. Guando las semillas se exponen por 
p ri mera vez a la luz dei sol, la aparición de F rl es lo que desen- - 
cadena su germinación. 

Fitoaomos y evífaddn de la sombra 

El sistema de fíLOcromos también proporciona a la planta in- 
formaciôn sobre de la calidad de la luz.. La luz dei sol incluye am- 


Relojes biológicos y ritmos circadianos 

Muchos procesos vegetal es, como la transpiradón y la síntesis 
de ciertas enzimas, oscilan a lo largo dei día. Algunas de estas va- 
riaciones cíclicas son respuestas a los câmbios en los niveles de 
luz, temperatura y humedad relativa que acompanan al ciclo de 
24 horas dei día y la noche. Sin embargo, se pueden eliminar es- 
tos factores exógenos (externos) haciendo crecer a las plantas en 
câmaras de credmiento bajo condiciones de luz, temperatura y 
humedad mamenidas estrictamente. Pero incluso en condiciones 
constantes artifidales, muchos procesos fisiológicos de las plan- 
tas, como la apertura y ciem de bs estornas y la producción de 
enzimas fotosintéticas, continúan oscilando con una frecuenna 
de aproximadamente 24 horas. Por ejemplo, muchas legumbres 
bajan sus hojas al atardecer y las elevan por la mafiana (fig. 39- 
21). Una planta de judia continha con estos “movimientos dei 
sueno* aunque se mantenga con luz constante u oscuridad per- 
manente; las hojas no están respondiendo al amanecer y al atar- 
decer, Dichos ciclos, con una frecuencia aproximada de 24 horas 
y no marcados de modo directo por ninguna variable ambiental 
conocida, se denominan ritmos circadianos (dei latln área, 
aproximadamente, y dks, día),. y son comunes a Lodos los orga- 
nismos vivos eucariontes. Su pulso, presión arterial, temperatu- 
ra, vebcidad de dívisión celular, recuento de células sanguíneas, 
estado de alerta, composidón de la orina, metabolismo, impulso 


Síntesis — ► 



Luz roja 





Conversión tenta 
en la oscuridad 
(algunas plantas) 



Respuestas; 
germinación de la 
semiíla, control de 
la floración, etc. 


Destrucdón 

enzímática 


* Fig, 39-2Q, El fitocromo: un mecanismo mole- 
cular alternante. La absordón de luz roja ocasiona 
que el F, azulado se modifique formando el F, azul ver- 
doso. La luz roja lejana invierte esta conversión, En la 
mayoría de los casos, es la forma F, dei pigmento la 
que desencadena las respuestas fisiológicas y de desa- 
rrollo de la planta. 
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á Fig, 39-21, Movímientos dei suerio de una planta de judia 
-hasealus vulgaris). Los movímientos están ocasionados por câmbios 
T.ersibles en la presión de turgencia de las células en las caras opues- 
”S5 1e los pulvínos, órganos motores de la hoja. 


-'.uai y respuesta a los medicamentos, fluctúan según un ríirrto 
mtadia.no. 

La investigaciôn actual índica que los “engranajes” mole cu - 
ms dei reloj circadiano son endógenos (internos), no una res- 
uesta diaría a algún ciclo ambiental sutil, pero que impregna 
■ . do, como el geomagnetismo o la radiación cósmica. Los orga- 
-mos, incluídos Ias plantas y bs seres humanos, continuarán 
n sus ritmos aunque se coloquen en lo más profundo de una 
mma o girando en ia órbita de un satélite, condiciones que al- 
: Mn estas periodicidades geofísicas sutiles, Sin embargo, el re- 
circadiano, puede adaptarse (ajustatse) con prdcísión a un 
período de 24 horas por medio de sen ales diarias procedentes 
iel ambiente. 

St un organismo se mantiene en un ambiente constante, su rit- 
: .■ circadiano se desvia de un período de 24 horas (un período 
-- la duraciõn de un ciclo). Estos períodos denominados de “cur- 
■ : libreh varían entre 21 y 27 horas, dependiendo de Ia respues- 
rítmica partícula]-. Los movimientos dei sueno de la planta de 

- - adia, por ejemplo, tienen un período de 26 horas cuando la 

anta se mantiene en condiciones de curso libre en oscuridad 

- nstante. La desviación dei período de curso libre de las 24 ho- 
m exactas no significa que los reloj e$ biológicos se desplacen de 
venera errática. Los reloj es de curso libre todavia man tienen sus 

. cipos a la perfección, aunque no están sincronizados con el 
mundo exterior. 

pCómo fundonan los relojes biológicos? Con el fin de respon- 
cer a esta pregimta, debemos diferenciar entre el reloj y el proce- 
rttmico que controla. Por ejemplo, las hojas de la planta de la 
adia en la figura 39-21 son las “manecillas” dei reloj, pero no 

- n la esencia misma dei reloj. Si las hojas de la judia son inmo- 
iizadas durante varias horas y luego liberadas, se desplazarán 
: pidamente a la posición apropiada al momento dei dia. Pode- 

nos interferir con un ritmo biológico, pero el mecanismo dei re- 
. : i continua. 

Los investigadores están considerando actualmente que el re- 
] es un mecanismo molecular que puede ser común a todos los 
rucariontes. Una de las hipótesis más aceptadas es que el regis- 
biológico dei tiempo puede depender de la síntesis de una 
proteína que regula su propia producción mediante un mecanis- 
mo de retroalimentación. Esta proteína puede ser un factor de 
ranscripciõn que inhibe la transcripdón dei gen que codifica al 
mismo factor de transcripdón. La concentración de este factor de 
transcripdón puede acumularse durante la primera mitad dei ci- 


clo circadiano y luego declinar durante la segunda mitad, de b ido 
a la auLüinhibieión de su propia producción. 

Recie n temente, los investigadores utilizaron una nueva téc- 
nica para identificar relojes mutantes de Arabidopsis. Un ritmo 
circadiano prominenLe en las plantas es la producción diaría 
de ciertas proteínas relacionadas con la fotosíntesis. Los biólo- 
gos moleculares rastrearon este ritmo hasta el promotor que 
regula la transcripdón de genes para estas proteínas fotosinté- 
ticas. Para identificar los relojes mutantes, los científicos em- 
palmaron el gen de una enzima denominada luciferasa al pro- 
motor. La luciferasa es Ia enzima responsable de la bloluminis- 
cencia de las luciérnagas. Cuando el reloj biológico activa el 
promotor en el genoma de Arabkíopsis, también activa la pro- 
ducción de luciferasa. Las plantas comienzan a brillar con una 
periodicidad drcadiana. Después se aislaron los relojes mutan- 
tes, seleccionando Ias muestras que brillaban durante un pe- 
ríodo más largo o más corto que el normal. Los genes altera- 
dos de algunos de estos mutantes afectan a las proteínas que 
normal mente se unen a los fotor receptores. Quizás estas mu- 
tadones particulares destruyen un mecanismo dependieme de 
la luz que ajusta el reloj biológico, 

El efecto de Ia luz sobre el reloj biológico 

Como hemos mencionado, el período de curso libre dei ritmo 
circadiano dei moviniiento de Ia hoja de fudía es de 26 horas. 
Observe una planta de judia colocada al atardecer en una habi ta- 
ci ón oscura durante 72 horas: sus hojas no se levantarãn otra vez 
hasta 2 horas después dei amanecer natural dei segundo día, y 
4 horas después dei amanecer natural dei tercer día, y así sucesi- 
vamente. Desconectada de todas las senales ambiemales, la plan- 
ta se de sincroniza, La desincronización también se produce 
cuando atravesamos vários husos horários viajando en avióíi; 
cuando alcanzamos nuestro destino, bs relojes de la pare d no es- 
tán sincronizados con nuestros relojes internos. Es muy probable 
que todos los eucariontes tengan tendenda a sufrir esta descom- 
pensactón horaria. 

El factor que ajusta el reloj biológico a 24 horas exactas todos 
los dias es la tuz. fanto el fitocrorao como los fotorreceptores de 
luz azul puedeti ajustar los ritmos clrcadianos en las plantas, pe- 
ro nuestra comprenstón sobre como realiza esto el fltocromo e$ 
mas completa, El mecanismo implica el encendido y apagado de 
ias respu estas celulares mediante la altemancia de F r ^=? F r] . 

Considere otra vez el sistema fotorreversible de la figura 
39-20. En ía oscuridad, la relaeión entre los isómeros dei fi- 
tocromo se desplaza de modo gradual en favor de la forma F r , 
en parte como resultado dei recambio en el conjunto total de 
fitocTomos, El pigmento se sintetiza en la forma F , y las en- 
zimas destruyen más F Ti que F r . En algunas especies de plan- 
tas, el F rl presente durante la puesta dei sol se va transfor- 
mando lentamente en F f , Fn la oscuridad no hay posibilida- 
des de que F r se reconvierta en F r| , pero con ihiminación, el 
nível de F rl vuelve a aumentar de manera brusca por una rá- 
pida conversión a partir de F r . Este aumento de F rJ cada día 
al amanecer reajusta el reloj biológico: las hojas de judia al- 
canzarán su posición nocturna más extrema 16 horas des- 
pués de! amanecer. 

En la naturaleza, tas interacciones entre el fitocromo y el reloj 
biológico permiten a las plantas determinar el paso de la noche 
y dei dia. Las duraciones relativas de la noche y dei día, sin em- 
bargo, se modifican a lo largo dei ano (excepto en el ecuador). 
Las plantas utilizan esta modificación para ajustar sus activídades 
en sincronia con las estaciones. 
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Fotoperiodicidad y respuestas a las estaciones 

Imagine las consecuencias si una plaina produce 11 ores cuan- 
do no están presentes los polinizadores, o si un árbol deciduo 
produce flores en la mitad dei invierno. Los aconiedmientos es- 
tacioriales son críticos para los ciclos vitales de la niayoria de las 
plantas. La germinadón de las semillas, la floración, y cl comien- 
zo y la interrupcion de ia dor maneia de las yemas son es lados 
que ocurren, por lo general T en un momento especifico dei ano, 
El estímulo ambiental que las plantas utilizan con mayor Fre- 
cuencia para detectar la época dei ano es cl fotoperíodo, las du- 
raciones relativas de la noche y dei dia. Una respuesta fisiológica 
al fotoperíodo, como 1a floración, se denomina fotoperiodici- 
dad, 

Fotoperiodicidad y control de la floración 

Una de las pri meras claves de cómo las plantas detectan las es- 
i aciones provino de una variedad mutante de tabaco, el tabaco 
“Maryland MammothL que alcanza gran altura pero no Llorece 
durante el verano. Fínalmeme, se abrieron las flores en un inver- 
nadéro en diciemhre (invierno). Después de intentar la induc- 
dón de una floración más Lemprana variando Ia temperatura, la 
humedad y la numeión mineral, los investigadores aprendieron 
que el acorramiento de los dias en invierno estimula el floreei- 
miento de esta variedad. Si las plantas se consemban en eajas 
herméticas a la luz, de maneta que las lámparas pudteran mani- 
pular el "dia"' y la "noche , ia floración se producía solo si la du- 
ración dei dia era de 14 horas menos, No florecia durante el ve- 
rano porque a la latitud de Maryland, los dias eran muy largos en 
dicha estaciõn. 

Los investigadores denominaron el tabaco "Maryland Mam- 
moth” una planta de dias cortos porque parecia necesitar un 
período de luz mós corto que una duración determinada para flo- 
recen Los crisântemos, la ilor de Pascua o estrella de Navidad y 
algunas variedades de soja son otras plantas de dia corto, que, 
por lo general, flòrecen ai finalizar el verano.. en el o tono o en el 
invierno. Otro gríipo cie plantas llorece solo cu and o el período 
de luz es varias horas más largo. Estas plantas de dias largos lio- 
reeerãn al final de la primavera o aí comienzo dei verano, La es- 
pinaca. por ejemplo. llorece cuando los dias tienen 14 horas o 
son más largos. El rábano, la lechuga, el lirio y rnuchas varieda- 
des de cereales también son plantas de dia largo. Las plantas de 
dias neutros no estãn afectadas por el fotoperíodo y flòrecen 
cuando alcanzan cieno estado de madurez, independíentemente 
de la duración dei dia. Los tomates, el arroz y el diente de leóh 
son ejemplos de plantas de dia neutro. 

Duración critica dc la noche. En la década de 1940, los in- 
vestigadores descubrieron que la floración y otras respuestas al 
fotoperíodo se controlan efkazmente por la duración de la noche 
y no por ia duración dei dia (f 19. 39-22), Muchos de estos cien- 
tíficos trabajaron con la bardana menor (Xnndiíam strumaiium), 
una planta de dias cortos que florece solo cuando los dias son de 
16 horas o mas cortos (y las noches tienen una duración de 
8 horas por lo menos). Estos investigadores descubrieron que si 
la poTciõn diurna dei fotoperíodo se imerrumpía por una breve 
exposteión a la oscuridad no se produdan efectos en la floración, 
Sin embargo, si la parte nocturna dei fotoperíodo se interrumpta 
aunque sea durante unos pocos minutos de penumbra 0 luz te- 
ime, la bardana menor no florecia. Esta observación también re- 
sulto cierta para otras plantas de dias cortos (véase fig. 39-2 2a). 
Asb la bardana menor no es sensible a la duración drí día, sino 


que requiere por lo menos 8 horas de oscuncídd continua para ílo- 
recer. Las plantas de dias cortos son, en realidad, plantas de no- 
ches largas, pero el antiguo término ya está muy incorporado en 
la jerga de la fisiologia vegetal. De forma similar, las plantas de 
dias largos son, en realidad. plantas de noches cortas. Una plan- 
ta de dias largos que ha crecido en foto períodos de noches largas 
que por lo general no inducirán la floración, florecerã si el pene- 
do de oscuridad continua se interrumpe durante unos pocos mi- 
nutos de luz (véase fig. 39-22b). Observe que no diferenciamos 
las plantas de dias cortos y de dias largos en base a una duración 
absoluta de la noche. sino en base a una duración crítica de la 
noche que tiene un número máximo (plantas de dia largo) o un 
mínimo (plantas de día corto) de horas de oscuridad que son ne- 
cesariàs para que la planta florezea, En ambos casos, el número 
real de horas en la duración critica de la noche es específico pa- 
ra cada especie de planta. 

La luz roja es el color más eficaz para interrumpír la porción 
nocturna dei fotoperíodo, Los experimentos sobre los espectros 
de acciòn y la fotorreversibilidad demuestran que el fitocromo es 
el pigmento que recibe La luz roja (f*g. 39-23). Por ejemplo, s: 
un destello dc luz roja (R) durante el período de oscuridad va se- 
guido de un destello de luz roja lejana (RL), la planta no detecta 
la interrupción durante la noche. Como en el caso de la gertni- 
nación de la semilla inducida por el fitocromo. se produce la fo- 
torreversibilidad roja/ roja lejana. 

Las plantas detectan la duración de la noche con mucha pre- 
cisiõn; algunas plantas de día corto no ílorecerãn si la noche es 
solo un minuto más corta que la duración crítica, Algunas espe- 
des de plantas flòrecen siempre el rnismo día todos los anos. Pa- 
rece que las plantas utilizan su reloj biológico, aparentemente 
ajustando lo con la ayuda de! fitocromo, para determinar la esta- 
ción tlel ano. mídiendo la duración de la noche. La industria de 
la floricultura ha aplicado estos conoeimientos para producir flo- 
res fuera de estadón, Los crisântemos, por ejemplo, son plantas 
de dia corto que, de manera normal, flòrecen en otono. pero su 
floración puede ser postergada hasta el “Día de la Madre", en el 
mes de mayo (primavera en el hemisfério Norte), interrumpien- 
d o cada noche larga con un breve período de luz, transforman- 
do de esa maneia una noche larga en dos noches cortas. 

Ciertas plantas flòrecen tras una sola exposicion al fotoperío- 
do requerido para la floración. Otras especies necesitan vários 
dias sucesivos con el fotoperíodo apropiado. Algunas otras plan- 
tas responderán a un fotoperíodo só lo st han sido previamente 
expu estas a otro estimulo ambiental, como un período de tempe- 
raturas frias, El trigo de invierno, por ejemplo. no florecerã a me- 
nos que haya estado expuesto durante varias semanas a tempera- 
turas inferiores a los 10 °C Ei uso de este pretratamiento con frio 
para inducir la floración se denomina vernalízadôn (dei latin 
para ‘‘primavera*), Varias semanas después de que el trigo de in- 
vierno es vernalizado, un fotoperíodo con dias largos (noches 
cortas) induce la floración. 

hormona de la floración? 

Las yemas floraks se convierten en flores, pero, en rnuchas es- 
pecies, son las bojas las que detectan el fotoperíodo. Cuando se 
alcanzan las necesídades fotoperiódícas para la floración, las se- 
nales de las hojas inducen a las yemas a desarrollarse como flo- 
res. Para inducir a una planta de día corto o de dia largo a flore - 
cer, es suficiente para rnuchas especies exponer una sola hoja al 
fotoperíodo apropiado. En efecto, si solo una hqja se deja aclhe- 
rida a la planta, se detecta el fotoperíodo y sc inducen las yemas 
florales. Si todas las hojas son eliminadas, la planta es msensible 
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Figura 39-22 

^Córno afecta a ia floración la interrupdón 
dei período oscuro con una breve exposidón a fa luz? 

EXPERIMENTO 


Durante la década de 194G r tos investigadores 
realizaron experimentos en los que bs períodos de oscuridad fue- 
ron interrumpidos por exposiciones breves a ]a luz para estudiar 
como las pordones luminosa y oscura de un fotoperíodo afectaban 
a la floración en las plantas de "dias cortos" y de "dias largos". 


RESULTADOS 


fl3 


íN 



Oscuridad 

Destellos 
de luz 

Período^ 
crítico de 
oscuridad 








(s) Las plantas de "dias 
cortos" florecieron solo si 
el período de oscuridad 
contínua era mas largo que 
el período crítico de 
oscuridad para dicha especie 
( 1 3 horas en este ejemplo). 
Lln período de oscuridad 
puede terminarse por una 
breve exposidón a la luz. 


(b) Las plantas de "dias 
largos" florecieron solo 
si el período de 
oscuridad continua 
era más corto que el 
período crítico de 
oscuridad para dicha 
espede (13 horas en 
este ejemplo). 


CQIMCLUSION 


Los experimentos indicaron que la floración de 
cada especie está determinada por un periodo critico de oscuridad 
duraüón crítica de ía noche”) para esta especie, y no por un perío- 
do específico de luz. Por lo tanto, las plantas de ''dias cortos" se de- 
nominan más apropiadamente plantas de "noches largas", y Ias 
plantas de "dias largos" son, en reafidad, plantas de "noches cor- 
tas". 


Figura 39-23 

Í.EI fitocromo es el pigmento que mide 
la interrupçión de los períodos de oscuridad en la 
respuesta fotoperiódrca? 


Experimento 


Una característica única dei fitocromo es la re^ 
versíbilidad de su respuesta a la luz roja y a la luz roja lejana. Para 
estudiar st el fitocromo es 0 no el pigmento que mide la intérrup- 
cíón de los pe rio dos de oscuridad, los investigadores observaron 
cómo los destellos de luz roja (R) y Juz roja lejana (RL) afectaron a 
la floración en plantas de "dias cortos" y de "dias largos". 


RESULTADOS 
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Planta de dias cortos (noches largas) 
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Planta de dias largos (noches cortas) 


CONCLUSIÓN 


Un destello de luz roja acortó el período de os- 


curidad. Un destello posterior de luz roja lejana anuló el efecto de 
la luz roja. Cuando un destello de luz roja siguió a uno de luz roja 
lejana, se anifó el efecto de la luz roja lejana. Esta reversibilidad in- 
dica que el fitocromo es el que mide la interrupdón de los perío- 
dos de oscuridad. 


à\ fotoperíodo. La serial para florecer, que aún no ha sido idernb 
llcada quimicamente, se denomina florígeno, y puede ser una 
hormona 0 una modíficaeión en la coneentraciõn de múl tiples 
hormonas (fig. 39-24), El estímulo para fbrecer parece ser el 
tnísmo para las plantas de dias cortos y de dias largos, a pesar de 
que se requieren en cada caso diferentes condiciones íoioperió- 
dicas para que las bojas envíen esta senal. 

Tmnsiciàn dei meristema y floración 

Cuaiqmera que sea ta combinación de senales ambientales 
como el fotoperíodo o la vernalización) y las senales in ternas 
momo las hormonas) necesaria para que se produzca la Qoración, 
e! resultado es Ia transiciõn dei meristema de la yema de un es- 


tado vegetai tvo a un estado de floración. Esta Lransición exige 
câmbios en la expresión de genes que regulan Ia formación de 
pátrones, Los genes de identidad dei meristema que tndueen a la 
yema a formar una flor en lugar de un brote vegetativo primero 
deben ser activados, Luego* los genes de identidad de ôrgano que 
espedfican la organízación espacial de los órganos flora les-sépa- 
bs, pétalos, estambres y carpelos- se activan en las regiones 
apropiãdas dei meristema (véase fig. .35-31), La investigación so- 
bre cl desarrollo floral esta progresando rapidamente, y uno de 
sus objetivos es identificar las vias de transducción de senales 
que vincukn a dichos estímulos como el fotoperíodo y los cam- 
bias hormonales con la expresión genica requerida para ta flora - 
eión. 


capítulo 3 9 Respuestas de las plantas a ias senales internas y externas 807 









Figura 39-24 


Concepto 


^Hay una hormona de la fioractón? 


EXPERIMENTO 


Para investigar si hay una hormona cie la flo- 
ración H tos investigadores realizaron un experimento en ei que una 
planta que habfa sido inducida a fiorecer por et fotoperíodo fue 
injertada a otra planta que no había sido inducida. 


RESULTADOS 


Planta expuesta a un Planta expuesta a un fotoperíodo 

fotoperíodo que induce que no induce ta floradôn 




Tiempo 
(varias semanas) 



Ambas plantas florecen, indicando la transmí- 
nda inductora de la floradôn. En algunos casos, 
úa incluso cuando una es una planta de dias cor- 
ias largos. _ 

1 

sión de una susta? 
la transmisión acti 
tos y la otra, de d 



Evaíuacmn dc cmiccptos 


L Una planta florete en una câmara controlada con un ci- 
clo diário de 10 horas de luz y 14 horas de oscuridad, 
£Se trata de una planta de dias conos? 

Justifique su respuesta. 

2, Suponga que el crecimíemo de las flores de Pascua o e$- 
t relias de Navidad en un invemadero requieren por lo 
menos 14 horas de oscuridad para fiorecer. Si se debe 
trabajar por la noche, £qué fuente de luz no alterará el 
proceso de floraciõn? Justifique su respuesta. 

3. Despues.de la germimdón, algunas plántulas de vid ere- 
cen bacia la oscuridad hasta aleanzar una esimctura ver- 
tical. Esta adapiación ayuda a la vid a “encontrar" un ob- 
jeto con sombra para trepar. Sugiera un experimento pa- 
ra poner a prueba si este foto tropismo negativo está me- 
diado por fotorreceptores de luz azul o por fitocromo. 


Véíinse Ias respüestíís en d Apêndice A 


Las plantas responden a una gran 
variedad de estímulos ademãs 
de la luz 

Las plantas no pueden trasladarse hasta un pozo de agua 
cuando escasea el líquido, ní buscar un refugio cuando el ti em- 
po es muy ventoso. Una semilla que aterriza en el suçlo de for- 
ma invertida, no puede mani obrar sobre sí misma para recupe- 
rar una posicióti correcta. A causa de su inmovilidad, las plantas 
deben adaptarse a un amplio intervalo de circunstancias ambien- 
tales mediante mecanismos fisiológicos y dei desarrollo. La selec- 
eión natural ha pèríeccionado estas respuestas. La luz es tan im- 
portante en la vida de una planta que hemos dedicado la totali- 
dad de la secdón anterior a la recepción y respuesta de las plan- 
tas a este único factor ambiental, Ln esta secciõn examinamos las 
respuestas a algunos de los otros estímulos ambientales con los 
que se enfrenta una planta en su ducha por la existencial 

Gravedad 

Como las plantas son organismos que dependeu de la energia 
solar, no es sorprendente que hayan evolucionado desarrollando 
mecanismos de crecímiento en dirección a ia luz dei sol. Pero 
^qué senal ambiental hace que el brote de una plántula crezca ba- 
cia arriba cuando está totalmente bajo tierra y no hay ninguna 
luz que pueda detectar? De forma similar, iquè factor ambiental 
incita a la joven raiz a crecer hacla abajo? La respuesta a ambas 
preguntas es ía gravedad . 

Coloque una planta de costado, y ésta ajustará su crecimien- 
to de mane r a que el brote se incline hacia arriba y la raiz se cur- 
ve hacia abajo. En su respuesta a La gravedad, o geotropismo , las 
raices presentan geotropismo positivo (fig. 39*25a) y los brotes 
exhiben geotropismo negativo. El geotropismo actúa tan pronto 
como una semilla germina, asegurando que la raiz crezca dentro 
dei sue lo y el brote, alcance la Luz dei sol, independientememe de 
cómo este orientada la semilla cuando cae en la tierra. 

Las plantas pueden detectar La gravedad por la posición de los 
estatolitos, piás tidos especializados que contienen densos gra- 
nos de almidõn en las porciones inferiores de tas células (fig. 39- 
25 b). En las raices, los estatolitos están localizados en ciertas cé- 
lulas de la cofia de la raiz. De acuerdo con una hipótesis, la agre- 
gación de estatolitos en los punios inferiores de estas células de- 
sencadena una redistribución dei caldo, que ocasiona el trans- 
porte lateral de auxina en k raiz. El cálcio y la auxina se acumu- 
lan en la cara inferior de la zona de alargamiento de la raiz. Co- 
mo estos compuestos químicos están disueltos, no responden a 
la gravedad, sino que deben ser transportados de manera activa 
a uno de los lados de la raiz. En concentraciones altas, la auxina 
inhibe el alargamiento celular, un efecto que retrasa el crecimien- 
to en la cara inferior de la raiz. El alargamiento más rápido de las 
células en la parte superior causa la curvatura de la raiz mientras 
crece. Este tropismo continua hasta que la raiz crece en forma 
recta hacia abajo. 

Los fisiòlogos vege tales están refinando esta hipótesis ciei es- 
tatolito que cae\ que explica el geotropismo de la raiz, median- 
te el ensayo de nuevos experimentos. Por ejemplo, mutantes de 
Anafeídqpsís y tabaco que carecen de estatolitos todavia presentan 
geotropismo, aunque la respuesta es más lenia que en las plantas 
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de tipo silvestre. Podría ser que la totalidad de la célula contri- 
buya al sentido de la gravedad de la raiz mediante el empuje me- 
anico de proteínas que fijan el protoplâsto a la pared celular, 
distendiendo las proteínas de la cara Superior ' y comprimien- 
Jo Ias proteínas de la cara “inferior" de Ias células de la raiz. Los 
argánulos densos, además de los grânulos de almidón, tambiéo 
pueden contribuir a este efecto mediante disto rsion dei citoes- 
queléto cuando son atraídos por la gravedad, Los estatolitos, a 
causa de su densídad, pueden facilitar el sentido gravitacional 
por un mecanismo que actúa de modo ríáás lento en ausência de 
êllos. 

Estímulos mecânicos 

Un árbol que crece azotado por el viento de la cima de las 
montarias tiene, por lo general, un tronco mãs corto y más grue- 
- que un ãrbol de la misma especie que crece en una localiza- 
-:ón más protegida, La ventaja de esta morfologia deformada es 
que permite a la planta mantener su base, a pesar de las fuertes 
alagas de viento. El término ugmomorfogénesis (dei griego 
■ higma, tocar, contacto) se refiere a los câmbios de forma que re- 
5 oltan de la perturbación mecânica. Las plantas son rauy sensi- 
bes al estrés mecânico: incluso el acto de medir ta longitud de 
una hoja altera su crecimiento subsiguiente. 

Trotar de los lallos de una joven planta un par de veces por 
.. a produee plantas mãs cortas que las de control (fig. 39-20). 
_j estimulación mecânica activa una vía de transducdón de se- 
riales que implica un aumento en el Ca 2 ' çitosolico que media la 



a Fig, 39-25. Geotropísmo positivo en las raíces: la hipótesis de 
os estatoütos. (a) Durante el transcurso de las horas, una raiz prima- 
a de maíz orientada de modo horizontal se curvará por geotropismo 
"asta que su extremo de crecimiento quede orientado de modo verti- 
:s:. (b) Minutos después de que 9a raiz se coloca horizontal mente, los 
estatolitos comienzan a ubicarse en las caras inferiores de las células de 
3 cofia de la raiz. La hipótesis de los estatolítos propone que esta ubi- 
:ación puede ser el mecanismo de detecrión de la gravedad que con- 
:uce a la redistríbución de la auxina y a las tasas de aíargamiento dife- 
ancial de las células de las caras opuestas de la raiz (MO). 


activacíón de genes específicos, algunos de los cuales codiücan 
proteínas que afee ta n a las pro piedades de la pared celular. 

Algunas es pe cies de plantas se han transformado, a lo largo de 
su evólución, en “especialistas táctiles”, Las respuestas rápidas a 
los estímulos mecânicos son una parte integral de las “estraté- 
gias" cie vida de estas plantas. Muchas vides y ot ras plantas tre- 
padoras tienen zardllos que se enrollan con rapidez alrededor de 
soportes (vêase fig. 35 -7a). Estos órganos -de sostén- gene- 
ralmente. crecen de forma recta hasta que tocan algo; el contac- 
to estimula una respuesta de enrollamiento ocasionada por un 
crecimiento diferencial de células en las caras opuestas dei zarci 
lio. Este crecimiento direccíona! en respuesta al tacto se denomi- 
na tigm o tropismo, y permite a la vid aprovechar cualquier so- 
porte mecânico que encuentre a medida que trepa hada lo más 
alto dei bosque. 

Otros ejemplos de especialistas táctiles son las plantas que ex- 
perimentan movimientos rápidos de sus bojas como respuesta a 
estímulos mecânicos. Por ejemplo, cuando se toca la hoja com- 
puesta de la planta sensible Mimosa pudica , colapsa y las hojue- 
las se pliegan juntas (fig. 39-27) Esta respuesta, que dura ape- 
nas uno o dos segundos, es el resultado de una perdida rápida de 
t urgência en las células de los pulvínulos, órganos motores espe- 
cializados localizados en los nudos de la hoja. Las células moto- 
ras se vuelven flácddas bmseameme después de la estimulación 
porque pierden potasio, Io que hace salir agua de las células por 
ósmosis. Las células tardan alrededor de 10 minutos en recupe- 
rar su turgencia y restauran la forma “no estimulada” de la hoja. 
La fundón dei comportamiento sensitivo de la planta invita a la 
especulación. Quizás la planta conserve agua, p legando sus bo- 
jas y redudendo su superfície cuando es em pujada por fuertes 
viemos, Q. tal vez, a causa dei colapso de Ias hojas exponga las 
espinas dei tallo, una respuesta rápida sensitiva de la planta que 
desalienta a los herbívoros. 

Una característica destacable dei niovimiento rápido de la ho- 
ja es la manem de transmisión dei estimulo a través de Ia planta. 



A Fig. 39-26. Aíteradón de la expresíón géníca por contacto en 
Arabidopsis . Se frotó la planta más corta de Ia izquierda dos veces al 
día. La planta que no fue tocada (a la derecha) credo mucho más al- 
tura. 
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Si se loca una bojuda de una planta sensi- 
ble, eri pnmero responde dicha bojuda, 
luego responde la bojuda adyáçente, y así 
sucesivamente, basta que iodos los pares 
de hojuelas lerminan por plegarse en con- 
junto. La serial que produce esta respuesta 
viaja a ona veloddad de alrededor de 
1 cm/seg desde el punto de la estimula- 
ciõn. Un impulso eléctrico, que viaja a la 
misma veloddad, puede detectarse adhí- 
riendo elect rodos a la hoja. Estos impul- 
sos, denominados poienciales de accion 
recue rd a n a los impulsos nerviosos de los 
animales, aunque los de las plantas son 
miles de veces mas lentos. Los poienciales 
de acciôn, que han sido descubiertos en 
muchas especies de algas y plantas, pue- 
den ser utilizados como una forma de co- 
municadón interna. Oiro ejemplo es la Vé- 
nus airapamoscas (Dumae-ct mtísapula), en 
la cual, los poienciales de acciôn se crans- 
miten desde los pelos sensoriales de la 
trampa hasta las células que respondeu a! 
estímulo cerrando la trampa (véase Hg. 37- 
13). En el caso de la Mimosa pudica , los es- 
tímulos más violentos, como el contacto 
de una hoja con una aguja calieme, produ- 
cen la inclmaeión hacia abajo de todas las 
hojas y hojuelas de la planta, pero esta res- 
puesta sistémica implica la disemmación 
de seriales químicas liberadas desde el área 
danada a otras partes dei brote. 




(a) No estimulada 


(b) Estimulada 



Hojuelas 
después de la 
estimulación 


Pulvínulos 

(órgano 

motor) 


(c) Órganos motores 


f 



Cara dei pulvínuio 
con células fláccidas 


Cara dei pulvínuio 
con células turgentes 


Vaso 


0, 5 |Lim 


A Fig. 39-27. Movírmentos rápidos de turgencia de la planta sensitiva o dormiíona {Mi- 
mosa pudica )* (a) En la planta no estimulada, las hojuelas están separadas, (b) Un segundo o dos 
después de haber sido tocadas, las hojuelas se plÈegan en conjunto, (c) En esta microfotografía óp- 
tica de un par de hojuelas en el estado cerrado (estimulado) pueden verse las células motoras en loi 
pulvínulos (órganos motores) seccionados, la curvatura dei pulvínuio está causada por las células 
motoras de una cara que pierden agua y se vuèlven fláccidas, mientras que las células de la cara 
opuesta conservan su turgencia. 


Estrés ambiental 

A veces se modifican determinados lac- 
rores ambientales con suficiente gravedad 
como pata tener un efecto que puede ser 
adverso en la super vi vencia, crecimiemo y 
reproduccion de una planta. Las condicio- 
nes de estrés ambiental, como una inunda- 
ciõn, la sequía o las temperaturas extre- 
mas, pueden tener un impacto devastador en la agricultura, afee- 
tando al rendi miento de los cultivos. En tos ecosistemas natura- 
ies, las plantas que no pueden tolerar el estrés ambiental sucum- 
bi rán, o serán desplazadas por otras plantas que compitan con 
ellas, y terminarão exlinguiéndose en ese lugar. PoreSa razón, las 
condiciones de estrés ambiental también son importantes para 
determinar el rango geográfico de las plantas. Consideraremos a 
contmuaciõn algunas de las situaçiones de estrés abiótico (no vi- 
vo) más comunes que sufren las plantas. En Ia última seceión de 
este capítulo examinaremos las respuestas defensivas de las plan- 
tas a factores comunes de estrés bió tico (vivo), como los patõge- 
nos y los herbívoros. 

Estrés hídrico 

En un dia claro, caluroso y seco, una planta puede sufrir estrés 
por deficiência de agua porque está perdiendo agua por transpira- 
ción más rapidamente de la que puede recuperar incorporando 
agua dei sue lo. La sequía prolongada puede afectar a los cultivos y 
a las plantas de los ecosistemas na tu rales durante semanas o meses. 
Un déficit importante de agua, por supuesto, matará a la planta, co- 


mo usted ya sabiá por la experiencia con plantas caseras mal cuida- 
das. Pero las plantas nenen sistemas de eontrol que les permiten su- 
perar deficiências de agua menos extremos. 

Algunas de las respuestas de una planta al déficit de agua con- 
tribuyén a que la planta conserve agua reduciendo la tasa de 
transpiradón, El déficit de agua en una hoja causa una perdida 
de turgencia en las células guardianas, un simple mecanismo de 
eontrol que reduce la veloddad de transpiradón mediante el de- 
rre de los estornas (veãse fig. 36-15). El déficit de agua estimuL 
también el aumento de la síntesis y libéración de ácido abscísico 
en la hoja y esta honnona comribuye a mantener los estornas ce- 
rrados, acurando sobre las membranas de las células guardianas 
Las hojas respondeu al déficit de agua de varias formas. Como la 
expansiõn celular es un proceso depenei íente de la turgencia. ut 
déficit de agua inhibe el crecimiemo de Ias hojas jóvenes. Esta 
respuesta minimiza la perdida de agua por transpiradón, rct ra- 
sando el aumento de la superfície de la hoja. Cu and o las hojas de 
muchas gramíneas y otras plantas se marchitan por un déficit de 
agua, se enrollan adquiriendo una forma que reduce la transpi- 
ración porque expone una menor superfície de ia hoja al a ire y ai 
demo seco, Al mismo tíempo que todas estas respuestas de Lis 
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hojas contribuyen a que la plama conserve agua, también redu- 
cen la fotosíntesis. Ésta es una de las razones por la cual la sequia 
dísmmuye el rendimiento de los cultivos. 

El creei mie rito de la raiz también responde al délicit de agua. 
Durante una sequia, el suei o, por lo general, se va desecando des- 
de la superfície haeia abajo. Esto inhibe ei cttcimiento de las raí- 
ces super ficiales, en pane porque las células no pueden mame- 
ner ia turgenda requerida para la elongaciôn. Las raíces más pro- 
fundas, rodeadas por un suelo que todavia está húmedo, conti- 
núan credencio. Por esa razón, el sistema de raíces prolifera pa- 
ra maximizar la exposidón al agua det suelo. 

fmmdrtdon 

Una planta con exceso de agua puede sofocarse porque el sue- 
lo carece de espacios de a ire que proporcionen oxigeno para la 
respiracion celular en las raíces. Algunas plantas están estructu- 
ralmeme adaptadas a hábitats muy búmedos. Por ejemplo, las 
raíces sumergidas de los árboles denominados manglares, que se 
encuentran en los pamanos costeros, se prolongem en raices aé- 
reas que permiten el acceso al oxigeno ^Pero corno hacen las 
plantas menos especializadas en ambientes acuãticos para supe- 
rar la depnvación de oxigeno en sue los anegados? La deprivación 
de oxigeno estimula la producdón de la hormona etileno, que 
causa que algunas de las células ubícadas en Ia corteza de la raiz 
experimentei! apoptosis (muerte celular programada), La des- 
tmcción enzimática de las células crea tubos de aíre c[ue funcio- 
nan como un “tubo de buceo”, proporcionando oxigeno a las rai- 
zes sumergidas {fig. 39-28) 


Estrés por calor 

El calor excesívo puede danar y a veces, matar a una planta, 
al desnaturalizar sus enzimas y modificar su metabolismo de dis- 
tintas formas, Una funciòn de la trampiraciõn es el enfrtemiemo 
por evãporadón, En un día cálido, por ejemplo, la temperatura 
de una hoja puede estar 3 a 10 °C por debajo de la temperatura 
dei aire dd ambiente. Por supuesto, el tiempo caluroso y seco 
también liende a causar deficiência de agua en muchas plantas; 
el cierre de los estornas en respuesta a este estrés conserva agua, 
pero sacrifica rei enfriamiento por evaporación. Este dilema es 
una de Ias razones por la que los dias muy calorosos y secos afec- 
tan tanto a casi todas las plantas. 

La mayoría de las plantas tienen ona respuesta de seguridad 
que les permite sobre vivir al estrés por calor. Por encima de cier- 
ta temperatura -alrededor de 40 °C para la mayoría de las plan- 
tas que habitan en regiones tern piadas- las células vegetales co- 
mienzan a sintetizar cantidades relativamente grandes de proteí- 
nas especiales denominadas proteínas de choque térmico. Los 
investigadores también han descubierto esta respuesta en anima- 
les y microorganismos est resados por el calor. Algunas proteínas 
de choque térmico son chaperonas, cuya función en las células 
no estresadas es constituir estructuras temporales que contribu- 
yen a que otras proteínas se píieguen adquiri endo sus formas 
funcionales (véase capítulo 5). En sus papeies como proteínas de 
choque térmico, quizãs estas moléculas se unen a enzimas y otras 
proteínas y contribuyen a impedir su desnaiuralizadón. 

Frio 




Sníinidfld 

EI exceso de cloruro de sodio u otras sales en el suelo amenaza 
a las plantas por dos razones. En primer lugar, al dísminuir el po- 
tencial de agua de la solución dei suelo, la sal puede causar un dé- 
ficit de agua en las plantas, a pesar de que el suelo este lleno de 
agua Como el potencial de agua de la solución dei suelo se vuelve 
más negativo, disminuye el gradiente dei potencial de agua dei sue- 
lo a las raíces, redudendo de esa maneta la 
capiadón de agua (véase capítulo 36). El 
segundo problema con el suelo salino es 
que el sodio y otros iones son tóxicos para 
las plantas cuando sus concentraciones son 
relativamente altas. Las membranas de las 
células de la raiz con penueabilidad selec- 
tiva ímpíden la captación de la mayoría de 
los iones daninos, pero esto solo agrava el 
problema de adquirir agua dei suelo, rico 
en solutos. Muchas plantas pueden respon- 
der a una saEntdad moderada dd suelo, 
produdendo solutos que se loleran bien en 
altas concentraciones, sobre todo, com- 
puesios orgânicos que mantíenen el poten- 
cial de agua de las células más negativas 
que el de la solución dei suelo, sin admitir 
cantidades tóxicas de sal, Sin embargo, la 
mayoría de las plantas no pueden sobre vi- 
vir al estrés salino durante mueho tiempo. 

Las excepciones son las halófitas, plantas 
tolerantes a la salinidad que presentan 
adaptadones tales como glândulas salinas. 

Estas glândulas bombean sal al exterior a 
través de la epidermis de la hoja. 


Un problema al que las plantas se enlrentan cuando haja la 
temperatura dei ambiente es Ia modificación de la fluidez de las 
membranas celulares. Recue rde (capítulo 7) que una membrana 
biológica es un mosaico fluido, con proteínas y lípidos que se 
mueven de manerá lateral en el plano de la membrana. Cuando 
una membrana se enfría por debajo de cierto punto critico, picr- 
de su flutdez, ya que bs lípidos se inmovilizan, al transformarse 
en estructuras cristalinas. Esto altera el transporte de solutos a 
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A Fig. 39-28, Una respuesta de desarrolío de ias raíces dei maíz al anegamiento y depriva- 
ción de oxigeno, (a) Una sección transversa! de una raiz de control que ba crecido en un medio hi- 
dra pó meo aireado. (b) Una raiz experimental que ha crecido en un medio hidropónico no aireado, 
La apoptosis (muerte celular programada) estimulada por et etiíeno crea los tubos de aire 
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través de la membrana y también afee ta de modo adverso a las 
funciones de las proteínas de membrana. Las plantas responden 
al estrés por frio alterando la composíción lipídica de sus mem- 
branas. Por ejemplo, en los ltpidos de membrana aumenta la pro- 
porei ón de ácidos g rasos no saturados, cuya forma que contribu- 
ye a mantener la fluidez de las membranas a temperaturas más 
bajas, impidiendo la formación de cristales (véase fig. 7-5b). Di- 
cha modificadõn molecular de la membrana requiere desde al- 
gunas horas hasta dias. Esta es una de las razones que explica por 
qué un enfriamiento rápido es, por lo general, mas estresante pa- 
ra las plantas que una caída gradual de la temperatura dei aire, 
como la que se produce por el cambio estacionai 

El congelamiento es una versión más grave dei estrés por frio. À 
temperaturas debajo dei punto de congelación, en la mayoria de Ias 
plantas se forma hielo en las paredes celulares y espades intei celu- 
lares, 11 citosol por lo general, no se congela a las lasas de enfria- 
miento que se producen en la naturaleza porque comiene más so- 
lutos que la soludón muy diluída que se en cu entra en la pare d ce- 
lular, y los solutos disminuyen el punto de congelatiõn de una so- 
ludón. La reduccíón dei agua liquida en la pared celular causada 
por la formadõn de hielo disminuye el potencial de agua extracelu- 
lar, hadendo que el agua salga dei citoplasma, E! aumento resultan- 
Le de la concemración de sales iõnicas en d citoplasma es perjudi- 
cial y puede llevar a la muerie de la célula. El liecho de que Ia célu- 
la sobreviva o no, depende, en gran parte, de su resistência a la des- 
hidratadón. Las plantas nativas de regiones donde los in viemos son 
frtos tienen aelaptadones especíales que les permiten superar el es- 
trés por congelamiento. Por ejemplo, antes dei comíenzo de! vera- 
no, las células de mud ias especies que toleran las heladas aumerv 
tan sus niveles ciLoplasmãticos de solutos específicos, como los hi- 
dratas dc carbono, que se toleran mejor a altas concentradones y 
que coTUiibuyen a reducir la perdida de agua de lã célula durante 
el congelamiento extracelular. 


Evaluadón de conceptos 


1 Uas imágenes térmicas son fotografias dei calor emitido 
por un objeto. Los investigadores han utilizado las íma- 
génes térmicas de las plantas para aislar mutantes que 
producen un exeeso de ácido abscísíco. Sugiera una ra- 
zón que explique por quê estos mu [antes son más ca len- 
tes que las plantas de tipo silvestre en condiciones nor- 
malmeme no esiresantes, 

2. Un irabajador en un ínvemadero comercial descubre que 
bs crisântemos en macetas muy cercanas de los pasillos 
son con frecuenda más cortas que aquetlos que crecen 
en la milad de lã bancada. Sugiera una explicación. 

Vêame las réspuèstas en el Apêndice A . 


Concepto 


Las plantas se defienden de 
los herbívoros y de los 
patógenos 

i .as plantas no existen aiskdas, sino que interactúan con muchas 
oiras especies en sus comunidades. Algunas de estas interacciones 


imerespecí ficas -por ejemplo, tas asoci aciones de plantas con hon- 
gos en las micorrizas (véase fig. 37-12) o con los polinizadores (véa- 
se fig. 30-13)- son mutuamente bencffciosas. Sin embargo, la ma- 
yoría de las interacciones que las plantas tienen con otros organis- 
mos no son beneficiosas para la planta. Como produetores prima- 
rios, las plantas son la base de muchas redes alimentarias y están su- 
jetas al ataque de un amplio rango de animales que comen plantas 
(herbívoros). Una planta lambién está expuesta a la infeedón de 
una diversidad de virus, bactérias y hongos patógenos, que tienen 
el potencial de danar sus tejidos o incluso de matar a la planta. Las 
plantas contrarrestan estas amenazas mediante sistemas defensivos 
que espantan a los herbívoros e impiden la infeedón o com ba te n a 
los patógenos que pueden infectarias. 

Defensas contra los herbívoros 

El herbivorismo -animales comedores de plantas- es un estrés 
al que las plantas se enfrentan en eualquier ecosistema. Las plantas 
se oponen al excesivo herbivorismo con defensas físicas, como las 
espínas y con defensas químicas, como la producción de compues- 
tos tóxicos o desagradables. Por ejemplo, algunas plantas producen 
un amtnoácido no habitual denominado canavanina , cuyo nombre 
proviene de una de sus fuentes, el baba blanca {Camvcdia ensijbr- 
mis). La canavanina se parece a la arginina, uno de los 20 aminoâ- 
cidos que los organismos incorporan en sus proteínas. Si un insec- 
to come una planta que condene canavanina, la molécula se incor- 
pora en las proteínas dei insecto en lugar de la arginina, Como la 
canavanina es suficien temente diferente de la arginina corno para 
afectar de un modo adverso a la estruaura, y en consecuencia la 
función de las proteínas, el insecLo muere. 

Algunas plantas incluso "reclutan” animales d epred adores que 
contribuyen a defender al vegetal contra herbívoros específicos. Por 
ejemplo, los insectos denominados avispas parasiloides inyectan 
sus huevos dentro de la presa, incluídas Ias o rugas que se alimen- 
Lan de las plantas, i .os huevos se incuban dentro de las o rugas, y las 
larvas comen a sus contenedores orgânicos desde dentro bacia fue- 
ra, La planta, que se beneficia con la destmcciõn de las orugas her- 
bívoras tiene un papel activo en este drama. Lí na boja danada por 
las orugas libera compuestos volàtiles que atraen a las avispas para- 
sitoides. El estímulo para esta respuesta es una combinación dei da- 
no físico a Ia boja ocasionado por la masttcación de la oruga y un 
compuesto específico de la saliva de Ia oruga (fig. 39-29). 

Las moléculas volàtiles que una planta libera en respuesta al da- 
no de los herbívoros tambiên pueden funcionar como un “sistema 
de alarma precoz" para las plantas vecinas de la mísma especie. Las 
plantas de judia de lima infestadas por arariuelas liberan compues- 
tos químicos volàtiles que u avisan" dei ataque a las plamas de judia 
de lima vecinas no infestadas. En respuesta a estos compuestos vo- 
lãtiles, las hojas de las plantas de judia de Lima no infestadas acti- 
van los genes defensivos. Los compuestos volàtiles liberados por las 
hojas lesionadas de manera mecânica no tienen ei mísmo efecto. 
Los genes activados por los compuestos \ ? oláliles liberados por la in- 
festación se superponen de modo considerable con los producidos 
por ia exposición al ácido jasmónico, una molécula importante pa- 
ra la defensa vegetal, Como resultado de esta actívación genética, 
los vecinos no infestados se vuelven menos susceptibles a las ara- 
riuelas y más atractivos para otras especies de ácaros que depredan 
a ias arariuelas. 

Defensas contra los patógenos 

La primera línea de defensa de una planta contra la infeedón 
es la barreia física de Ia “pteL dei vegetal, la epidermis dei cuen 
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po primário de k planta y la peridermis dei cuerpo secundado 
de la planta (véase fig. 35-18). Sin embargo s este primei sistema 
de defensa, no es impenet rabie. Los vírus, las bactérias y las es- 
poras c hifas de los hongos todavia pueden entrar a la planta a 
través de lesiones o de Ias aberturas naturales de la epidermis, co- 
mo los estornas. Una vez que un patógeno la invade, la planta 
inicia un ataque químico como una segunda linea de defensa que 
mata a los patógenos e impide su diseminaciõn desde el sitio de 
la infección, Este segundo sistema de defensa se ve favorecido 
por la capacidad heredada de las plantas de reconccer a ciertos 
agentes patógenos. 


Reconocimiento gen por gen 

Las plantas son, por lo general, resistentes a la mayoría de los 
patógenos. Esto se debe a que ias plantas tienen la capacidad de 
reconocer a los patógenos invasores y, luego, desarrollar defensas 
eficaces. A la inversa, los patógenos efi caces ocasionan enferme- 
dad porque tienen la capacidad de evadir el reconocimiento o su- 
primir los mecanismos de defensa dei huésped, Los patógenos 
contra los cuales una planta tiene poca defensa especifica se de- 
nominan virulentos, Hay excepciones porque, si no las hubiera, 
los huéspedes y los patógenos perece rian juntos muy pronto. Un 
;ípo de “compromiso ha coevolucionado entre las plantas y la 
mayoría de sus patógenos. En estos casos, el agente patógeno ga- 
na suficiente acceso a su huésped que le permite perpetuarse a sí 
mismo sin danar de modo grave o matar a la planta. Las cepas de 
patógenos que solo danan con moderación, pero que no matan a 
la planta huésped, se llaman aviru lentos. 

El reconocimiento gen por gen es una forma muy amplia y 
difundida de resistência vegetal a la enfennedad, que implica el 
reconocimiento de moléculas derivadas dei patógeno por parte 
de los productos proteicos de genes específicos de resistência (R) 
a la enfermedad de las plantas. í iay muchos patógenos, y tas 
plantas tienen muchos genes R; Ambtdopsis tiene ciemos de ellos. 
Una proteína R, por lo generaL solo reconoce una única molécu- 
la patõgena correspondiente que es codificada por un gen aviru- 
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lento (Avr), Muchas proteínas Avr desempenan un papel activo 
en la patogénesís y se p tensa que reorganízan el metabolismo dei 
huésped en beneficio de! agente patógeno. Las preguntas sobre 
como funeionan y evolucionan las proteínas R son temas actua- 
les de invesLigadón. En el modelo bioquímico más simple (el 
modelo receptor-! igan d o), una proteína R funciona como una 
molécula receptora de ía planta que desencadena la resistência 
mediante su unión con la proteína correspondiente y correcta 
Avr (fig. 39-30) Si la planta huésped carece el gen R que se 
opone al gen Avr dei patógeno, entonces, el patógeno puede in- 


Molécula serial (ligando) de Receptor codificado por el a leio R 



Patógeno a virulento La célula vegetal es resistente 

(a) Si un alelo Avren el patógeno se corresponde con un alelo 
R en la planta huésped, la planta huésped tendrã 
resistência, h a cie n do al patógeno avirulento, Los a I elos 
probabkmente codlfiquen receptores en las membranas 
plasmátieas de las células de la planta huésped. Los alelos Avr 
producen com pu estos que pueden actuar como Jigandos, 
uniéndose a receptores en las células de la planta huésped, 



patógeno virulento 

La célula vegetal se enferma 



Alelo Avr 

Patógeno virulento 



Patógeno virulento 



Ausência de alelo R; la 
célula vegetal se enferma 



Ausência de alelo tf; la 
célula vegetal se enferma 


(b) Si no hay reconocimiento gen por gen a causa de alguna de 
ias tres condiciones mencionadas arriba, el patógeno será 
virulento, produdendo el desarrolío de la enfermedad. 


A Fig, 39-29, Una hoja de maíz "reduta" a una avispa parasitei- A Fig. 39-30, Resistência gen por gen de las plantas a los pató- 
de como respuesta defensiva a un herbívoro, una oruga militar. genos: el modelo receptor-íigando. 
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Antes de mo rir, fés células 
infectadas liberan una sena 
qufmíca, tal vez ácido salkflico. 







Esta etapa de 



identifícaciõn desen- 
cadena una via de 
trarisducdón de senales 

La resistência específica 
se basa en la umón de 
ligandos dél patógeno con 
receptores de las células 
vegetai es 



En una respuesta hipersensible 
(RH), las células vegetales 
producen moléculas 
antimicrobianas, cierran 
Ias areas infectadas 
modificando sus paredes 
y luego se destruyen a sí 
mis mas, Esta respuesta 
localizada produce 
lesiones y protege 
otras partes de una 
hoja infectada 


La senal se 
dístribuye ai resto 
de ia planta. 


En las células 
aiejadã5 dei sitio 
de infecçión, la 
senal química inicia 
una via de 
transclucdón 
de senales. 


La resistência 
sistêmica adquirida 
se activa: se 
producen moléculas 
que contribuyen a 
protegei a la céluia 
contra una diversidad 
de patógenos 
durante vários dias. 


A Fig. 39-31, Respuesías de defensa contra un patógeno aviruíento* 


vadir y malar a La planta, Un modelo alternativo de reconoci- 
rniemo gen por gen, apodado hipótesis dei *'guardián\ propone 
que las proteínas R luncionan como un sistema de vigilância de 
o Eras proteínas vegetal es que experimentan aetividad o câmbios 
confontiadonales inducidos por proteínas Àvr, Independiente- 
mente dei mecanismo exacto que participe, el reconorimtento de 
ias moléculas derivadas dei patógeno por las proteínas R desert- 
cadena una vía de iransdueciôn de senales que origina un au- 
mento de la respuesta defensiva en el te j ido de Ia planta infecta- 
da, Esta defensa consiste en Facilitar la respuesta localizada en el 
sitio de la infecciôn y también en dar una respuesta sistémica 
más general de ia totalidad de la planta. 

Respuesías de las plantas a las imasiones de patógenos 

A diferencia de Ias interacciones Avr-R especificas de cada ce- 
pa, que comrolan ia resistência de la planta a la eníermedad an- 
te grupos muy es trechos de patógenos (especificam eme, ante las 
cepas que contienen el afeto Avr apropiado), las moléculas deno- 
minadas elícílores producen un tipo de respuesta defensiva más 
amplia por pane dei huésped. Las oltgosacarmas. derivadas de 
fragmentos de celulosa liberados por dano de Ia pare d celular, 
son una de las ciases mãs importantes de elidí ores. Los elicitores 
esiimulan la producción de compuestos an ti microbianos deno- 
minados fitoaícxinas La infecciôn también activa genes que 
producen proteínas PR (proteínas relacionadas con la patogéne- 
sis), Algunas de estas proteínas son antimicrobianas y atacam por 


ejemplo, a ciertas moléculas de la pare d celular de una bactéria, 
Otras pueden actuar como senales que díseminan la u informa - 
dórf de la infecciôn a las células vecinas. La infecciôn también 
estimula el ent rec ruzamíento de moléculas en la pared celular y 
la deposición de lignina, respuesías que desarrollan una barrica- 
da local qüe retrasa la diseminacíón dei patógeno a otras regio- 
nes de la planta. 

Si el patógeno es avimiemo de acuerdo con una concordância 
R-Avr, Ia respuesta defensiva localizada es aún más vigorosa y se 
k conoce como una respuesta hipersensible (abreviada RH), 
Hay una producción aumentada de filoalexinas y proteínas PR, y 
la respuesta de “se liado ” o d erre que controla la infecciôn es mãs 
eíeciiva. Después de que las células instalan su defensa química 
en el sitio de infecciôn y cierran el área, se destruyen a si mismas. 
Podemos ver el resultado de una RH como lesiones en una hoja 
o en oiro órgano infectado. A pesar de que la hoja tiene aspecto 
de “enferma L todavia sobrevivirá, y su respuesta defensiva con- 
tribuirá a proteger al resto de la planta (fig. 39-31), 

Resistência sistémica adquirida 

La respuesta de hipersensibilidad, como hemos comentado, 
es localizada y específica, una respuesta de conteneión basada en 
el reconocimienio gen por gen (R-Avr) entre el huésped y el pa- 
tógeno. Sin embargo, esta respuesta defensiva también incluye la 
producción de senales químicas que hacen “sonar la alarma" de 
infecciôn en toda la planta. Liberadas en d sitio de la infecciôn, 
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las hormonas de alarma se transportan a ira vés de ioda la plan- 
ta, estimulando la producdõn de fiioalexinas y proteínas PR. Es- 
ta respuesta, denominada resistência sistémica adquirida 
(RSA), no es específica, sino que proporciona proiección contra 
una diversídad de patõgenos durante vários dias (véase fig, 39- 
31). 

Un btten candidato para ser una. de las hormonas responsa- 
bles de activar la RS A es c! ácido salicdico. Una forma modifi- 
cada de este compuesto, ei ácido aceiilsahcílico, es el ingredien- 
te activo de la aspirina Durante siglos, ames de que ía aspirina 
se vendíera como analgésico, algunas culturas descubrieron que 
masticar la corteza de un sauce (Sai br) disminuia el dolor de 
mudas o de cabeza. Con el descubrimiemo de la resistência sis- 
témica adquirida, los biólogos finalmeme han aprendido, una de 
las funciones dei ácido salicdico en las plantas. La .aspirina es una 
medicina natural para las plantas que la producen, pero con efec- 
tos muy diferentes de la accion medicinal que se produce en los 
seres humanos que consumen el medicamento. 

Al investigar la resistência a la enfermedad y otras adaptacio- 
nes evolutivas de las plantas, los biólogos vegetal es están (legan- 
do a com prender cótno responde una planta a las seftales inter- 
nas y externas. Estos científicos, junto con mil es de otros biólo- 
gos vegeta les que trabajan en otras cuestiones y millones de es- 


tudiantes que experimentar! con las plantas en los cursos de bio- 
logia, están siguiendo la tradición de siglos de curiosidad acerca 
de los organismos verdes que alimentan la biosfera. 


Evalttación de conceptos 


1, Los insectos que mastican darian a las plantas de un 
modo mecânico y dismmuyen el área de la superfície 
de Ias hojas destinada a la fotosimesis. Ade más, estos 
insectos hacen que las plantas scan más vulne rabies 
ame el ataque de los patõgenos. Sugiera una razõn que 
explique esto. 

2. Un científico descubre que una poblacion de plantas que 
crece en una zona dc brisa tlène màyor tendencia a la 
desfoliadõn por los insectos que una poblacion de 3a 
misma especie que crece en un área más protegida. 
Sugiera una hipótesis para justificar esta observar ión 

Vêanse las respuestas en el Apêndice A. 


Revisión 




La ví a de transducción de seria les conecta la 
recepción de Ias seriales con la respuesta 

Recepción (p. 789). Las se na les internas y externas se detectan 
por receptores, proteínas que se modífican en respuesta a estímulos 
específicos. 

Transducción (pp. 789-790). El segundo mensajerc transmite y 
amplifica las seftales desde los receptores a las proteínas que origi- 
nan las respuestas específicas 

Respuesta (pp. 790-791), Por lo general, las respuestas a la esti- 
muladón implican la activación de enzimas, mediante la estimula- 
ciõn de ta transe ri pç iõn dei mRNA para la enzima ( regulado n 
transcripcional) o mediante la acLivaçión de moléculas enzimáticas 
existentes (modificación post-traduceional de tas proteínas). 


dei coleopiLfx desde los extremos de las regiones de alargam tento, 
durante el fototropismo, 

* Estúdio dc las hormonas vegetales (pp, 793-801). La auxina, 
que se produce principal mente en el meristema apical dei brote, e$ 
ti mui a el alargamiemo celular en diferentes lejidos diana. Las cito- 
cininas, productdas en los Lejidos que crecen "de manera activa, 
eomo las raíces, embriones y frutos, esütnulan ta división celular. 
Las gifcjerelinas. produddas en Ias raíces y hojas jôvenes, esrimulan 
el credmiento en las hojas y en los ta II os. Los brasinoesteroides, se 
mejantes quimicamente a Ias hormonas sexuales de los animales, 
mduCen el alargamientò y la división celular, El ácido abscísico 
mamiene la dommneia en las semíllas. El etileno controla ta madu- 
ración dei fruto. 

► Biologia de los sistemas e mteracckmes hormonales (pp, 801 

802).. 1 zi5 interaedones entre las hormonas y sus vias de transduc- 
ción dc senales hacen difícil predécír que efecto tendrá una 
manipuladón genética en una planta. La biologia de los sistemas 
busca un entendürüénto exhaustivo de las plantas que permitirá 
realizar modelos exÍLOses de las funciones vegetales. 


Concepio 


Conccpto 


Las hormonas vegetales ayiidan a coordinar el creci- 
miento, el dcsarrollo y las respuestas a los estímulos 

El descubrimicnlo de Ias hormonas vegetales (pp, 791-793). 

Los investigadores descubrieron la auxina identificando al com- 
puésto responsable de transmitir una serial descendente por medio 


Las respuestas a la luz sou fundamentales para la 
vida de las plantas 

Foturreceptorcs de luz azul (pp. 802-803), Vanos íotorrecepLo- 
res de luz azul comrolan el alargamientò dei hipocólito, la apertura 
de los estornas y d fototropismo. 
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-com/campbell encontrará ejei cicios interactívos, anímaciones. 




Fitocromos como íotorreceptores (pp. 803-804), Los fitocromos 
existen en dos estados fotorreversibles, y la conversión de F r en F H 
desencadena varias respuestas de desarrollo. 

Z' Relojes biológicos y ritmos rircadianos (pp. 804-803). Los rit- 
mos circadianos de curso libre tienen una duradón aproximada de 
24 horas, pero están ajustados a 24 horas con exácütud por el ciclo 
dd día y la noche. 

El efccto de la I sobre el reloj biológico (p. 803) La conver- 
sión dei fito cromo indica el amanecer y la puesta dei sol, propor- 
cionando la al reloj una senal ambiental. 

Fotoperiodicidad y respuesta a las estaciones (pp, 806-807). 
Algunos procesos dei desarrollo, induyendo la üoradón de muchas 
espedes vegeta les, requieren un fotoperiodo determinado. Por 
ejemplo, una duradón critica de la noche establece un mínimo (en 
las plantas de dias corto s) o un máximo (en las plantas de dias lar- 
gos^ de horas de oseuridad necesarias para florecer. 


toneepto 


Las plantas respondeu a una gran variedad de 
estímulos además de la luz 

Grave da d (pp. 808-809), La respuesta a la grave dad se conoçe co- 
mo geotiopísmo. Las raices presentan geotropismo positivo y los ta* 
lios tienen geotropismo negativo. Algunos plãsüdos especializados, 
denominados estatolitos, permiten a las plantas la detección de la 
grave dad. 

Esiímttlos mecânicos (pp, 809-810). El crecimtento en respuesta 
al contado se II ama tigmo tropismo, Los movimientos rápidos de la 
hoja son transmisiones de impulsos eléctricos denominados poten- 
ciales de acetón. 

Estrés ambiental (pp. 810-812). Durante la sequía, las plantas 
responde n al déficit de agua reduciendo la transpiración. La des- 
t rucei ón enzima ti ca de las células crea tubos de aire que contribu- 
yen a que las plantas sobre vi van a la depnvación de oxigeno 
dura me las inun d aciones. Las plantas responden al es t rés salino 
produciendo solutos tolerados a akas eoncemradones, mantenien- 
do el potencial de agua de las células más negativo que d de Ia so- 
lución dei suelo. Las proteínas de choque térmico ayudan a las 
plantas a sobrevivi r durante d estrés por calor. La alieración de la 
composición lipídica de las membranas es una respuesta al estrés 
por frío. 


Concepto 


Las plantas se defienden de los herbívoros y de los 
patogenos 

Defensas contra los herbívoros (p. 812), Las defensas físicas 
comprenden las adapradones morfológicas como las espinas; Ias 
defensas químicas incluyen a los compuestos tóxicos o desagrada- 
bks y los estímulos transportados por d aire que atraen a los ani- 
ma Les que destmyen a los herbívoros. 

Defensas contia los patógenos (pp, 812-815). Un patógeno es 
avirulento si tiene un gen Avr específico que corresponde a un alelo 
R particular en La planta huésped. Una respuesta hípersensible con- 
tra un patógeno avirulento cierra la infección y mata tanto a! pató- 
geno como a las células huésped en la región de la infección, El 
ácido salicílico es una molécula senal que desencadena una resis- 
tência sistémica adquirida (RSA), respuestas defensivas generaliza- 
das en órganos distantes dei sitio original de la infección. 
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L ^Cuãl de estas hormonas está incorrectamente apareada con su fun- 
ciõn? 

a, Auxina-promueve el crecimiento dei tallo por medio dei alarga- 
miento celular. 

b* Cuocinmas-inician la muerte celular programada. 

c. Giberelmas-estimulan la germinaciõn de la semilla. 

d. Ácido abscisico-promueve la dormancia de la semilla. 

e. Etileno-inhibe el alargamiento celular, 

2. ^Cuál de los siguiemes no es un componente típico de una via de 
transduccíõn de senales? 

a. Producción de más senal 

b. Producción de segundos mensajeros como el cGMR 

c. Expresión de proteínas específicas. 

d. Activación de proteindnasas. 

e. Fosforilación de factores de transcripción. 

3. Las yemas y brotes se foiman muchas veces en munones de árbóles 
iCuál de las siguientes hormonas esperaria usted que estimulara su 
formación? 

a. Auxina. 

b. Qtocínínas. 

c. Ácido abscísico. 

d. Etileno. 

e. Giberelinas, 

4. ^Cuãl de los siguiemes enunciados no es parte de la hipõtesis de 
crecimiento ácido? 

a. La auxina estimula las bombas de protones en las membranas ce- 
lulares. 

b. El descenso dd pH produce la ruptura de los enlaces cruzados 
entre las microfibrillas de cdulosa. 

c. La trama de Ia pare d se hace más laxa (más plástica). 

d. Las bombas de protones activadas por la auxina estimulan la â\- 
Vision celular en los meristemas. 

e. La presión de turgencia de la célula excede la presión de conten 
ción de la pared celular laxa, y la célula capta agua y se alarga, 

5. La seriai para la ílomeión podria ser liberada antes de lo normal en 
una planta de día largo expuesta de manera experimental a breves 
períodos de: 

a Luz roja lejana durante la noche. 

b. Luz roja durame la noche, 

c. Luz roja seguida de luz roja lejana durante la noche. 

d. Luz roja lejana durante el día. 
e Luz roja durame el día. 

6. <;Còmo podria responder una planta ante un estrés por calor muy 
intenso? 

a. Orientando sus bojas hacía el sol para incrementar su enfria- 
miento evapora ti vo. 

b Produciendo etileno, que destruye atgunas células de la corteza y 
crea tubos de aire para la ventilación, 
c, Produciendo ácido salicílico, que inicia una respuesta de resis- 
tência sistémica adquirida. 





d. Aumentando la proporciôn de ácidos grasos no saturados en las 
membranas celulares para reductr su fluidez, 
e Produciendo proteínas de choque térmico, que pueden proteger 
a las proteínas de la planta de la desnaturai ización. 

7. Si una planta de dias largos ti ene una duración critica de la noche 
de 9 horas, ^cuãl de los siguient.es ciclos de 24 horas impedirá la 
floración? 

a. 16 horas de luz / 8 horas de oscuridad. 
b* 14 horas de luz / 10 horas de oscuridad. 

c. 15,5 horas de luz / 8,5 horas de oscuridad. 

d. 4 horas de luz / 8 horas de oscuridad / 4 horas de luz / 8 horas 
de oscuridad. 

e. 8 horas de luz / 8 horas de oscuridad / destello de luz / 8 horas 
de oscuridad. 

8. La función mãs probable dei ácido salicílico en la resistência adqui- 
rida sistêmica de las plantas es: 

a. Destruir los patógenos de modo d i recto . 

b. Activar las defensas en toda La planta antes de que ía infección se 
disemíne. 

c. Cerrar los estornas, previniendo así la entrada de patógenos. 

d. Activar ias proteínas de choque térmico, 

e. Sacrificar los Lejídos infectados mediante células hidrolizantes. 

L ) . l,a auxina desencadena la acidificadõn de las paredes celulares que 
da como resultado un rápido crecimiento, pero también estimula el 
alargam iento celular sostenido a largo plazo. ^Qué explica mejor es- 
ta respuesta doble de crecimiento? 

a. La auxina se une a diferentes receptores en diferemes células. 

b. Diferentes concemrac tones de auxina nenen efedtos distintos. 

c. La auxina hace que los segundos mensajeros acriven tanto a las 
bombas de protones como a determinados genes. 

d. La respuesLa doble esLá provocada por dos auxinas diferentes. 

e. Otras hormonas 'antagon is tas modifican los efeetos de la auxina. 

í 0. Si un científico descobre un mutante de Ar ahidopsis que no alma- 
cena almidón en sus plástidos pero que experimenta una inclina- 


ciún normal por geotroplsmo, ^qué aspecto de nuestro actual co- 
nocimiento dei geotroplsmo de tas raíces debiera ser revaluado? 

a. El papel de la auxina en ei geotropismo. 

b. El papel dei cálcio en el geotropismo. 

c. Ei papel de los estai olitos en el geotropismo. 

d. El papel de la luz en el geotropismo. 

e. El papel dei crecimiento diferencial en la inclinactòn por geotro- 
pismo. 

Véan$e /as respuesías en eí Apêndice A. 


Ínterrelación evolutiva 

La eoevoiuciõn se define como las adaptaciones reciprocas emre dos 
especies, cada una de las cuales se adapta en la forma en que interac- 
Lüa con la otra. En este contexto de coevolución, escriba un pàrrafo 
explicando la relación emre una planta y un patõgeno virulento. 


Problemas científicos 

Un biólogo vegetal observo un patrón peculiar en un arbusto tropical 
atacado por orugas, Después de que una oruga se come una boja, pasa 
a través de varias hojas vednas y ataca a otra hoja ubicada a ckrta dis- 
tancia de la primera. El investigador descubrió que cuando una hoja es 
atacada, las hojas vednas comienzan a producir compuestos químicos 
que espaman a las orugas, La simple eliminación de una hoja no impi- 
de que las orugas coman las hojas vednas, El biólogo sospechó que 
una hoja danada envia una serial química a las otras hojas. ^Cómo po- 
d ria el investigador probar esta hi pó te sis? 


Ciência, tecnologia y sociedad 

Basándose en lo que ha aprendido en este capitulo, escriba un breve 
ensayo describiendo por los menos tres ejemplos de como se aplica el 
con ocim iento acerca de los sistemas de control de tas plantas en agri- 
cultura u horticultura. 
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UNA ENTREVISTA CON 

Erich Jarvis 

Erieh iarvÊs es profesor adjunta en el Centro 
Médico de la Universidad de Duke, donde en- 
sena neurociencia y estudia el cerebro, utili- 
zando como modelo principal la comunica- 
ción vocal de los pinzones cebra y otras aves 
canoras, Creció en la dudad de Nueva York, 
asistió a la Escuela Superior de Artes de Ac- 
tuacíón, donde destaco como bailarín. Sin 
embargo, eNgió seguir otro camino y se espe- 
cializo en biologia y matemáticas en el Colé- 
gio Hunter y luego obtuvo un Ph.D. en neu- 
robiologia molecular y comportamiento ani- 
mal en la Universidad Rockefeller. El doctor 
Jarvís ha ganado numerosos prêmios, induido 
la mayor distindòn para investigadores jóve- 
nes de la Fundadòn Nacional de Ciências, eli 
Prêmio Alan T Waterman, Además de la in- 
vestigación y la docência, desde hace tiempo, 
el doctor Jarv is activa mente reduta estudían- 
tes jóvenes para la ciência. 

^Qué aspiraciones y retos 
educativos encontro en su 
infanda y adolescência? 

Antique mis padres esiaban separados y a ve- 
ces íaltaba el dinero. tu ve mucho apoyo por am- 
bos lados de mi família y mi madre siempre me 
estimulo a aspirar a algo grande, la mayor parte 
de ml Íamüía se dedícaba a las artes escenicas, 
para continuar con la ttadición, me propuse la 
meta de convertiime en bailarin, Comencé con 
el ballet y luego me pasé al jazz y k danza mo- 
derna. Pero cuarido estaba en la escuela superior 
cambie mi vocación. Me di cuenta de que desea- 
ba ptodudr un mayor impacto positivo en el 
mundo y pen sé que podia logrado mejor como 
cientifico. Era buen estudiame pero no tenía For- 
mación académica sólida. De modo que mando 
fui a !a Universidad, tome clases de ápoyo y es- 
tudie mucho para ponercne al dia. 

^Nota alguna conexión entre la 
danza y ia ciência? 

En cuánto a lo que se requiere para conse- 
guir una carreia saüsfactona, en realidad no 


veo mucha diferencia. Como bailarin se necesi- 
ta tener disciplina. Es un campo muy difícil, 
hay mucha competi ti vidad y se debe pracücar 
siempre. Como cientifico tambven se necesita 
disciplina y hay competitividade En realidad 
hay más oportunidades en la ciência, aunque 
sea muy difícil. (La naturaleza no entrega sus 
secretos sin Inchai 

Además de eso, ambos campos requieren 
creati vidad. Para ser artista se debe hacer algo 
nuevo y hermoso. Es lo mismo en k ciência: 
hay que tratar de bacer algo nuevo y c reativo 
También, en ambos campos, uno debe adaptar 
su prqyecto a lo que se requiere. Hay tanta su- 
perposidón entre ser un artista y un científico 
que me sorprende que la gente no lo vca. 

^Por qué te atrajo la biologia? 

Creo que tiene que ver con mi formacion 
cultural. Com o muchos de nosotros en este 
país; tengo ascendência mlxia, africana, ameri- 
cana nativa y europea. Habia algo en la atmos- 
fera cultural de rnt família que pare cm conecta- 
do de un modo especial con las cosas terrena - 
les, ia naturaíeza y todo eso. Quizá, por esa ra- 
zón, me senti más cómodo con ia biologia que 
con la química o la física, que también me gus- 
taban. 

^Cõmenzó a haccr investiga ción 
antes de graduarse? 

En el Hunter College real ice vários progra- 
mas que promovían el acceso de menores a las 
carretas de investigado n cientifica. Durante 
cuatro anos trabajé en el laboratorio de Rtvka 
Rudnen que estaba estudiando los genes bacte- 
rianos dei RNA ribosómico. Me llevó casi un 
afio conienzar a entender atgunas cosas pero, 
luego, el entusiasmo por la investigación de la- 
boratorio se convirtió en pasión. A veces el 
doctor Rudner me tenía que echar dei labora- 
torio y m and arme a casa a dormir. Pero una 
vez graduado., publique seis artículos. 

iQué fue lo que le llevó a la 
neurociencia? 

Quede fascinado con el cerebro humano. 
Queria saber cómo el cerebro genera el com- 
portamienio, cómo percibe y cómo aprende. 
Por supuesto, me di cuenta que los neurobió- 


logos, en general, tienen que trabajar con aní- 
males. Cu ando asisti a la escuela de graduados, 
comencé a leer muchos artículos y me decep- 
doné al enterarme de lo poco que se conocia 
acerca dei comportamiento de tos organismos 
modelo más co numes, como la rata. En ese 
momento, la neurociencia se componíâ de ana- 
tomia, neurofisiología (el estúdio dei impulso 
nervàoso y todo eso) y una cantidad creciente 
de biologia molecular, pero muy poco de com- 
poria miem o. Pero citando conocí la emocio- 
nante investigación de Fernando Nottebohm 
con las aves canoras, me uní a su laboratorio. 

Lo maravilloso fue que cuando comencé a 
estudiar el sistema de tas aves canoras, había 
casi 40 anos de investigación sobre la ecologia 
y el comportamiemo natural de estos animal es 
Esta investigación era corno una caja llçna de 
ideas para estudiar los mecanismos cerebrales 
dei comportamiento de las aves canoras, en 
particular, su imitación de sonidos. Muy poços 
animales nenen la capacidad de imitar Io que 
oyen, solo las aves canoras, los toros, los coli- 
bnes. los murciéíagos, los delfines y también 
los seres humanos. Por to general, el animal 
imita sonidos de su propia espécie, aunque al- 
gunas es peei es imitan a otras e. incluso sonidos 
mecânicos como los de un auto. Fernando 
Nottebohm identifico casi la totalidad de la vía 
cerebral, que es respomable de la produecíón 
de un sonido aprendido por un ave canora. 
Quise combinar mi préparacíón en biologia 
molecular con los de seu brim te mos dei doctor 
Nottebohm y su conocimiento acerca dei eom- 
portamiento: Ya en ese entonces, David Clay- 
lon. profesor adjunto en d laboratorio, estaba 
utilizando la biologia molecular, por lo que me 
í asei nó la idea de dilucidaria genérica molecu- 
lar dei comportamiento imitailvo en las aves 
canoras. 

iCúmo podrían estar conectados 
los genes con este tipo de 
comportamiento? 

Después de anos de trabajo en este asunto 
he comenzado a creer a hora que lo que produ- 
ce un aprendiz vocal son los genes que contro- 
lan los circuitos cerebrales que los conectan 
con los músculos vocal es, Y, además de estu- 
diar cómo los genes regulan el comportamien- 




lo T j también esta mos estudiando como el com- 
ponamiento regula los genes! E3 liecho de pro- 
dueir sonidos aprendidos causa enormes câm- 
bios a corto plazo en la expresión gênica en 
deitas áreas cerebrales, Muehos de los genes 
implicados codiücan factores de iranscripeiôn, 
que regulan la expresión de una variedad de 
otros genes. Cuando un ave canora está can- 
tando, observamos que la cantidad de mRNA y 
proteínas específicas aumenta basta 60 veces 
en estas áreas cerebrales. 

Creemos que esto sucede en la mayoría de 
los comportam ien tos animales, aunque no co 
nocemos el circuito completo en otros casos, 
como d ac to de carainar, por ejemplo, Pero en 
las aves canoras podemos es tudi ar cada grupo 
de neuronas que panicipan en la da dei canto 
y dc qué manem se regulan sus genes. 

De modo que ah ora estamos intentando en- 
contrar las relaciones entre los câmbios rápidos 
en la expresión gêmea en ei cerebro como re- 
sultado d d acto de cantar, los impulsos eléctri- 
cos que atraviesan los circuitos neuronales para 
regular tanto a estos genes como aí comporta- 
miento, y el comportamíento en sí mismo, Pa- 
ra hacer esto, dehemos medir la smtesis de 
mRNA y proteínas de ciertas células cerebrales 
y registrar los impulsos eléctricos que proce- 
den dc esas niísmas células, ambos durante d 
comportam ien to. 

iCóino hace estas cosas? 

Pára detectar los impulsos eléctricos im- 
plantamos tu icrodect rodos dei groso r de un 
cabdlü en diferentes arcas cerebrales de un ave 
canora, por lo general, un pínzón cebra. Los 
alambres están conectados a lo que se llama un 
connrutador, un mecanismo original mente ern- 
pleado en los helicópteros. Esto permite que el 
ave vuele en la jaula sin quedarse enredada en 
los alambres, Puede cantar y comunicarse con 
otrás aves mientras registramos los impulsos 
eléctricos. 


Para averiguar qué genes se expresan en las 
células nerviosas que se activan. utilizamos mí- 
cromatrices de DNA (véasc la figura 20-14). En 
esta pane de nuestro trabajo secuencmmos el 
'áranseripLOíUã dei cerebro dei pinzon eebra. el 
DNA co rresp on d ie me a todos los m RN A diferen- 
tes sintetizados en el tejido cerebral. El objetivo 
es lograr colocar todos los gen.es ex presa dos en 
d cerebro de un ave canora en las microraatri- 
ces. Esto penuitirá identificar que genes particl- 
pan en un comportamiemo determinado. 

Usied también ha estudiado a las 
aves en estado salvaje. ^Por qué? 

Queria averiguar st la expresión genica indu- 
cida por el canto que encontramos en d labora- 
to ri o se producía en el mundo real. De modo 
que con mí colega Cláudio Mello visite las zonas 
donde viven las aves, viajando en una furgoneta 
cargada con equipo dc laboratorio y también 
con Ilido seco, Para atra cr a las aves sahajes, Lo- 
camos cauciones grabadas, 3o que provocaria 
que los machos de las cercanias cantanm de for- 
ma alocada. Después de ca si media hora, cuan- 
do los produetos de la expresión genica debe- 
riati haberse acumulado en el cerebro, los captu- 
ramos con una red, Luego I levamos los anima les 
al laboratorio y encontramos una intensa expre- 
sión genica inducida por el canto. Pero, lo más 
inieresante, fue que también encontramos fenó- 
menos que no hab íamos visto en el laboratorio: 
algunas regiones cerebrales mostraban patmnes 
diferentes de expresión gémea que, com o más 
tarde descuhrí, dependian dei contexto social en 
et que habían estado cantando las aves, a oiro 
macho, a una hembra o a algo más. Y esto fue 
una evidencia de pairones de actividad depen- 
dientes dei contexto en áreas dei cerebro simila- 
res a las de otros animales, como los monos. 
Pensamos que existe una via cerebral depen- 
diente det contexto que se utiliza para la vocal i- 
zaciôn, d lenguaje y otras conductas cognitivas 
aprendidas. 



Prò&iramçE considerar lo que estudiamos de una manem inte- 
grai... Éste es el modo en el que enfoco la ciência: si me dedico a 
estudiar cómo funciona algo . tengo que examinar todos sus as- 
pectos. Por este motivo, animo a la gente a mirar las cosas con 
una perspectiva, amplia. 


En su trabajo uslcd combina 

muchas áreas de estndio 

5i t y adernas dc biologia molecular, anato- 
mia, electro fisiologia y com ponamiento, esta- 
mos haciendo gran uso de la bío informática, 
que íncluya a las matemáticas y a la informáti- 
ca, Los biólogos ULílizan habitual mente el orde- 
nador para analizar los datos de la expresión 
genica en micromatrices de DNA. pero noso- 
tros también incluímos en los anàlisis por or- 
dena dor informadón acerca de la conectividad 
anatómica, datos de comportamíento a partir 
de sonogramas de canciones y pairones de im- 
pulsos neu rales. Nuestro programa de informá- 
tica para et algoritmo de Íníerencia nos ayuda a 
identificar relaciones causa les y además pvopo- 
ne modelos que podemos probar de maneia 
experimental. 

Procuramos considerar lo que estudiamos 
de una manera integral, no solo como un pa- 
trón de genes regulados o una combinación de 
circuitos neu rales. Éste es el modo en el que 
enfoco la ciência: si me dedico a estudiar corno 
funciona algo, tengo que examinar todos sus 
aspectos. Por este motivo, animo a ta geme a 
mirar las cosas con una perspectiva amplia. 
Quizã êsta sea la única manera de aleanzar ei 
objetivo final de com prender cómo el cerebro 
gencra el lenguaje y d idioma. 

^Bs posible obtener benefícios 
médicos de esta investigación? 

IJno dc nuestros proyectos se relaciona con 
la enfermedad de Parkinson. que es causada 
por la degeneración de las neuronas de cierras 
partes dei cerebro. Nosotros estudiamos a las 
aves con de fe cios similares. El área dei cerebro 
de las aves canoras que funciona de manera 
distinta en contextos sócia les diferentes es la 
mísma área afeetada por la enfermedad de Par- 
kinson en lós seres humanos y vemos algunas 
similitudes en el comportamiemo vocal asocia- 
do con este área. Por ejemplo. las personas con 
esta enfermedad a menudo tarnimudean y. 
cuando este área cerebral de! ave sufre una le- 
sion, el ave afeetada, a veces, también lo hace. 
De modo que pensamos que pod riamos em- 
plear a estas aves para estudiar íos trastornos 
dei lenguaje. 

iCuáL es su eonsejo para Los 
esuidiantes interesados en 
biologia? 

Es importante para los estudianies, en espe- 
cial, para aquellos que procede n de un medio 
desfavorable, saber que ía investigadón bioló- 
gica puede ser una canera muy gratifi cante, si 
se tiene pasión por dia, Al igual que un artista, 
d investigador lí ene que sentir que su trabajo 
es, sob te todo tnteresante. Deducir cómo tra- 
baja la naiuraleza no es una tarea fácil; hay 
muchas frustradones. Pero en el terreno inte- 
lectual, puede ser una de las carreras más esti- 
m ul antes y grat i fica m es . 
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A Fig. 40-1. Una mariposa esfinge alímentándose con ef néctar 
de una orquídea. 


Conceptos clave 


40" 1 Las leyes físicas y las condiciones ambientales 
restringen Ia forma y d tamano de los animal es 

40-2 La forma y la función de los animales se 

correlacionan en todos los niveles de organización 

40-3 Los animales uiilizan ia energia química de los 
alimentos para mantener la forma y la función 

40-4 Muchos animales regulan su medio interno 
dentro de limites relativamente estrechos 

40-5 La fermorregulaeión contribuye a ía homeostasis y 
afeeta a la anatomia, a la fisiologia y al compor- 
tam ient o 


Panorama general 


Formas diversas, desafios comunes 

L os animales habítan en casi todos los rincones de la bios- 
fera. A pesar de la asombrosa diversidad de hábitats, for- 
ma y función, todos los animales deben resolver tm 
conjunto de problemas comunes; animales tan diferentes como 
las hidras, el pez hipogloso y los seres humanos deben obtener 
oxigeno, nutrírse, excretar los producLos de desecho y moverse. 
<>Cómo hacen los animales con diferente historia evolutiva y 
complejidad variada para resolver estos desafios de la vida? A 
medida que exploremos este asunto en la Unidad 7 usted adver- 
tirá el tema recurrente de la selecdõn natural y la adaptación. 

Este capítulo introduce la unidad, presentando algunos con- 
ceptos unificadores que se aplican en todo el reino animal. Por 
ejemplo, el estúdio comparativo de tos animales revela que la for- 
ma y la función están estrechamente correlacionadas. Considere 
la probósdde larga y fina, similar a una lengua de la mariposa es- 
finge (Xamhopan morgtmí) de la figura 40-1. La probõscide ex- 
tendida es una adaptación estructural para la alimentación y sir- 
ve como pajita a través de la cual la mariposa puede sorbei el 


néctar de la profundídad de tas ilores con forma de tubo. Ei aná- 
iisis de una estructura biológica, como la probóscide de la mari- 
posa esfinge, nos da la clave acerca de lo que haee y como fun- 
ciona. La anatomia es el estúdio de la estructura de un organis- 
mo; Ia fisiologia es d estúdio de las funciones que realiza un 
organismo. La selección natural puede ajustar la estructura a la 
función por medio de la selecdõn, durante rnuchas gener acio- 
nes, de lo que mejor funciona entre las variaciones disponíbles 
en una poblacíón. 

Una mariposa esfinge alímentándose también nos muestra ias 
neeesidades de combustible en forma de energia química que tie- 
ne un animal. A través de nuestro estúdio comparativo de los 
animales aplicaremos conceptos de hioenergérica -cómo obtie- 
nen, procesan y emplean sus recursos energéticos los organis- 
mos- como tema adicional Un modo de utilizar los recursos 
energéticos dei animal es regular su medio interno. En este capi- 
tulo comenzaremos a explorar el concepto de homeostasis utili- 
zando el ejemplo de la regulacíón de la temperatura corporal. 


Concepto 


Las leyes físicas y las condiciones 
ambientales restringen la forma y el 
tamano de los animales 

La forma y el tamano de un animal, características que los bió- 
logos liaman "planes o disenos corporales*\ son aspectos funda- 
me males de la forma y la función que afectan: significativa mente 
a la manera en la que un animal interactúa con su ambiente. Al 
utilizar aqui los términos plan y diseno no queremos decir que las 
formas deí cuerpo de un animal son pro dueto de una invendõn 
consciente. El plan corporal de un animal es el resultado de un 
patrón de desarrollo programado por el genoma, que, en sí mis- 
mo, es el produeto de millones de anos de evoluciõn. Y las posi- 
bit idades no son infinitas, las leyes físicas y la necesidad de Lnier- 
cambíar maieriales con el ambiente plantean ciertos limites en el 
espectro de formas animales. 
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Leyes físicas y forma de los animales 

Imagínese a una serpíente alada de vários metros de longitud 
y de cientos de kilos de peso volando por los aires. Afortunada- 
mente, nunca experimentará esa horrible Vision fuera de una pe- 
lícula. Los requeri miemos físicos restrmgen lo que la selección 
natural pue.de "inventar”, incluído el Lamano y el aspecto de los 
animales voladores, Uo animal con el Lamano y [a aparienda dei 
dragón mitológico no podría generar suficiente fuerza de ascen- 
so con sus alas como para despegar dei sue lo. Ésie es un ejemplo 
de como las leyes físicas -en este caso, la física dei vtielo- Iimi- 
tan la evoludón de la forma de un organismo. 

Considere otro ejemplo: las leyes de la hidrodinâmica restrin- 
ge n las formas posibles de los animales acuáticos que nadan a 
gran veloddad. Hl agua es mil veces más densa que el aire; por 
eso, cualquier resistência sobre la superfície corporal detendría 
aun mãs a un nadador que a un corredor o a un volador. El attm 
y otros peces de aletas radiadas pueden nadar a velocidades ma- 
yores de 80 km/h. Los üburones, pmgúinos (aves) y mamíferos 
acuáticos, como dei fines, focas y ballenas, también son nadado- 
res rápidos. Todos estos animales nenen la rnisma forma corpo- 



(e) Foca 


A Hg. 40-2. Convergência evolutiva en nadadores rápidos. 


ral hidrodinâmica: una aparienda fusiforme; esto es, cónica en 
ambos extremos {fig. 40-2). E3 hecho de que estos nadadores rá- 
pidos tengan aparienciâs similares es un ejemplo de evolución 
convergente (véase el capítulo 25). La convergência se produce 
porque la selección natural produce adaptaciones similares cuan- 
do los diversos organismos se enfrentan con el mismo reto am- 
biental, como lia resistência dei agua para nadar rápidamente. 

Intercâmbio con el ambiente 

La aparienda y el tamano de un animal tienen un efecto di- 
recto sobre el modo en que ei anima! íntercambia energia y ma- 
teríalescon su ambiente. Hl plan corporal de un animal debe per- 
mitir que todas sus células vivas esiéu rodeadas de un medio 
acuoso, requerimiemo necesario para mantener la integridad lí- 
quida de las membranas plasmãticas. El intercâmbio con el am- 
biente se produce a medida que las sustancías disueltas en el me- 
dio acuoso se difunden y se transportan a través de las membra- 
nas plasmáticas de las células, Como se muestra en la figura 40- 
3a, un protista lotosintético unicelular, que vive en el agua tiene 
una superfície de membrana plasmática suficiente corno para 
prestar servido al volumen total de su citoplasma (de este modo, 
la relación superticie a volumen es una de ias restricdones físicas 
sobre ei tamano de los pro Listas unicelulares). 

Lo s an im al es mult icei ulares está n c omp ue s tos por n u m erosas 
células, cada una de el las con su propia membrana plasmática 
que acttia como una plataforma de carga y descarga para un vo- 
lumen escaso de citoplasma. Pero esta organización solo funcio- 
na si todas las células dei animal tienen acceso a un ambiente 
acuoso apropiadü. Una hidra, que tiene un plan corporal similar 
a un saco, tiene una pared de solo dos capas celulares de grosar 
(fig. 40-3b). Como su câvidad gastro vascular se abre al exterior, 
tanto la capa celular interna como la externa estãn banadas en 
agua, Otro diseno que maximiza la exposidón al medio circun- 
dante es una forma corporal plana. Por ejemplo, una tenia pué- 
de tener vários metros de largo pero, debido a que cs muy delga- 
da, la mayoría de sus células están banadas por el liquido intes- 



A Fjg. 40-3, Contacto con el medio ambiente, (a) En un protista 
unicelular, como esta ameba, toda la superfície está en contacto con el 
medio ambiente, (b) El cuerpo de una hidra consta de dos capas celu- 
lares. Como el medio acuoso puede circular por dentro y por fuera de 
la boca de la hidra, virtualmente todas sus células están en contacto di- 
recto con el ambiente e intercambian materiales con èl 
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Células 


utriente: 


Líquido 

intersticial 


Corazõn 


0,5 cm 






5 H 


Sistema 

digestivo 


Ei revesti miento dei intestino delgado, un 
órgano digestivo, esta com pu esto por 
proyecdones digitíformes que expanden la 
superfície de absordón de los nutrientes 
(MEB). 


Ambiente externo 

Alimento 


Imagen microscópica de un pulmón que 
muestra que se asemeja más a una esponja 
que a un globo. Esta estructura proporciona 
una superfície húmeda expansible para et 
intercâmbio de gas con et ambiente 
(MEB). 


Boca 


Cuerpo 
dei animal 


-■ ■ - -- 




Sistema 

respiratório 


E 


3. 




Sistema 

circulatório 


Sistema 

excretor 


Ano 


10 pm 


Matéria no 
absorbida íheces) 


Productos de desecho 
metabólico (orina) 


Dentro dei rlnón se halta una masa de túbulos 
microscópicos que intercambian sustancias 
químicas con la sangre que fluye a través de una 
red de pequenos vasos líamados capilares 
(ME8). 


i 


A Fig, 40-4, Superfícies de intercâmbio interno de los animales complejos, Este animal esquemático ilustra la logística dei intercâmbio quími- 
co con el medio ambiente de un mamífero, La mayona de los ani males tiene superfícies que están especializadas para el intercâmbio de ciertas sus- 
tancias químicas con el entorno. Estas superfícies de intercâmbio por lo general son internas, pero están conectadas con el medio ambiente a través 
de aberturas en la superfície dei cuerpo (ía boca, por ejemplo). Las superficies de intercâmbio están ramificadas de manera fina o plegadas, lo que les 
otorga un área muy amplia. Los sistemas respiratório, excretor y digestivo poseen estas superficies de intercâmbio. Las sustancias químicas transpor- 
tadas a través de ellas son llevadas por todo el cuerpo por medio dei sistema circulatório. 


tínal de su huésped vertebrado, que constituye su fuente de nu- 
trientes. 

Las formas planas y los sacos de dos capas son disertos que ex- 
ponen una gran superfície ai contacto con el medio ambiente, 
pero estas formas simples no permiten que háya demasiada com- 
plejidad en la organización interna, La mayona de los ani males 
son más complejos y están constituídos por masas compactas de 
células; sus superficies externas son más bien pequenas en.com- 
paradón con sus volúmenes. A modo de comparaciõn. la pro- 
porción superfície -volumen de una ballena es cie n los de mi les de 
veces más pequena que la de una pulga de agua (Driphmct); sin 
embargo, cada célula de la ballena debe estar banada en liquido 
y tener acceso al oxigeno, los nutrientes y oiros recursos. Las su- 
perfícies internas con extensos plegamientos o ramificaciones fá- 
cil ítan este intercâmbio con el ambiente en las bal lenas y en Ia 
mayona de los animales (fig, 40-4). 

A pesar de los grandes retos dei intercâmbio con el medio am- 
biente, las fornias eorporales eomplejas propordonan benefícios 
diversos. Por ejemplo, una cubierta externa especializada puede 
proteger contra los depredadores; los músculos grandes pueden 


permitir el movimiento rápido y los órganos digestivos internos 
pueden degradar el alimento de manera gradual, controlando la 
Eiberadón de la energia âlmacenada. V dehido a que el ambiente 
in mediato de las células es el líquido corporal interno, los siste- 
mas orgânicos de los animal es pueden controlar la composidon 
de esta solución; permitiendo aí animal man tener un medio in- 
terno relativamente estable mientras vive en un medio ambiente 
externa variable. Una forma corporal compleja es muy conve- 
niente para los animales que víven sobre la üerra, donde el am- 
biente externo puede ser muy variable. 


Evatuación de conceplos 


1. ^De qué modo contribuye una superfície grande a las 
funciones dei intestino delgado, los pu i manes y los 
ri nanes? 

Vèútise las respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 


La forma y la función de los 
animales se correJacionan en todos 
los niveles de organización 

Como todos los seres vivos, los animales muesimn niveles je- 
rárquicos de organización, cada uno de eitos con propiedades ca- 
racterísticas (véase el capítulo 1). Los animales, en su mayoría, 
están cotnpuestoS por células especializadas organizadas en teji- 
dos que tienen funciones diferentes. Los tejidos se encuentran 
.ombi nados en unidades fundonales llamadas órganos y los gru- 
pos de órganos que trabajan juntos forma n los sistemas. Por 
ejemplo, el sistema digestivo se compone de estômago, intestino 
delgado, Intestino grueso y otros órganos, cada uno de ellos com- 
puesto por diferentes clases de tejidos. 

Estructura y función tisular 

Los tejidos son grupos de células con una estructura y fun- 
ción común, Diferentes tipos de tejidos tienen estruciuras dife- 
rentes apropiadas para sus funciones. Por ejemplo, un tejido se 
puede mantener unido por una matriz extracelular que recubre 
a ias células (véase la figura 6-29) o entretejerse en una red de fi- 
bras. Por eso se denomina tejido. 

Los tejidos se dasifican en cu atro categorias principal es -épí- 
telial, conectivo, muscular y nervíoso- como vemos en la figu- 
ra 40-5. 

« 

Tejido epitelia! 

El tejido epiteliaL dispuesto en laminas de células estrecha- 
mente adheridas entrevi, cubre el exterior dei cuerpo y reviste sus 
órganos y cavidades internas. Las células de! tejido epitelial o epi- 
telio están unidas de forma compacta con poco material entre ellas. 
En muchos epilelios, las células se aseguran con firmeza por me- 
dio de uniones estrechas (véase la figura 6-31). Esta disposíción le 
permite al epitelio actuar como barrera contra las lesiones mecâni- 
cas, los microorganismos y la pérdida de líquidos. Álgunos epite- 
lios, llamados epitelios glandulares, absorben o segregan solucio- 
nes químicas. Por ejemplo, el epiLelio glandular que reviste la luz 
cavidad) de los aparatos digestivo y respiratório formai una mem- 
brana mucosa; segrega muctis que lúbrica Ia superfície y la man- 
oene húmeda. 

Dos critérios para clasificar los epitelios son el número de capas 
de células y la forma de éstas sobre la superfície expuesta (véase la 
Sgura 40-5). Un epitelio simple tiene una sola capa de células, 
mientras que un epitelio estratificado tiene mültiples capas de 
células. Un epitelio "pseudoe st ratificado 7 ' tiene una sola capa, pero 
aparenta ser estratificado porque sus células varian en longimd La 
:orma de las células en Ia superfície puede ser cuboideo (en forma 
de dado), cilíndrica (en forma de ladrillos apilados) o escamosa 
.en forma de teja). 

Tejido conectivo 

La función principal dei tejido conectivo es unir y sostener 
otros tejidos. En contraste con los epitelios, que tienen sus células 
estrechamente empaque tadãs, los tej idos conectivos tienen una po- 
blación de células dispersas a través de la matriz extracelular. Por lo 


general, la matriz consta de una red de fibras embebidas en una ba- 
se uniforme, que puede ser líquida, gelatinosa o sólida. En la ma- 
yoria de los casos, las sustancius que conforman la matriz son segre- 
gadas por las células dei tejido conectivo. 

Las fibras dei tejido conectivo, constituídas por proteínas, son de 
tres clases: colãgenas, elásticas y reticulares. Las fibras eolãgenas 
están formadas por la proteína colágeno, quizã k más abundante 
dei reino animal. Estas fibras no son elásticas y no se desgarran con 
facilidad cuando son traccionadas en sentido longitudinal. Si usted 
pellizca y levanta la piei dei dorso de su mano, es sobre todo d co- 
lágeno, d que evita que la carne se separe dei hueso. Las fibras 
elásticas son hebras largas compuestas por una proteína llamada 
elas tina. Estas fibras dan al tejido una eualidad elástica que se com- 
plementa con la fuerza no elástica de las fibras colágenas. Cuando 
suelta la piei dei dorso de su mano, las fibras elásticas recobmn su 
forma original. Las fibras reticulares son rrtuy delgadas y ramifica- 
das. Compuestas de colágeno y en continuidad con las fibras colã- 
genas, forman una trama densa que une d tejido conectivo a los te- 
jidos adyacentes. 

Los tipos principales dei tejido conectivo en los vertebrados son 
el tejido conectivo laxo, el adiposo, el fibroso, el cartilago, d hueso 
y la sangre (véase la figura 40-5). En el tejido conectivo laxo predo- 
minan dos tipos celulares: f ibroblastos y macrófagos. Los fibroblas- 
tos secretan los ingredientes proteicos de las fibras extracelu lares. 
Los macrófagos son células ameboides que circulan por el kberin- 
to de fibras, absorbiendo partículas extraõas y los restos de células 
muertas mediante fagocitosis (véase el capítulo 6). Más adelante, en 
esta unidad, aprenderá las funciones específicas de estas células y 
los diversos tejidos conectivos. 

Tejido muscular 

El tejido muscular está compuesto por células largas denomi- 
nadas 1 ibras musculares que tienen la capaddad de contraerse. por 
lo general, cuando son estimuladas por seriales nemosas. Ordena- 
das en paralelo dentro dei citoplasma de las fibras musculares se en- 
cuentra un gran número de unidades comrãctiles denominadas 
miofibrillas, compuestas por las proteínas actina y miosina (se des- 
cri be más profundamente la contracdón muscular en el capítulo 
49). El músculo es el tejido más abundame en Ia mayoria de los ani- 
males y la contracdón muscular representa la tiiayor parte dei ira- 
bajo con gasto de energia de la célula en un animal activo. En 
el cuerpo de ios vertebrados hay tres tipos de tejido muscular: ei 
músculo esquelético, el músculo cardíaco y el músculo liso (véase 
la figura 40-5). 

Tejido ttcwiüso 

El tejido nervioso percibe los estímulos y transmite senales 
en forma de impulsos nen iosos de una pane dei animal a otra. 
La unidad funcional dei tejido nervioso es la neurona, o célula 
nerviosa, que está especializada solo para transmitir los impulsos 
neniosos, como explicaremos con detalle en el capitulo 48. En 
muchos animales, el tejido nervioso está concentrado en el encé- 
falo, que actúa como el centro de com rol que coordina muchas 
de las actividades dei animal. 

Órganos y sistemas 

En todos los animales, excepto en los más simples (esponjas 
y algunos co rales), los diferentes tejidos están organizados en ór- 
ganos. En algunos órganos, los tejidos están dispuestos en capas. 
Por ejemplo, el estômago de los vertebrados tiene cuatro capas 
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Figura 40-5 


de la estructura y función de los tejidos animales 


TEJ1DO EPITELIAL 


Los epitelios cilíndricos* que poseen células con volúmenes c to pl asmáticos rei ativa mente 
grandes, generalmente estãn localizados donde la secreción o la absorción activa de sustancias 
son funciones importantes 



Uri epltelío cilíndrica 
estratificado reviste lã 
superfície interna de 
lü urmra, el conduoto 
a través dei cual la 
prlna seíé tiel cuerpo. 


Un epiteüo cilíndrico 
slhpJe reviste tos 
Intestinos. Este 
epjtelfD segrega 
jugos Digestivos y 
absõfbé nutrientes. 



f: 




Un epítêlio cilíndrico 
iliado seudoestretb 
fôrma, una 
membrana mucosa 
que Veçubfe íãs vías - 
respiratoriãsde muchos 

iento 


riliado de [as vías respiratórias ayuda a 
mantener limpiòs los pulmortes atrapar 
ei polvo y otras partículas y barri êndol as 
haqa la tráquea. 










Los epitelios cúbicos, eon células es- 
ped ai izadãs. para lá setrsçión, componen 
■ los epitelios de los túbulos renaíes y de 
rniEchãs glândulas, incluídas las giándu- 
Uroides y salivares, Lds eprtellos 

glandulares que revis- 
ten los túbuios en la 
oiánduía tíroides 
segrega n una hormona 
que raguía ía tasa de 
consumo dei combustib! 
dêl cuerpo. 


itelios escamosos estratificados se 
regenera n con rapidez mediante ia dívísi 
celular qqe sé prockrce cerco de la mem- 
brana basal (véase mis abajo). Las células 
nu.èVas son émpujadas hacia la superfsde 
:íbre como reempiazo de jas células qge 
se desprenden de formo contínua. Este. : 
tipo de epiteto se encuentra con frecuen _ 
sobre las superfícies sometidas a ãBfasioK 
como ia piei exterior y 
[ps revesti nt lentos deJ 
psofago^ ano y vagina. 

ÈJ 



Los epitelios escamosos simples, que son 

delgados y permeables* actúan en el $ 

intercâmbio de material por difusiçn* Estos jLa organiz 
epitelios réyisten Sos vasos sanguúv este tipo ejê tejido 

los sacos cie a Ire de los pujmones, tdor.de la " asegürã que la abra- 
dífusiõn de nutrientes siõn aíc-al a las células 

y gases es fundamental. más antiglíãs (externas), míentras 

' protegerias lejidos .subyacentes. 

















Membrana basal 

Las células basatts de la capa 
epitelíal están adheridàs a una 
membrana basal una capa 
densa de matriz extracelülar. La 
superfície libre dei epitelio está 
expuesta al aire o al liquido. 
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TEJIDO CONECTIVO 



El cartílago tiêne .abundante fi- 
bras de colageng embebidas. en 
una .matriz elástica cqmpuest a 
por un complejo de p r ot ei n a - ca r 
bohidrato denominado condroi- 
tin -sulfato 


Condrocrtos 


^ tejído conecüvo más 
difundido en el cuerpo de 
os vertebrados as ei te; ido 
conectivo laxo que une a 
■m apiíelíQS eon los tejídos 
jbyacenles y actús como 
"mafâíal de gmpaqueta- 
lento", manteníendo a 
: os õrganos èri su lugar, El 
■ ejido COnectivo laxo toma 

nombre.de la laxitud con la que ejitán entreíãzadàs.sus 
■ que induyen los tres tipos: colágenas, elásticas y 
reticulares. Los fibroblastos y los macrófagos se encuentran 
dtseml nados en la mal! a fibrosa. 


Fibra cotágena 


Condroitfn 

sulfato 


I condrortin-suifato 
y el colágeno se seg rego n por 
ías células llamadas condrootors. 

El complejo de fibras colàgen as 
y condroitm-suífato hace dei car- 
tííago un material de SGSténfuer 
te pero tambíén flexíble, Muchos vertebrados ííenen esqueletos 
cartilaginosos durante su etapa embrionária, pero la mayor parte dei 
cartílago es susfitut.de por hueso a medida que e! . embrlòq madura. 
Sin embargo, en dertas local izariones el ca ití lago se mantlene, 
como en los discos que actúan como almòhadíl las entre J as vétitebras 
y los casquetes en los extremos de algunos huesqs, La flexibilidad de 
estas estrueturas les permite a bso.rber un impacto físico considera ble 
sir romper se. 


Fibra elástica 


El tejído adiposo es una forma espe- 
cializada de tejido conett.rvp jaxç que 
aímacena grasa en las células adiposas 
djstríbyMás a lo largo de sü matriz. El 
tejído adiposo rei lena y ais í á el cuéfpo 
y aímacena oombustibla como rrtofé- 
culas de grasa,(véase la fígurá^-S). \ 
Cada célula ad tpòsã contiéqe una 
gota grande de grasa que se. expande 
cúando se almãçena grasa y se encogé 
cuandb el cuerpo la utiliza como 
combustible. 

/Gotas de grasa 


El tejído conectivo fibroso 1 
es d é nso d e b i cl o a I g r a n n u m e ro 1 


de fibras colágen as. Las fibras 
tán organizadas en háces 
paralelos, una dlspòsidòn 
que maximiza Is fuerza no 
ástica, El tejído conectivo fibroso 
: i^ ntra en los tendqnes, que 
u r i ç n to s m ú seu 1 í as a los h u es os 
y on tos ligamentos, què unen 
ics hueso* en las a iVicuI aciones. 


Núdébs 


E esqueleto que sostiene el cuerpo de la mayqria de los verie- 
fcfad ãit-â compuéstp de hueso, un tejido còneçíiy o mineraliza 
Las células formadoras de hueso, llamadas osteobiãstos deposit 
. a a matriz de çolágeno. Lps ionés cálcio, magnésio y fosfato se ; 
combinãn y se endureten dentro de la matriz en e! mineral hf 
^ápqititã; La cómbinación dei mafenal dtirp y el colágenq flex 
lacen ai hueso màs resistente que eí cartílago sin- volver lo qui 

uizo, una .'característica importante ____ 

cara sostener ei cuerpo, La estruc- 
■ .ira microscópica dei hueso duro 
de los mamíferos se compòne cie 
unidades repetidas llamadas 
enteones (ó sistemas H ave rd anos). 

Cada osteón tlene capas 
concénf ficas cie. matriz minera Ifitãd 
sue se deposita afrededor de un " 
anal central que condene vasos 

. . . _ _ V , 


Si bien lã sangre actúa de/nanera diferente a los de más tejklo.s 
conectivos, satisface el critério de poseer una matriz cxtracciular 
extensa. En este caso, ta matriz es un liquido II amado plasma; 
que se compone de agua, sales y una Variedad de proteínas disueltas 
Suspendidas en el plasma, -hay dos das es de células sanguíneas, 
los eritroçítas (glóbulos rojos) y los ieucocitos (glóbulos bjáqcòsí 
y unos fragmentos celulares denominados plaquetas, Los- eritrodtos 
llòvan oxigeno; los leuco- 
ciios actúan en la defensa 
contra los vírus, lãs bacté- 
rias y otros invasores y las 
plaquetas . -colaborar* en ía 
coagulacion de la sangre. 

La matriz líquida permite 
ei transporte rápido de ía 
células sanguíneas, los nu 
trlentes y íos desechos a 
través dei cuerpo. 


Eritrodtos 


central 


Leucócitos 


Plasma 


Qsteón 
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Figura 40-5 (contmuaoión) 


de la estructura y función de los tejidos anímales 


TEJIDO MUSCULAR 


Adherido al hüÈSo por medio de los tendones, ei músculo esquelético 
es responsable de Sos movimientos voluntários dei cuerpo. El músculo 
esquelético consta de haces de células largas llamadas fibras; cada fibra 
es un haz de hebras denominadas míofibrillas. la disposición de las uni- 
dades contrácíiles, o sarcómeros, junto con la íongitud de las fibras, íe 
otorga a las células una aparlencia rayada (estriada) bajo el microscó- 
pio. Por esta razoa también se denomina músculo estriado a! músculo 
esquelético. Los mamíferos adultos tienen un número íijo de células 
musculares; desarrollar los músculos no incrementa el número de 
células, síno que agranda las que ya se estaban presentes. 




i j 








1 00 um 
l — i 


IVfúltiples núcleos 


Fibra muscular 


Sarcómero 


El músculo cardíaco forma la pare d conr 
til dei corazón; Es estriado y tiéile propií 
des contráctiles corno el músculo esquele- 
tko. Sin embargo, a diferencia de éste, eí 
músculo cardíaco IJeva a cabo una tarea 
mvoluntaria: la contracdón dei corazòn. 
fibras dei músculo cardíaco se ramífícan e 
interconectan a través de discos íntereaL 
que llevãn sen ales de una a otrá célula y 
ayudan a sincronizar el latido cardíaco. 
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CS:* 


Núcleo 


Dísco intercalado 


El músculo liso, llamado asi porque carece de estrias, se encueníra en las paredes 
dei tracío digestivo, la vejiga, las artérias y otros órganos internos. Las células tienen 
forma de huso- Se contra en más Tentamentê 
que el músculo esquelético pero pueden 
permanecer contraídas durante más tieriv 
po. Los músculos lisos son responsa bles 
de las acti ví dados involuntárias deJ cuer- 
po, como el movimlènto dpi estômago o la 
constriccíõn de las artérias, y son const rolados 
por diferentes a íos que controlai* los músculos 


Núcleo 


Fibras musculares 


Tipos denervios 
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25 pm 


50 pm 


TEJIDO NERVIOSO 



Las células nerviosas (neuronas) son |as 
unidades básicas dei sistema nervioso. 

Una neurona se/ompone de un cuerpo 
celular y una odBas exterisíonés o p roce sos, 
llamados dendritas o axones que en 
algunas neuronas pueden medir hasta 
un metro en algunos anímales. 

Las dendritas transmiten impulsos 
desde sus extremos nada el resto de la 
neurona. Los àxones transmiten 
impulsos bacia otra neurona o hacia un 
efector, es decir, una estructura como 
una célula muscular que lleva a cabo 
una respuesta dei cuerpo. Los axones 
largos de algunas neuronas motoras 
fadlitan las respuestas rápidas de los 
músculos voluntários. 
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Cuadro C Sistemas de órganos: sus principales componentes y funciones en los mamíferos 


Sistema/aparato 

Componentes principales 

Funciones principales 

Digestivo 

Boca, faringe, esôfago, estômago, intestino, hígado, pân- 
creas, ano 

Procesamiento dei alimento (ingestión, digestión, absorción, 
elimínarión) 

Circulatório 

Corazón, vasos sanguíneos, sangre 

Disiriburiõn interna de los material es 

Respiratório 

Pulmones, tràquea, oiros conductos respiratórios 

Intercâmbio gaseoso (captación de oxigeno, eüminación dei 
dióxido dc carbono) 

tmmunitario y linfático 

Medula ósea ; gânglios y vasos linfáticos, timo, hazò, leu- 
cócitos 

Defensa dd cuerpo (lucha contra las infecciones y el câncer) 

Excretor 

Ri nortes, ureteres, vejiga urinaria, uretra 

Eliminadõn de resíduos metabólicos; regulación d d equilí- 
brio osm ótico de la sangre 

Endocrino 

Hipóftsis, lí ro ides, pâncreas, otras glândulas secretoras 
de hormonas 

Coordínación de las activ idades dei cuerpo (como digestión 
y metabolismo) 

Reproductivo 

Ovários, testículos y órganos asociados 

Reproducción 

Nervioso 

Cerebro, medula espinal, nervios, órganos sensoríales 

Coordínación de las actividades dd cuerpo; deiecclòn de es- 
tímulos y formulación de respuestas a ellos 

fegLi menta rio 

Piei y derivados (pelos, unas, glândulas de la piei) 

Protección contra tas lesiones mecânicas, las infecciones y la 
desécací ón; te rm o r reguiaci ón 

Esquelético 

Esqueleto (huesos, tendones. ligamentos, cart i lago) 

Sostén dd cuerpo, protección de los órganos internos, movi- 
miento 

Muscular 

Músculos esqueléticos 

M o vi m ien to, loco m oc i ó n 


rnncipales (fíg. 40-6) Un epitelio gmeso reviste ia luz y segre- 
da mucus y jugos digestivos en su interior. Por fuerá de éste exis- 
te una zona de tejido conectivo, rodeada por una gruesa capa de 
tejido muscular. Âdemás, otra capa de tejido conectivo recubre el 
estõmagp en su total idad. 



dei 
estômago 




Submucosa. La submucosa es 
tejido conectivo 
vasos sanguíneos 

y nervios. 


Muscular. La capa muscular consta 
sobre todo de tejido muscular 


Mucosa. La capa mucosa es una 
capa epitelial que reviste la luz. 


0,2 mm 


Serosa, Por fuera de la capa muscular 
está la serosa, una capa delgada 
^ tejido conectivo y epitelial. 


Â FS g. 40-6 Capas de tejido dei estômago, un órgano digestivo. 

La pare d de! estômago y oiros órganos tubulares dei aparato digestivo 
tienen cuatro capas principales de tejido (MEB), 


Muchos órganos de los vertebrados sc hallan suspendidos 
dentro de cavidades corporal es lie nas de liquido por medio de 
lâminas de tejido conectivo llamadas mesemerios, Los mamí- 
feros tienen una cavidad lorádca que comiene los pulmones 
y el corazón, y que se encuentra separada de la cavidad abdo- 
minal inferior por una capa muscular 1 Iam ada diafragma. 

Representando un nível de organfzaciõn superior que los órga- 
nos, los sistemas de órganos llevan a cabo Ias funciones corpora- 
les más importantes de la mayoria de los animales (cuadro 40- í). 
Cada sistema consta de vários órganos y tiene funciones específi- 
cas, pero se deben coordmar los esfuerzos de Lodos los sistemas pa- 
ra la supervivenria dei animal. Por ejemplo, los nutrientes absor- 
bidos por d Lubo digestivo se distribuyen por todo el cuerpo me- 
diante el sistema circulatório. Pero el corazón, que bombea sangre 
a través dei aparato circulatório, depende de los nutrientes ahsor- 
bidos por el tubo digestivo, como así también dei oxigeno (Q j ob- 
tenido por el sistema respiratório. Cualquíer organismo, ya sea 
unicelular o un conjunto de sistemas de órganos, es un ser vivien- 
te coordinado que es mucho más que la suma de sus panes. 


Evaluación de conceptos 


L Describa por qué el tejido epitelial que reviste la luz de] 
estômago es apropiado para su función, 

2. Sugiera por qué una enfennedad que daria el tejido 
conectivo es probable que amenace a la mayoria de los 
órganos dei cuerpo, 

3. £por qué el tejido muscular y el nervioso dependeu el 
uno dei otro? 

Véame ias respiiestas ei\ d Apêndice A , 
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Concepto 



Moléculas orgânicas 

Ambiente 

en el alimento 


Los animales utilizan la energia 
qnímica de los alimentos para 
mantener la forma y la función 

Todos los organismos requíeren energia química para el cre- 
cimiento, la reparación, los procesos fisiológicos (inclui do el 
movimiénto en el caso de los animales), la regulación y la re- 
producelón, Como explicamos en capítulos anteriores, los or- 
ganismos se pueden clasificar por la forma en que obüenen es- 
ta energia, Los autótroíos, como Ias plantas, utilizan la energia 
lumínica para sintetizar moléculas orgânicas ricas en energia y 
utilizai las luego como combustible. Por el contrario, los bete- 
rótrofos, como los animales, deben obtener su energia química 
dei alimento, que comí ene moléculas orgânicas sintetizadas por 
otros organismos. 


Bioenergética 

El flujo de energia a Lravés de un animal -su bioenergética- 
1 imita su compórtamiento, su crecimiento y reproducción y de- 
termina cuãnto alimento necesiLa. EI estúdio de ia bioenergética 
de un animal nos dice bastante acerca de sus adaptaciones. 


Fuentes y dísírilmcíòn de Ia energia 


externo 

ff Cuerpo dei 
animal 



Digestión y 
absortión 




Mol éc u ] as de nutrien tes 
en las células dei cuerpo 


Esqueletos 
de carbono 



iz 


Biosíntesis: 
crecimiento, 
almacenamiento 
y reproducción 



Respiración 

celular 



Calor 

t> Energia 
perdida 
en las 
heces 

Energia 
í> perdida 
en la 
orina 

Calor 


Calor 


Calor 


Los animales obüenen la energia química a partir dei ali- 
mento que ingierem El alimento se digiere por hidrólisis enzi- 
mática (véase la figura 5-2b) y las moléculas que contienen 
energia se absorben por las células dei cuerpo. Una vez absor- 
bidas, estas moléculas tienen vários destinos posibtes, La mayo- 
ria se utiliza para generar ÀTP por medio de los procesos cata- 
bülicos de respiración y de fermentación celular (véase el capí- 
tulo 9). La energia química dei ÀTP impulsa el trabajo celular y 
les permite a éstas, a los õrganos y a los sistemas de õrganos 
realizar las distintas funciones que matUienen vivo al animaL 
Debido a que la producción y la uülización dei ATP genera ca- 
lor, un animal entrega calor al ambiente de forma continua (el 
equilíbrio calórico se comenta con más detalle en otro aparta- 
do de este capítulo). 

Después de haber satisfecho Ias necesidades energéticas para 
mantenerse con vida, las moléculas re manentes obtenidas dei ali- 
mento se pueden emplear en la biosíntesis, que incluye el creci- 
miento y la reparación dei cuerpo. la síntesis de material de al- 
macenamiento como la grasa y Ia producción de gamelos (flg- 
40-7). La biosíntesis requiere tanto esqueletos de carbono para 
tas nuevas estructuras, como ÀTP para impulsar su ensamblaje, 
En algunas situaciones pueden degradarse productos biosíntéti- 
cos (como la grasa corporal) en moléculas de combustible para 
la producción- de más ATP, dependiendo de las necesidades dei 
animai (véase la figura 9- 1 9). 

Cuantificadón dd itso de energia 

l_a comprensión de ta bioenergética de los animales depende 
de la capacidad para cuanti ficar sus necesidades energéticas, 
iQué cantidad d d total de la energia que un animal obtiene dd 
alimento necesita únicamente para mantenerse vivo? ^Cuánta 
energia se debe gastar para caminar, correr, nadar o votar de un 


k Fig, 40-7. Bioenergética de un animal: panorama general. 


lugar a otro? ^Que fracción de la tngesta energética se puede em- 
plear para la reproducción? Los fisiólogos obüenen respuestas a 
estas cuestiones midiendo las tasas a Ias cuales los animales uti- 
lizan la energia química y cómo modifican estas tasas en diferen- 
tes circunstancias. 

La cantidad de energia que utiliza un animal en una unidad 
de tiempp se denomina su tasa metabólica, la suma de todas las 
reacdones bioquímicas que requíeren energia que se producen 
en un intervalo de tiempo concreto. La energia se mide en calo- 
rias (cal) o kiloealoríás (kcal) (una kilocaloría equivale a 1 000 
calorias. La unidad Caiu riu, con una C mayúscula, como la utili- 
zan muchos nutricionistas, en realidad, es una kilocaloría). 

Se puede determinar Ia tasa metabólica de varias maneras. Co- 
rno casi toda la energia química empleada en ia respiración celu- 
lar aparece, en definitiva, como calor, se puede medir la tasa me- 
tabólica calculando la tasa de perdida de calor dei animal. Para 
medir la tasa metabólica en los animales pequenos, los investiga- 
dores suelen usar un calorí metro, que se compone de una câma- 
ra atslada y cerrada equipada con un dispositivo que registra la 
perdida de calor dei animal. Una maneta más indirecta de medir 
la tasa metabólica es determinar el consumo de oxigeno o Ia pro- 
ducción de dióxido de carbono por la respiración celular dei ani- 
mal (fig, 40-8) . Se puede utilizar la tasa de consumo de alimen- 
to y su comenído energético (alrededor de 4,5-5 kcal por gramo 
de proteína o hidrato de carbono y alrededor de 9 kcal por gra- 
mo de grasa) para estimar la tasa metabólica durante períodos 
largos. Sin embargo, este método debe tener en cuema la energia 
almacenada en el alimento que no puede emplear el animal (la 
energia perdida en las heces y en la orina). 
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(a) Esta fotografia muestra un cangrejo fantasma en un 
respirómetro. Se mantiene constante la temperatura 
en la câmara. El aire fluye a través de ella con una 
concentración de 0 2 conocida. La tasa metabólica 
dei cangrejo se calcula a partir de la diferencia entre 
la cantidad de O z entra y saie dei respirómetro, El 
cangrejo se encuentra sobre una cinta que rueda a 
una velocidadi constante a medida que se realizan 
las medie iones. 


a Fig. 40-8, Medírión de la tasa metabólica. 


Es traíegifls Ijt ocHcrget í cas 



(b) Del jTismo modo H se controla la tasa 
metabólica de un hombre que hace 
ejercício en una bicicleta fija mediante 
un aparato para la respíración. 


rir mucha mãs comida por unidad de ma- 
sa corporal 

Todavia no se conoce la explicadón pa- 
ra la relaciõn inversa que existe entre la la- 
sa metabólica y el tamano. Una hipótesis es 
que para los endotermos, cuanto más pe- 
queno es el animal, mayor será el costõ 
energéLico para mantener una temperatura 
corporal estable. En efecto, cuanto más pe- 
queno es el animai, mayor es la relación 
su pe ríicie- volumen y, por lo tanto, mayor 
será la perdida de calor hacia el ambiente 
(o la obtenciõn de calor a partir de este). 
Aunque parece lógica, esta hipótesis no 
puede ser ía explicadón completa porque 
fracasa a! explicar la relación inversa entre 
el metabolismo y el tamano en los ectoter- 
mos, que no utilizan el calor metabólico pa- 
ra mantener la temperatura corporal. Aun- 
que esta relación fue documentada de for- 
ma exhaustíva tanto en endotermos como 
en ectotermos, los investigadores conti- 
nüan buscando su causas. 


La tasa metabólica de un animal está en estrecha relación con 
su “estratégia” bioenergética. Existen dos estratégias bioenergéti- 
cas básicas en los animales. Las aves y los mamíferos son funda- 
me ntalmente endotêmiicos, lo que significa que sus cuerpos se 
talieman, pnncípalmente, por el calor generado por el metabo- 
Msmo y su Lemperatura corporal se mantiene dentro de limites 
más bien estreehos. La endotermia cs una estratégia de alta ener- 
gia que permite realizar una aeiividad intensa y prolongada den- 
tro de un intervalo amplio de temperaturas anibientales. En con- 
taste, la mayoria de los peces, los anfibiós, los reptiles distintos 
de las aves y los invertebrados son ectotérmicos, lo que signifi- 
ca que obtienen el calor sobre todo de fuemes externas, En oiro 
apartado de este capítulo podrá aprender mãs sobre las estraté- 
gias endotérmicas y ecto térmicas. 

Influencias sobre la tasa metabólica 

Las tasas metabólicas de los animales estãn aiectadas por mu- 
chos Facto res, además dei hecho de ser endotérmico o ectotérmi- 
co. Una de las cuestiones más intrigantes (que no se ha respon- 
dido durante mucho tiempo) de la biologia animal está vincula- 
da con la relación entre el tamano corporal y la tasa metabólica, 

Tasa metabólica y tamatto 

A través de la mediciõn de las tasas metabólicas de rnuchas 
espedes de vertebrados e invertebrados, los fisiólogos demostra- 
ron que la cantidad de energia que se requiere para mantener ca- 
da gramo de peso corporal esta inversameme relacionada con el 
tamano de3 cuerpo. Cada gramo de un ratón, por ejemplo, re- 
quiere, aproximadamente, 20 veces más calorias que un gramo 
de un elefante (aunque por supuesto el elefante en su totalidad, 
emplea muchas más calorias que el ratón enterob La tasa meta- 
bólica más alta de los tejidos de los animales más pequenos exi- 
ge una tasa de suministro de oxigeno proporcionalmente mayor, 
En cor relación con su tasa metabólica mãs alta por gramo, el 
animal más pequeno tiene una tasa respiratória, un volumen 
sanguíneo y una frecuencia cardíaca (pulso) mayor y debe inge- 


Ácrivíclflíf y Utsa metabólica 

Cada animal tiene un intervalo de tasas metabólicas. Una ta- 
sa mínima proporciona energia suficiente para las funciones 
básicas que sustentan la vida, como el mantenimiento celular, 
la respiración y el latido cardiaco. La tasa metabólica de un en- 
dotermo en reposo que no se encuentra en desarrollo, tiene 
el estômago vacio y no experimenta estrés se denomina meta- 
bolismo basal (MB). El MB de los seres humanos es de 1 600- 
1 800 kcal por dia en los varones adultos y alrededor de 1 300- 
1 500 kcal ai dia en mujeres adultas. Estos MB son casi equiva- 
lentes a los requer imientos energéticos de una bombílla de luz 
de 75 va dos. 

En un ecLoiemio, la temperatura corporal se modifica de 
acue rd o con la temperatura dei ambiente donde se encuentra el 
animal y también lo hace su tasa metabólica. A diferencia dei MB, 
que puede Ser calculado dentro de un intervalo de temperaturas 
ambiental és, la tasa metabólica mínima de un ectotermo se debe 
determinar a una temperatura específica. La tasa metabólica de 
un ectotermo en reposo, no estresado y en ay unas con una tem- 
peratura concreta se denomina metabolismo basal estándar 
(MBE). 

Tanto en los ectotermos como en los endotermos, la activi- 
dad tiene un gran efecto sobre la tasa metabólica. Cualquier ac- 
ción, ya se a una persona leyendo tranquilamente o un insecto 
extendiendo sus alas, consume energia por encima dei MB o dei 
MBE, Las tasas metabólicas máximas (las tasas de mayor utili- 
zación de ATP) se producen durante las actividades intensas, 
como levamamiemo de pesas, carreras o natación de alta velo- 
cidad. 

En general, la tasa metabólica máxima posible de un animal 
se encuentra en relación inversa con la duradõn de la activi- 
dad. La figura 40-9 contrasta las "estratégias ectoténnica y 
endo térmica para sostener la aeiividad durante intervalos de 
tiempo diferentes. Tanto un caimán (ectotermo) como un ser 
humano (endotermo) son capaces de realizar ejercicios muy 
intensos en esfuerzos breves de un minuto o menos. Durante 
estos “esfuerzos”, el ATP presente en las células musculares y 
el que se genera por la via anaeróbica mediante la glucõlisis 
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son suficientes para impulsar la actívidad. Ni el ectotermo ni 
el endotermo pueden sostener sus tasas metabólicas máximas 
y sus niveles de actividad extrema durante períodos más pro- 
longados de ejercicio, aunque el endotermo ti ene una ventaja 
en estas pruebas de rèsistenda. La actividad sostenida depen- 
de dei proceso anaeróbtco de la respíraciõn celular para el su- 
ministro dd ATP y ia tasa de respíraciõn de un endotermo es 
casi 10 veees mayor que la de un ectotermo. Solo unos pocos 
ectotermos, como tas mariposas monarca o ei saimón. de há- 
bitos migratórios, son capaces de realizar aciiv idades prolon- 
gadas. 

Entre los extremos dei MB y el MBE y ía tasa metabólica má- 
xima, rnuchos facto res miluyen en los re que rim tentos de energia, 
como la edad, el sexo, el tamano, las temperaturas corporales y 
ambí entales, la calidad y cantidad de alimento, el nível de activi- 
dad, la disponibilidad de oxigeno y el equilíbrio hormonal. La 
hora dei dia también afecta. Las aves, los seres humanos y mu- 
dos insectos, por lo general, se encuentran activos (y. por lo tan- 
to, tienen sus tasas metabólicas más elevadas) durante las horas 
de luz. Por el contrario, los murcié lagos, los ratones y rnuchos 
oiros mamíieros, general mente, están activos y tienen sus tasas 
metabólicas más altas por la noche o durante las horas dei ama- 
necer o dei anochecer. Las tasas metabólicas medidas cu and o los 
animales están realizando varias actmdades dan una idea mejor 


ra 

f 

E 

ro 
u 

•yi 
Os 


KJ 


■o 

r 

rtj .b 

II 

- na 


500 

100 

50 

10 

5 

1- 
0,5 - 

0,1- 


A H 


A = cairnán de 60 kg 



1 1 
segundo minuto 




H - ser humano de 60 kg dj 


H 


1 

hora 

intervalo 


w 


r 

n 

H 



I 



A 


t 



i 


1 1 

día semana 


n 

□ 



ATP extracelular existente 

ATP de la glucólisis 

ATP de la respíraciõn aeróbica 


A Hg. 40 - 9 , Tasas metabólicas máximas durante períodos dife- 
rentes. Las barras comparan a un ectotermo (cai má n) con un endoter- 
mo (ser humano) con respecto a sus tasas metabólicas potenciales mã- 
ximas y fas fuentes de ATP durante períodos diferentes. El metabolismo 
basal dei ser humano (alrededor de 1,2 kcal/min) es mucho mayor que 
el metabolismo basal estándar def cairnán (alrededor de 0,04 kcal/min), 
El MB humano más alto contnbuye de forma parcial a su capacidad pa- 
ra sostener una tasa metabólica máxima durante un período más pro- 
longado. 


de los costes energéticos de la vida diaría. Para la mayoria de los 
animales terrestres (tanto ectotermos como endoiermos), la tasa 
dia ria proinedio de consumo de energia es 2 a 4 veees el MB o 
MBE. Los seres humanos de la mayoria de los países desarrotla- 
dos tienen una tasa metabólica diaría promedio usualmente ha- 
ja, de 1.5 vez el MB, que indica que los estilos de vida son más 
bien sedentários. 

Presupuestos energéticos 

Las diferentes espedes de animales urilizan la energia y los 
material es efe los alimentos de modos distintos, dependiendo de 
su medio ambiente, compor tamien to, tamano y estratégia básica 
de endetermia o ectotennia. Para rnuchos animales, la mayor 
parte dei alimento se destina a la producción de ATP y muy po- 
ço ai crecimiento y a la reproducción. Sin embargo, la cantidad 
de energia empleada para el MB (o el MBE), la actividad y el con- 
trai de la temperatura corporal varían de maneia considerable 
entre Ias espedes. Por ejempky considere los “presupuestos" 
energéticos típicos de cuatro vertebrados terrestres: un ratón ve- 
nado hembra de 25 g, una pitón hernbra de 4 kg, un pingüino 
de Àdelia macho de 4 kg y una mujer de 60 kg (fig. 40-10). Su- 
pondremos que todos estos animales se reproducen durante el 
ano. 

La mujer consume una feacdón grande de su presupuesto 
energético para el MB y muy poco para la actividad y la regula- 
ción de la temperatura corporal La pequena cantidad de creci- 
miento, alrededor dei 1% de su presupuesto energético anual es 
equivalente a agregar 1 kg de grasa corporal o 5-6 kg de otras te- 
jidos. EI coste de nueve meses de embarazo y vários meses de 
Iactancia representan solo el 5-8% de los requeri miemos energé- 
ticos anuales de ia madre, 

Un pingüino macho gasta una parte mucho mayor de sus 
necesidades energéticas destinadas a la actividad porque debe 
nadar para conseguir el alimento. Como se encuentra bien ais- 
tado y es bastante grande, tiene costes relativamente bajos pa- 
ra la regulación de la temperatura, a pesar de vi vir en el frio 
ambiente antártico. Sus costes reproduetivos, alrededor dei 
6% de su gasto energético anual, provienen principal mente de 
incubar sus huevos y traer alimentos para su cria. Los pingüi- 
no s, como la mayoria de las aves, no crecen cu ando son adul- 
tos. 

El ratón venado hembra gasta una gran proporei ón de su pre- 
supuesto energético en la regulación de la temperatura. De b ido a 
la elevada retadón superfície a volumen que se correlaciona con 
su tamaüo pequeno, los ratones pierden calor corporal rápida- 
mente y deben generar calor metabólico de forma constante pa- 
ra rnantener la temperatura corporal Los ratones venado Lem- 
bras invierten cerca dei 12 % de su presupuesto energético en re- 
producción. 

En contraste con estos animales endo térmicos, la pitón ec- 
to térmica no tiene costes por regulación de la temperatura.. 
Como la mayoria de los reptiles, crece continuamenie durante 
toda Ia vida. En este ejempio de la figura 40-10, la serpiente 
anade 750 g de tejido corporal nuevo. También produce alre- 
dedor de 650 g de huevos. La estratégia ec to térmica económi- 
ca de la pitón se comprueba por el muy bajo gasto energético 
por unidad de masa, que es de solo 1/40 dei correspondieme 
al dei pingüino endotérmico de tamano similar (véase la figu- 
ra 40- 10b). 

A lo largo de nuestro estúdio de la biologia animal encontra- 
remos rnuchos otros ejemplos de eómo se relaciona la bioenergé- 
tica con la fonna y la funcíón de diversos animales. 
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(b) Consumo energético por unídad de masa (ktal/kg*día) T La comparación de los consumos energéticos diários 
por kg de peso corporat de lascuatro espedes refuerza dos conceptos importantes de ta bioenergética. Primero, un 
animal pequeno como ei ratón tiene una demanda de energia por kg mucho mayor que un indivíduo de ia misma 
dase taxonórnica, como un ser humano (ambos mamíferos). Segundo, advíerta una vez más que un ectotermo 
como un pitón, requiere mucha menos energia por kg que un endotermo de tarnano equivalente, como un 
pingüino. 


k Fig. 40-10. Presupuestos energéticos de cuatro animales- 


Cvaluacion dc conceptos 


L. Si un ratón y un lagarto pequeno de la misma masa (.am- 
bos en reposo) se colocaran m respi romeiros bajo condi- 
ciones ambi entales idênticas £qué animal consumiría oxi- 
geno a mayor veloddad? Justifique su respuesta. 

2. i?or quê los cai manes no son capaces de realizar una ac- 
ttvidad intensa durante períodos de más ele 1 hora? 

3. d Cuál de los síguientes animal es debe ingerir una mayor 
propordón de su peso en alimento cada día: un gato do- 
méstico o un león africano? Justifique su respuesta 

Véfliise ías níspuesías eu e\ Apêndice A. 


Concepto 


Muchos animales regulan su 
medio interno dentro de limites 
relativamente estrechos 

Hace más de un siglo, el fisiólogo francês Claude Bernard hi- 
zo una disdndón entre cl ambiente externo que rodea a un ani- 
mal y el ambiente interno en d que viven las células de ese ani- 
mal. El medio interno de los vertebrados se denomina líquido 
intersticial (véase la figura 40-4). Este líquido llena los es pados 
entre Ias células cie los vertebrados e intercambia nutrientes y de- 
sechos con la sangre conienida en los vasos microscópicos Rama- 
dos capilares. Berna rd tambtén reconoció que muchos animales 
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tienden a mantener condiciones relaüvameme constantes en su 
medio ambiente interno, aurt cuando el ambiente externo cam- 
bie, Una hidra que habita en los estanques no tiene poder para 
afectar a la temperatura dei liquido que bana sus células, pero ei 
cuerpo humano puede mantener su “reservorío interno" a una 
temperatura más o menos constante de alrededor de 37 °C El 
cuerpo humano también puede controlarei pli de la sangre y dei 
liquido intersticial dentro de una décima de tmidad de pH de 
7,4 y puede regular la cantidad de azúcar en la sangre de modo 
que no varie durante mucho tiempp de una concentradón de al- 
rededor de 90 mg de glucosa por 100 ml de sangre. Por supues- 
Lo, hay momentos durante el desarrollo de un animal en que es- 
tán programados que ocurran câmbios importantes en el medio 
interno. Por / ejemplo ! el equiiibno hormonal en ta sangre huma- 
na se altera radicalmente durante la pubertad y el embarazo, Sin 
embargo, la estabilidad dei medio interno es notable. 

Hoy, el "medio interno constante" de Berna rd se ha incorpo- 
rado al concepto de homeostasis, que significa "estado estable" 
o equilíbrio interno. Uno de los princípales objetivos de la fisio- 
logia moderna, que es un tema tratado en esta unidad, es estu- 
diar como los ant males mantienen la homeostasis. En realidad, el 
medio interno de un animal siempre fluctúa levemente, La ho- 
meostasis es un estado dinâmico, una imeracciõn entre íactores 
externos que tienden a modificar el medio interno y los mecanis- 
mos de control que se oponen a esos câmbios. 


Regulación y conformismo 

La regulación y el conformismo son los dos extremos de las 
formas en las que el animal aíronta las li uc tu a clones a mbí entales* 
Se d ice que un animal es regulador para un ambiente variable, 
en particular, si utiliza mecanismos de control para moderar los 
câmbios internos frente a la fluciuación externa. Por ejemplo, un 
pez de agua dulce es capaz de mantener una concentradón inter- 
na de solutos estable en su sangre y líquido intersticial, aun 
cuando esa concentradón sea diferente de Ia dei agua donde vi- 
ve. La anatomia y la fisiologia dei pez le penuiten moderar los 
câmbios internos 'en la concentradón de solutos (aprenderá los 
mecanismos de esta regulación en el capítulo 44). 

Se dice que un animal es conformista para un ambiente va- 
riable si permite que su condidón interna varie en reladõn con 
eiertos câmbios externos. Por ejemplo, muchos invertebrados 
marinos, como los cangrejos arana dei género Liinma, viven en 
ambientes donde la concentradón de solutos (salínidad) es, por 
lo general, estable. A diferenda de los peces de agua dulce, Libi~ 
nia no regula su concentradón interna de solutos sino que se 
adapta aí ambiente externo. 

br regulación y el conformismo representai! los extremos de 
una eontínuidad, por lo que ningún organismo es regulador o 
conformista perfecto. Además, un animal puede mantener la ho- 
meostasis mí entras regula algunas condiciones internas y deja 
que oiras se ajusten al ambiente* Por ejemplo, aun cuando un 
pez de agua dulce regula su concentradón interna de -solutos, 
permite que su temperatura interna se amolde a la temperatura 
externa dei agua. A cominuacion, exploraremos con más detalle 
bs mecanismos que emplean los ani males para regular eiertos as- 
pectos de su medio interno. 

Mecanismos de homeostasis 

Los mecanismos de homeostasis moderan los câmbios deí me- 
dio interno. Cualquier sistema de control homeostático tiene tres 
componentes funcional es: un receptor, un centro de control y un 
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efecton E3 receptor detecta un cambio en alguna variable dei me- 
dio interno deí animal, como un cambio en la temperatura cor- 
poral. El centro de control procesa la informaciõn que recibe dei 
receptor y dirige una respuesta apropiada a través dei ejector. 
Consideremos un ejemplo no viviente de cómo interactúan estos 
componentes: la regulación de la temperatura ambiente (fig. 40- 
11). Hn este caso, el centro de control. llamado termostato, tam- 
bién contiene el receptor (un termómetro). Cuando la tempera- 
tura ambiental eae por debajo de un valor preestableddo, diga- 
mos 20 C, el termostato enciende el calefactor (el efector). 
Cuando el termómetro detecta una temperatura por encima de 
este valor, el termostato apaga el calefactor. Este tipo de circuito 
de control se denomina retroalimentación negativa, porque un 
cambio en la variable que se vigi la desencadena el mecanismo de 
control para contrar restar un cambio mayor en la misma direc- 
ción. De b ido a! retraso entre la recepciõn y la respuesta, la varia- 
ble se desplaza algo por encima y por debajo dei valor preesta- 
blecido, pero las fluetuadones son moderadas. Los mecanismos 
de re troa lirnen taci ón negativa evüan que los câmbios pequenos 
se conviertan en muy grandes, La mayoría de los mecanismos 
homeostãticos en los animales fundonan con este principio de 
retroalimentación negativa. De hecho, la temperatura deí cuerpo 
se mantiene próxima al punto estabkcido de 37 °C por la cola- 
boradón de vários circuitos de retroalimentación negativa, como 
se verá más adelame. 

En contraste con este mecanismo, la retroalimentación posi- 
tiva implica un cambio en algunas variables que desencadenan 
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4 Fig. 40-11. Un ejemplo inanimado de retroalimentación nega- 
tiva: control de la temperatura de una habitadón, La regulación de 
la temperatura de una habitadón depende de un termostato que detec- 
ta el cambio de temperatura y activa los mecanismos que lo regulan. 






mecanismos que amplifican el cambio en vez de inverti rio. Du- 
rante el parto, por ejemplo, ia presión de ia cabeza dei nino con- 
tra los receptores cercanos al cuello dei útero estimula las con- 
tracclones uterinas, que h.acen mãs presión contra el cuello ute- 
rino, aumentando las eontracciones, que, a su vez, provoean más 
presión. La retroalimentación positiva lie va a completar el parto. 

Es importante no exagerar el concepto de medio interno cons- 
tante, En efecto, el cambio regulado es e sen ciai para las funciones 
normal es dei cuerpo. En algunos casos, los câmbios son cíclicos, 
como los de los niveles hormona les responsables de! ciclo mens- 
trual en Ias mujeres (véase la figura 46-13). En otros casos, un 
cambio regulado es una reacciõn a un desafio pará. el cuerpo. Por 
ejemplo, d cuerpo humano reaedona frente a cienas inteccionês, 
aumentando el punto establecido para k temperatura a un nível 
levemente superior y Ia fiebre resultante ayuda a combati r la In- 
fección, á corto plazo, los mecanismos homeost áticos mantienen 
la temperatura corporal cercana a un valor preestablecido, cual- 
quiera que sea en ese momento determinado. Fero, a largo pla- 
zo, la homeostasis permite el cambio regulado dei medio interno 
dei cuerpo, 

La regulación interna es eostosa. Cualquiera que pague las 
i ac Luras domésticas conoce los costes de la energia para ealentar 

enfriar la casa mamente ndo una temperatura agradable. Del 
mismo modo, los animales emplean una pane conside rabie de la 
energia dei alimento que ingieren para mantener las condiciones 
internas favorables. Ln la próxima secciõn exploraremos con de- 
ialle cómo diferentes cl ases de animales mantienen temperaturas 
corpo raies relativa mente constantes. 


Evaluación de conceplos 


1. jüii regulador mantiene un medio interno constante? 
Justifique su respuesta. 

2. Descri ba la diferencia entre los mecanismos de retroali- 

fc. r . . . " 1 * ' 

mentacíón negativa y positiva, 

Véame las respuestas en el Àpénâice A .. 


Concepto 


La termorregulación contribuye a la 
homeostasis y afecta a la anatomia, 
a la fisiologia y a comportamiento 

En esta secciõn analizaremos un ejemplo de cómo la forma y 
la funciõn animal actúan juntas para la regulación dd medio in- 
terno, especifica mente, Ia regulación de la temperatura corporal, 
En el capitulo 44 se comentarán otros p roce sos implicados en d 
mantenimiento de la homeostasis. 

La teriitorregukción es d proceso por d cual los animales 
mantienen una temperatura interna dentro de un margeo tolera- 
ble. Esta capacidad es fundamental para sobrevivo porque la ma- 
vo ri a de los procesos bioquímicos y fisiológicos son muy sen si - 
bles a los câmbios en la temperatura corporal, La velocídad de la 
mayoría de las reacciones mediadas por enzimas aumenta dos a 
tres veces por cada incremento de 10 °C hasta que Ia temperatu- 
ra es suficiente mente alta corno para comenzar a desnaturalizar 
las proteínas. Las propiedades de las membranas también se mo- 


difica n con la temperatura, Los efectos térmicos influyen de ma- 
nera drástica en el functonamienio dei animal. 

Aunque las distintas espccies estãn adaptadas a temperaturas 
ambien tales diferentes, cada especie ti ene un intervalo óptimo de 
temperaturas. La termorregulación ayuda a mantener la tempera- 
tura corporal dentro de un intervalo óptimo, lo cual les permite 
a las células funcionar con mayor elicacia, aunque la temperatu- 
ra externa fluctüe. 

Ectotermos y endolermos 

Existen diferencias importantes en e! modo en el que las dis- 
tintas especies manejan sus presupuestos calõricos. Una maneia 
de clasi ficar Ias características térmicas de los animales es resal- 
tar el papel dei calor metabólico en la deiemiinación de la tem- 
peratura corporal, Como mencionamos, los ectotermos obtie- 
nen la mayor parte de su calor dei medio ambiente, Un ecto ter- 
mo tiene una \ asa metabólica tan baja que k cantidad de calor 
que genera es demasiado pequena como para tener efecto sobre 
su temperatura corporal. En contraste, los en d o termos pueden 
emplear el calor metabólico para regular su temperatura corpo- 
ral. En un ambieme frio, la tasa metabólica elevada de un endo- 
termo genera suficiente calor como para mantener su cuerpo 
bastante más templado que el ambiente. Muchos endotennos, 
incluyendo los seres humanos, mantienen las temperaturas inter- 
nas altas y muy estables aun coando Ia temperatura de su am- 
biente fluctüe. Muchos ectotermos pueden regular su temperatu- 
ra por medio dei comportamiento, yã sea exponiêndose al sol o 
buscando la sombra. Pero, en general, los ectotermos toleran una 
mayor variadón en la temperatura interna que los endolermos 
(fig. 40-12), Los peces, los anfíbios, los lagartos, las serpiemes, 
las tortugas y k mayoría de los invertebrados son ectotermos, 
Los mamíferos, las aves y unos pocos reptil es, algunos peces y 
numerosas especies de insectos son endolermos. 

Debemos destacar que los animales no se clasi fican como ec- 
Lo termos o endolermos en funciõn de si tienen temperaturas cor- 
porales varíâbles o constantes, lo que es un error de concepto co- 
mún, Como se menciono antes, es la Juentc de calor utilizada pa- 
ra mantener la temperatura corporal la que distingue a los ecto- 
termos de los endotennos. Se emplea un conjunto de términos 
diferente para referirse a las temperaturas corporales variables o 
constantes. El término poíqufkXermo se aplica a los animales cu- 
ya temperatura interna varia de rnanera amplia y el término fro- 
meotermo se refiere a los animales que mantienen las temperatu- 
ras internas relativa mente estables, Sin embargo, a medida que 
los científicos obtuvieron más conocimientos sobre los mecanis- 
mos tenpaor reguladores de los animales, estos cayeron en desuso. 
Muchos peces e invertebrados marinos, clasi ficados como poi- 
quilotermos, habitan en aguas con temperaturas tan estables que 
su temperatura corporal varia menos que Ia de Los seres huma- 
nos y otros mamíferos, Adeinãs, algunos mamíferos, dasifieados 
como homeo Lermos, experimentan una gran variación en la tem- 
peratura interna. Por ejemplo. una ardilla listada mantiene una 
temperatura corporal elevada mientras se encuentra activa, pero 
ésta desciende al comenzar la hibemación. A causa de estas ex- 
cepciones, por lo general, se prefieren los términos ectaterma y 
endotermo. 

Otro error de concepto común es k idea de que los ectoter- 
mos son de ‘sangre fria" y los endotennos de “sangre caliemeL 
No necesariamente los ectotermos tienen bajas temperaturas cot - 
porales. En realidad, cuando están sentados al sol, muchos lagar- 
tos ectotêrtnicos tienen temperaturas más altas que los mamífe- 
ros. Por esta razón, la mayoría de los biólogos evitan los térmi- 
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Temperatura ambiental Í°C) 


a Fig. 40-1 2 . Reiación entre la temperatura corporaí y la tempe- 
ratura dei ambiente en un endotermo y un ectotermo acuáticos, 

Al utilizar su tasa metabólica alta para generar calor, la nutria de rio 
mantiene una temperatura corporal estable a través de un intervalo 
amplio de temperaturas ambientes. En cambio, ei róbalo de boca gran- 
de genera un calor metabólico relativamente escaso y se conforma con 
la temperatura dei agua. 


nos familiares de sangre fria y sangre calimíe porque, a menudo, 
son confusos. También es importante saber que la endotermia y 
la ectotermia no constituyen estratégias termorreguladoras mu- 
tuamente excluyentes. Por ejemplo, un ave es un endotermo, pe- 
ro puede ealentarse al sol en una manana fria, raucho más de lo 
que lo haee un lagarto, 

La endotermia tiene varias ventajas importantes, La capacidad 
de generav una gran cantidad de calor por médios metabólicos, 
junto con otras adaptaciones bioquímicas y fisiológicas asodadas 
con la endotermia (como elaborar sistemas circulatórios y respi- 
ratórios), permite que los endotermOs realicen actividades vigo- 
rosas mucho más ti empo que La mayoría de los ectotermos (véa- 
se la figura 40-9). La activídad intensa sostenida, como las carre- 
ras de larga distancia o el vuelo propulsado (con aleteo), habi- 
tual mente solo son posíbles para los animales con un modo de 
vida en do térmico. La endotermia también resuelve ciertos pro- 
blemas térmicos que conlleva vi vir sobre la tierra, capacitando a 
los animales terrestres a mantener estables las temperaturas cor- 
po rales frente a las fluctuaciones de la temperatura ambiental 
que, por lo general, son más extremas que en los habitais acuá- 
ticos. Por ejemplo, ningún ectotermo puede estar activo en el cli- 
ma por debajo de la congelación que prevalece durante el in vier- 
no sobre gran parte de la superfície terrestre, pero muehos endo- 
ternios se desenvuelven muy bien en estas condiciones. La ma- 
yor parte dei tíempo, los vertebrados endotérmieos -aves y ma- 
míferos- tiene n el cuerpo mãs cal i ente que su entorno, pero es- 
tos animales cuentan también con mecanismos para enfriarlo en 
ambientes cálidos, lo que los faculta para sop orlar cargas de ca- 
lor que son intolerables para la mayoría de los ectotermos. Los 
endotermos estárt mejor equipados para amoniguar las fluctua- 
dones de la temperatura externa que los ectotermos, pero re- 
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cuerde que estos últimos, por lo general, pueden tolerar fluctua- 
ciones mayores en sus temperaturas internas. 

Ser endo térmico es liberador, pero también es costoso desde 
el punto de vista energético. Por ejemplo. a 20 un ser huma- 
no en reposo tiene una tasa metabólica de 1 300 a 1 800 kcal por 
dia (MB). TZn contraste, un ectotermo en reposo de peso similar, 
como un eaimán americano, tiene una tasa metabólica de solo 
60 kcal al día a 20 J C (MBE). Por esto, los endotermos necesitan 
consumir mucho más alimento que los ectotermos de tamario 
equivalente, una desventaja importante para los pri meros si los 
recursos alimentarios son limitados. Por ésta y otras razones, la 
ectotermia es una estratégia extremadamente eficaz en la mayo- 
ría de los ambientes terrestres, como se evidencia por la abun- 
dancia y diversídad de los animales ectotêrmicos. 


Mecanismos de intercâmbio de calor 

Un organismo, como cualquier objeto, ya sea endotérmico o 
ectotérmico, intercambia calor por cuatro mecanismos físicos; 
condueción, conveceión, radíaciôn y evaporacióm La figura 40- 
13 distingue estos procesos, que son responsables dei finjo cie ca- 
lor dentro dei organismo, y entre este y el ambiente externo. Ob- 
serve que el calor siempre se transmite desde un objeto de ma- 
yor temperatura a uno de menor temperatura. 

Equilíbrio entre Ia perdida y Ia ganancia 
de calor 


Para los endotermos y para aquellos ectotermos que termorre- 
gulan, la esencia de la termorregulación es el manejo dei presu- 
puesto calórico de modo que las tasas de ganancia de calor sean 
iguales a las de perdida. St el presupuesto calórico está desequi- 
librado, el animal se vuelve más caüente o más frio. Cinco cate- 
gorias gene rales de ada p taci ón ayudan a los animales a ter mor re- 
gular. 


Aisíamumto ténnico 

Una de las principales adaptaciones termorreguladoras de los 
mamíferos y de las aves es el aislamiento térmico (pelo, plumas 
o capas de gr asa) 7 que reduce el fiujo de calor entre un animal y 
su ambiente y disminuye el coste energético para mantenerio ca- 
liente. En los mamíferos, el material de aislamiento está asociado 
con el sistema legume ntario, la cubterta externa dei cuerpo, 
que está compuesta por la piei, el pelo y las unas (garras o pezu- 
nas en algunas especies). La piei es el órgano clave dei sistema te- 
gumentario. Adernas de funcionar como un órgano termorregu- 
lador por alojar los nervios, las glândulas sudoríparas, los vasos 
sanguíneos y los folículos capilares, la piei protege a las partes in- 
ternas dei cuerpo de las lesiones mecânicas, la infección y la de- 
secacióm La piei consta de dos capas, la epidermis y la dermis. 
sostenidas por una capa de tejido Ilamada hipodermis (fóg, 40- 
14). La epidermis es la capa de piei más externa y está compues- 
ta piindpalmeme por células epitellales muertas que se desca- 
man y caen de modo continuo. Las células nucvas empujan des- 
de las capas inferiores y reemplazan a Ias células que se pierden. 
La dermis sostiene a la epidermis y contiene folículos capilares, 
glândulas sebáceas y sudoríparas, músculos, nervios y vasos san- 
guíneos. La hipodermis contiene tejido adiposo, que incluye cé- 
lulas que almacenan grasa y vasos sanguíneos. El tejido adiposo 
proporciona grados variabies de aislamiento térmico, de pendi en- 
do de las especies. 




La tonvecdon es la 
transferencia de calor por el 
rnovtm lento de a ire o líquido 
por una superfície, como 
cuando la brisa contribuye a la 
pérdida de calor desde la píel 
seca de un lagarto o la sangre 
traslada el calor desde el centro 
dei cuerpo a las extremidades. 


La conducción es la 
transferencia directa dei 
movimiento térmico (calor) 
entre las moléculas de objetos 
que estén en contacto directo 
entre si, como cuando un 
lagarto se sienta sobre una 
roca caliente. 


à Fig. 40-13. intercâmbio de calor entre un organismo y su me- 
dio ambiente. 


▼ Fig. 40-14. Sistema tegumentarío 
de los mamíferos. La piei y sus derivados 
cumpJen funciones importantes en los 
mamíferos, como la protecdón y la ter- 
morregulación. 
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Adaptaciones circulatórias 

Muchos endo termos y algunos ectoiermos pueden alterar la 
camidad de sangre (y, por Io tanto, cie calor) que íluye entre el 
centro dei cuerpo y la piei. Casi stempre, el aumento dei flujo 
sanguíneo de Ia piei es el resultado de la vasodilatacióm que re- 
presenta un Incremento en ei diâmetro de los vasos sanguíneos 
superficiales impulsado por senaies nerviosas que relajan Los 
músculos de la pareci vascular. En los endotermos, la vasqdilata- 
ción. por lo general, cal tenta la piei, aumentando la difusión dei 
calor corporal a un ambiente frio por radiación, conducción y 
convección (véase la figura 40-13). El proceso inverso, la vaso- 
constricción, reduce el fiujo de sangre y Ia difusión dei calor al 
disminuir el diâmetro de los vasos superficiales. 

Otra adaptación circulatória es una distribución de vasos san- 
guíneos que se denomina intercambiador de calor comraco- 

rriente, que es importante para redu- 
cir la pérdida de calor en muchos en- 
dotermos, incluídos los mamíferos ma~ 
tinos y las aves. La figura 40-15 ana- 
liza cios ej em pios de mtercambiadores 

de calor contracorriente. En algunas 

espedes, la sangre puede atravesar el 
intercambiador o salteado y circular 
por oiros vasos sanguíneos. De esta 
tnanera, puede variar la cantidad rela- 
tiva de sangre que fluye a través de las 
dos vias diferentes, ajustándose a la ta- 
sa de disipadón de calor a medida que 
cambia el estado fisiológico de! animal 
o el medio ambiente. 

A diferencia de la mayoría de los pe- 
ces> que son termo conformistas con 
temperaturas corporales internas que, 
por ío general, se hallan a 1-2 D C de la 
temperatura dei agua circundante, al- 
gunos peces òseos endotérmicos espe- 
cializados y los liburones tienen adap- 
taciones circulatórias c|ue retienen el 
calor metabólico en el cuerpo. Entre 


Poro 


Músculo 

Nervio 

Glândula 

sudorípara 


El poder de aislamlento térmico de una capa de pelaje o de 
plumas depende, principalmente, de euánio ai ve queda atra pado 
entre las capas (el peio pierde la mayor parte de su poder de ais- 
lamiento cuando está mojado). La mayoría de los mamíferos te- 
rrestres y de las aves reaecionan al frio levantando sus pelos o 
plumas, atrapando de ese modo una capa de aire más gruesa, Pa- 
ra su aislamlento térmico, los seres humanos dependen de la ca- 
pa de grasa que se hal la por debajo de su piei (véase la Figura 40- 
14); la piloerección es un vestígio que proviene de nuestros an- 
cestros cubiertos de pelo. 

Los mamíferos maiinos, como las ballenas o las focas, tienen 
una capa muy gruesa de grasa aislante que está iniuediatameme 
por debajo de su piei. Estos anímales nadan en aguas más frias 
que la temperatura central de su cuerpo y muchas espedes pasan 
al menos parte de] ano en las aguas casi congeladas de los mares 
polares, El calor se traslada al agua 50 a 100 veces más rápido 
que ai aire, de. modo que la temperatura de la piei de un mamí- 
fero marino es cercana a la temperatura dei agua. Aun asi. el ais- 
lamiento de la grasa subcutânea es tan eficaz que los mamíferos 
marinos man tienen la temperatura central de su cuerpo a 36-38 °C, 
con tas as metabólicas muy similares a las de los mamíferos te- 
rrestres de tamano similar. 


La radiación es la emisión de 
ondas electromagnéticas por 
parte de todos los objetos más 
calientes que el cero absoluto, 
La radiación puede difundir 
calor entre objetos que no 
estan en contacto directo, como 
cuando un lagarto absorbe el 
calor que irradia el soL 


La evaporacion es la 
elimínadón dei calor de la 
superfície de un líquido que 
pierde algunas dé sus 
moléculas como gas. La 
evaporado n dei agua de la 
superfície húmeda de un 
lagarto que está expuesta al 
medio ambiente tíene un 
intenso efecto enfriador. 
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estos se encuentran nadadores grandes y poderosos como el atún 
de aleta azul, el pez espada y el gran tiburõn bíanco. Las grandes 
artérias transportan la mayor parte de la sangrê fria desde las 
branquías hasta los tejidos que se halkn por debajo de k piei 
Las ram i fica ciones entregan sangre a los músculos profundos, 
donde los vasos pequenos estãn dispuesiosen un intercambiador 
de calor contracorríente (fig. 40-16). La endotermia hace posi- 
ble ía acu vida d vigorosa y sostenida que es característica de estos 
animal es, al mamener los principates músculos para la natarión 
vários grados más calient.es que los tejidos cerca nos a la super fb 
cie dei animal qtie se encuentra casi a la misrna temperatura que 
el agua circundante. 

Algunos reptiles lambién tienen adapt aciones fisiológicas que 
regulan Ia perdida de calor. Por ejemplo, la iguana marlna, que 
habita en las islas Galã pagos (vease k figura 22-1 L conserva el 
calor corporal por consmcción de los vasos sanguíneos superfi- 
ciales, para I levar una mayor camidad de sangre al centro dei 
cuerpo cuando el animal nada en aguas frias. 

Muchos insectos endotérmicos (abejorros, abejas y algunas 
polilks) tienen un intercambiador de calor contracorríente que 
colabora para inantener una temperatura elevada en el tórax T 
donde estãn localizados los músculos para d vuelo. Por ejemplo. 


el intercambiador de calor manüene d tórax de ciertas polillas 
activas dei invierno a alrededor de 30 D C durante el vuelo, inclu- 
so en las noches frias y con nieve cuando la temperatura externa 
llega casi ai grado de congelaeión (fig. 40-17). En contraste, los 
insectos que vuelan en climas cálidos corre n el riesgo de sobre- 
calentarse por la gran canüdad de calor producida por d trabajo 
de los músculos para el vuelo. En algunas especies, el mecanis- 
mo de contracorríente se puede ' cerrar' , permitiendo que se 
pierda d calor producido por los músculos desde el tórax liada 
el abdômen y; de alli, aí ambiente. Un abejorro reina incuba sus 
huevos de este modo; genera calor h ac tendo temblar sus múscu- 
los de vuelo y luego dilunde ese calor bacia su abdômen, el cual 
comprime contra los huevos. 

Enfnatn ien to por evaporación 

Muchos mamíferos y aves víven en lugares donde la termorre- 
gulación requiere enlriamiento además de calefacdón. Si la tem- 
peratura ambiente se encuentra por encima de la temperatura 
corporal, los animales obtienen calor dei ambiente, como tam- 
bién dei metabolismo, y ia evaporadón constituye el único mo- 
do de evitar que la temperatura se eleve con rapidez, Los anima- 



Ganso 
de Canadá 


Artéria Vena 






Las artérias que llevan sangre calíente hacia 
las patas de un ganso o las aletas de un 
delfín se encuentra n en contacto próximo 
con las venas que transportan sangre 
fria en la dirección inversa, hacia el ^ 
tronco dei cuerpo. Esta disposidon 
facilita la difusíón de calor 
desde las artérias a las venas â I 

(flechas negras) a través de la WUM0 
longitud total de los vasos 
sanguíneos. 


Delfín nariz de 
botei la dei Pacífico 


Fíujo sanguíneo 


Cerca dei extremo de la pata o de la aleta, 
donde la sangre arterial se enfría muy por 
debajo de la temperatura central dei animal/ 
la artéria todavia puede difundir calor hacia 
la sangre aun más fria de una vena adyacente. 
La sangre venosa continua absorbiendo calor a 
medida que circula junto a la sangre arterial 
cada vez más calíente que se desplaza en la 
dirección opuesta. 


Vena 

Artéria 


A medida que la sangre venosa se aproxima 
al centro dei cuerpo, se encuentra casi tan 
calíente como éste, minimizando la perdida de 
calor como resultado dei suministro de sangre 
a las partes dei cuerpo inmersas en el agua fria 


En ias aletas de un delfín, cada artéria está 
rodeada por varias venas en una dispôs ición 
contracorríente, permitiendo un intercâmbio 
eficiente dei calor entre la sangre arterial y 
la venosa. 


A Fig, 40-15. Intercambradores de cator contracorríente. Un intercambiador de calor contraco- 
rríente alrapa el calor en el centro dei cuerpo, redudendo la perdida de calor desde las extremidades, 
que a menudo se encuentran inmersas en el agua fria o en contacto con el hielo o ia nieve. En esencia, 
el calor de la sangre arterial que emerge dei centro dei cuerpo se transmite de forma directa a la sangre 
venosa que retorna en lugar de cederse al medio ambiente. 
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(a) Atün de aleta azuL A diferencia de la mayoría de los peces, el atún 
de aleta azul mantiene temperaturas en sus músculos natatorios mucho 
más elevadas que las dei agua circundante {los colores indican los 
músculos natatorios de un corte transversal). Estas temperaturas fueron 
registradas para un atún en agua a 19 °C 
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tb) Gran tiburon bíanco. Como el atún de aleta azul, el gran tiburón 
bfanco tiene un intercambiador de calor contra corriente en sus músculos 
satatorios que reducen la perdida dei calor metabólico. Todos los peces 
oseos y los tiburones ceden calor al agua circundante cuando su 
sangre pasa a través de lãs branquias, Sin embargo, los tiburones 
■?ndotérmicos tienen una aorta dorsal pequena y f como resultado, una 
oequena cantidad de sangre fria va directo desde las branquias al centro 
iel cuerpo, En cambio, la mayor parte de la sangre que abandona las 
branquias se transporta a través de las grandes artérias hacia el tejido 
subcutâneo, manteniendo a la sangre fria iejos dei centro dei cuerpo, 
Como se muestra en la ampliacion, las artérias pequenas que transportar) 
a sangre fria hacia dentro desde las grandes artérias subcutâneas, 
rorren paralelas a venas pequenas que llevan la sangre caiiente hacia 
mera desde el centro dei cuerpo, Este flujo contra corriente retiene el 
lafor en los músculos. 


A Fig. 40-16. Termorregulación en peces óseos grandes y activos 
y en tiburones. 

Â * 


► Fig, 40-1?, Temperatura in- 
terna en la polilla de invierno. 

El mapa infra rrojo muestra la dis- 
tribución dei calor en la polilla in- 
mediata mente después de volar 
El rojo en la región dei tórax indi- 
ca la temperatura más alta. Ha- 
cia fuera, las diversas zonas cob- 
readas corresponden a reglones 
de temperaturas corporales cada 
vez más frias. 
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à Fig. 40-18. Mamífero terrestre banándose, una adaptación 
que incrementa el enfríamiento por evaporadón. 


les terrestres pierden agua por evaporadón a través de la piei y 
cuando respiram El agua absorbe una cantidad considerable de 
calor cuando se evapora; es de 50 a 100 veces más elicaz para di- 
fundir el calor que el aire. 

Aigunos animales tienen adaptaciones que pueden aumentar 
en gran medida este efecto de enfríamiento. Ei jadeo es impor- 
tante en las aves y muchos mamíferos. Algunas aves tienen una 
bolsa en el suei o de la boca pro vista de una rica irngacíon san- 
guínea; la agitación de la bolsa aumenta la evaporadón. Las pa- 
lomas, por ejemplo, pueden emplear el enfríamiento porevapo- 
ración para mantener la temperatura corporal cercana a los 40 °C 
con temperaturas ambientes tan altas como 60 °C > siempre que 
tengan suficiente agua. El sudor o el bano humedeceu la piei y 
aumentan el enfríamiento por evaporadón (fig. 40-18). Muchos 
mamíferos terrestres tienen glândulas sudoríparas controladas 
porei sistema nervioso (véase la figura 40-14). Oiros mecanis- 
mos que promueven el enfríamiento por evaporadón son espar- 
dr la saliva sobre la superfície corporal, una adaptación de algu- 
nos canguros y roedores para combatí r el estrés por calor inten- 
so. Algunas cspecies de anfíbios, como la rana toro, pueden va- 
riar ia cantidad de moco que segregan desde la superfície, una 
respuesta que regula el enfríamiento por evaporadón. 

Rcaccwnes conductuales 

Tanto los endo termos como los ec to ter mos milizan respuestas 
conductuales para controlar la tempera Lura dei cuerpo, Muchos 
ectotermos pueden mantener una temperatura constante a través 
de conductas relativamente simples. Las adaptaciones conduc- 
tuales más extremas en aigunos animales induyen la hibemadón 
o la migradón a climas más convenientes, 

Todos los anfíbios y la mayoría de los reptiles distintos de las 
aves son ectotérmicos. Por to tanto, estos organismos controlan la 
temperatura corporal principaltnente a través dei comportamiento , 
El intervalo de temperaturas óptimas para los anfíbios varia de ma- 
neta considerable con las espedes. Por ejemplo, cíertas especies de 
salamandras muy relacionadas entre si tienen temperaturas corpo- 
rales medias que varían desde los 7 a los 25 °C Cuando se expo- 
nen al aire, la mayoría de los anfíbios pierden calor rapidamente por 
evaporadón desde la superfície húmeda de sus cuerpos, por lo que 
les resulta difícil rnamenerse sufíden temente cal i em es, Sin embar- 
go, pueden sostener una temperatura corporal satisfactoría si se 
mueven a un lugar donde se pueda aprovechar el calor solar, Y 
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cuando el entorno es muy caiu roso, los anfíbios busca n microam - 
bierues más frios, como las áreas sombreadas. 

Como los anfíbios, los repríies distintos de las aves regulan su 
temperatura principalmente a través dei comportamiemo. Cuan- 
do tienen frio buscan lugares cálidos y se orientan a sí mismos 
bacia las luentes de calor y expanden la superfície corporal para 
exponerla a estas. Cuando sienten calor, se mueven hacia zonas 
frias o se orientan en otra dirección. Muchos rep tiles man tienen 
su temperatura muy estable a lo largo dei día, trasladándose de 
un lugar a otro entre sitios cálidos y frios, 

Muchos invertebrados terrestres pueden ajustar su temperatu- 
ra interna mediante los mismos mecanismos conductuales utili- 
zados por los vertebrados ectotermos. La langosta dei desierio, 
por ejemplo, debe alcanzar ciem temperatura para volverse acti- 
va y en los dias frios se orienta en una dirección que maximice la 
absorción de la luz solar. Otros invertebrados terrestres adoptan 
ciertas posturas que les permiten maximizar o minimizar la ab- 
sorción dei calor solar (fig. 40 - 19 ). 

Las abejas emplean un mecanismo termo rregu lado r que de- 
pende def comportamiemo social Ln climas frios aumentan la 
producdón de calor y se agrupan para retenerlo. Mantienen una 
temperatura relativamente constante, cambiando la densidad def 
agrupam lento. Los indivíduos se mueven entre los bordes exter- 
nos más frios y el centro más cálido, circulando y distribuyendo, 
de este modo, el calor. Aun agrupadas, las abejas deben gastar 
una energia considerable para mantener el calor durante los lar- 
gos períodos de tiempo frio y ésta es la razón fundamental por la 
que almacenan grandes canudades de combustible en fonna de 
miei dentro de la eolmcna. En climas cálidos, las abejas contro- 
lan también la temperatura de la colmem llevando agua y abam- 
cãndose con sus alas para promover la evaporaaón y la convec- 
ción. De esta manera, una colonía de abejas emplea muchos de 
los mecanismos de term orregu lació n vistos en organismos mdi- 
viduales. 


can calor en lugar de ATE Esta termogénesis sin escalofríos 
(TSE) tiene lugar a lo largo de todo d cuerpo, pero algunos ma- 
míferos cuentan con un tejido llamado grasa parda en ef cuello 
y entre los hombros que se especializa en la produedõn rápida 
de calor. A través de fa TSE y los escalofríos, los mamíferos y las 
aves en ambientes frios pueden aumentar su produccion metabó- 
lica de calor hasta cinco a díez veces los niveles mínimos que se 
producen en climas cálidos. Por ejemplo, algunas aves denomi- 
nadas carboneros [Parus major), que pesan solo 20 g, pueden 
permanecer activas y mantener una temperatura corporal casi 
constante de 40 : 'C a temperaturas ambientales tan hajas como 
-40 °C T siempre que cuenten con suficiente alimento para sumtnis- 
trar la cantídad de energia necesaria para la produccion de calor. 

Unos pocos reptiies grandes se vuelven endotérmicos en 
determinadas circunstancias. Por ejemplo, las pitones hembras 
que incuban huevos aumentan sus tasas metabólicas por medio 
dei temblor, generando suficiente calor como para mantener la 
temperatura de su cuerpo (y de los huevos) 5-7 °C por encima 
dei aíre circundante durante semanas. Esta endotermia temporal 
consume una energia considerable. Los investigadores cominüan 
el debate acerca de si cie rios grupos de dinosaurios eran endo ler- 
mos (véase el capítulo 34). 

Como se menciono antes, muchas espedes de insectos vola- 
dores, como las abejas y las polidas, son endo térmicos, los más 
pequenos de todos, La capaddad de estos insectos endotérraícos 
de elevar la temperatura corporal depende de sus poderosos 
músculos para el vuelo, que generan cantidades grandes de calor 
cuando están en acción. Muchos insectos endo térmicos emplean 
el temblor para calentarse antes de despegar. Contraen su mús- 
culos en sincronia, de modo que producen leves movimientos de 
alas pero una cantídad considerable de calor. Las reacdones quí- 
micas y por lo tanto, la resptración celular, se aceleran en los 
"motores” de vuelo calemados, lo que permite a estos insectos 
volar aun en dias frios o por la nochê (fíg. 40-20), 







*4 Fig. 40-19, Com portam tento 
termorregulador en una libélu- 
la. Esta postura en "obelisco" de fa 
libélula es una adaptacion 
nimiza la cantídad de supemae 
corporal expuesta al sol, Esta pos- 
tura ayuda a reducir la ganancia de 
calor por radiaciòn. 


Àjiisíe âe Ííi produccion de calor metabólico 

Debido a que los endot ermos, por Io general, mantienen Ias 
temperaturas cor por ales bastante más caliemes que el ambiente, 
deben comrarrestar la perdida constante de calor, Los endote* 
mos pueden variar la producdón de calor para adaptarse a las 
sas cambiantes de perdida de calor. Por ejemplo.. una actividad 
muscular como moverse o tiritar, aumenta la producdón de ca- 

1 r " _1 ' ‘ ^mí feros, ciertas hormonas pueden hacer que 

tcrementen su actividad metabólica y produz- 


Mecanismos de retroalimentaeión en Ia 
lermorregulación 

La reguladõn de la temperatura corporal en los seres humanos 
y otros mamíferos es un sistema complejo facilitado por mecanis- 
mos de retroalimeniarion (véase la figura 40-11). Las neuronas 
que comrolan la termorregulación, como también ias que contro- 
lati muchos otros aspectos de la homeostasis, eslán concentradas 
en una region dei encéfalo denominada hipotálamo (explicado con 
detalle en el capítulo 48). El hipotálamo condene un grupo de 
neuronas que funaonan como un termostato, respondiendo a 
câmbios en la temperatura corporal por encima o por debajo de un 
punto establecido (en realídad, por encima 
o por debajo de un intervalo normal) por medio de la activación 
de mecanismos que promueven la perdida o la ganancia de calor 
(fig. 40-21), Las neuronas que perciben la temperatura eslán en 
la piei, en ei mismo hipotálamo y en otras regiones dei cuerpo. Los 
receptores para el calor índican al termostato hipotalámico cuando 
aumenta la temperatura; los receptores para el frio indican la dis- 
minución de la temperatura. A temperaturas por debajo dei inter- 
valo normal, el termostato inhibe los mecanismos de perdida de 
calor y activa los que ahorran calor tales como la vasoconstricdón 
de los vasos superficiales y la erección dei pelo, mientras estimula 
los mecanismos genei adores de calor (termogénesis con escalofríos 
o sin ellos). En respuesLa a la elevadón de la temperatura corporal, 
el termostato cierra los mecanismos de retención dei calor y pro- 
mueve el enfriamiento corporal por vasodilatación, sudoradón o 
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ANTES CALENTAMIENTO VUÊLO 

DEL VUELO PRÉVIO 
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Tiempo desde el comienzo def calentamiento (min) 


▲ Fig. 40-20* Calentamiento prevro al vuelo de la polílla halcón* 

_a polilla halcón (Manduca sexta) es una de muchas especles de insec- 
tos que utilizah un mecanismo similar a los escaiofrfos para calentar los 
músculos torácicos antes dei vuelo. El calentamiento ayuda a que estos 
músculos produzcan suficiente fuerza para el despegue dei animaL Una 
sez en el aire H la actividad muscular dei vuelo mantiene una temperatu- 
ra torácica elevada. 


.ideo, El Lermostato también puede responder a la lernpcramra ex- 
terna Cpevcibida como temperatura de la piei) incluso sin câmbios 
en la temperatura central dei cuerpo, 

Adaptación a los câmbios de temperatura 

Muchos animales pueden adaptar se a un intervalo nuevo de 
lemperaturas ambientes durante un período de dias o semanas, 
una respuesta fisiológica llaniada aclimatación Tanto los ecto- 
termos como los endo termos se adimatan, pero de manera dife- 
rente. En las aves y los mamíferos, la aclimatación a menudo in- 
cluye ajustar el grado de aislamiemo térmico, por ejemplo, desa- 
rrollando una cubiena de pelaje más gruesa en el inviemo y de- 
vi ndola caer en el ver ano, y variar a veces la capacidad para k 
producciõn metabólica de calor en las diferentes estaciones, Es- 
tos câmbios ayudam a los endotermos a mamener la temperatura 
corporal constante tanto en las estaciones cálidas eomo en las 
Irias. La aclimatación en los ectotermos Implica la compensadón 
de los câmbios en la temperatura. Estos ajustes pueden afectar de 
un modo fuerte, la fisiologia y la tolerância a k temperatura. Por 
ejemplo, d si luro aclimatizado al ver ano puede sob revivi r a tem- 
peraturas dei agua por encima de 36 °C pero no puede desenvol- 
rerse en el agua fria; después de la aclimatación al inviemo pue- 
de tolerar con facilidad el agua fria, pero una temperatura mayor 
de 28 °C le es letal* 

Con frecuencia, las respuestas de aclimatación en los ectoter- 
mos induyen ajustes a nivel celular. Las células pueden aumen- 
tar la producción de eternas enzimas o producir variantes de en- 
zimas que rienen la misma función pero temperaturas óptimas 
diferentes. Las membranas también pueden modificar las pro- 
porciones de lípídos saturados e insaturados que contienen, lo 
que ayuda a mamener la í luidez de las mismas a temperaturas di- 
ierentes (véase la figura 7-5), Algunos ectotermos expuestos a 






Aumento de la 
temperatura dei 
cuerpo (como 
con elejerdcio 
o e na mbi entes 
cálidos) 


Dismlnución de !a 
temperatura dei 
cuerpo disnmnuida 
(en ambientes 
frios) 


El termostato en el 
hipotâlamo activa los 
mecanismos enfriadores. 


El termostato 
en el hipotâlamo 
activa los 
mecanismos 
calentadores. 


Las glândulas sudoríparas 
segregan sudor que se 
evapora, enfriando el cuerpo. 


Los músculos esqueléticos 
se contraen rápido, causando 
escalofrios, que generan calor. 


Los vasos sanguíneos de la 
piei se contraen, derivando la 
sangre de ía piei hacia tejídos 
más profundos y redudendo 


Homeostasis: 

temperatura interna dei 
cuerpo de aproximada- 
mente 36-38 


La temperatura dei 
cuerpo aumenta; e 
termostato cierra 
los mecanismos 
calentadores. 


Los vasos 
sanguíneos 
de la piei se 
dilatam los capilares 
se Itenan de sangre 
caííente; el calor se 
irradia desde la 
superfície de la piei. 


77 

La temperatura dei 
cuerpo disminuye; 
el termostato cierra 
los mecanismos 
enfriadores. 


A Fíg. 40-2 Función de termostato dei hipotâlamo en la ter- 
morregulacíón humana. 


temperaturas por debajo de 0 - C, se protegen a si mí sinos produ- 
c tendo compuesios "anticongelantes" (crio protectores) que pre- 
vi enen la formación de hieio en las células. En Ias regiones árti- 
cas o en las cimas frias de las montarias, los crioproteciores en los 
líquidos corporales les permiten a los ectotermos que sobreviveu 
al inviemo, como algunas ranas y muchos anrópodos y sus hue- 
vos, soportar temperaturas corporales que alcanzan valores muy 
por debajo de cero grados. También se encuemran crioprotecto- 
res en cie nas especies de peees desde los mares árri cos hasta los 
antárticos, donde las temperaturas dei agua pueden I legar a 
-1,8 °C, bien por debajo dei pumo de congelacion de los líqui- 
dos corporales no protegidos (alrededor de -0,7 °C). 

A menudo, las células pueden realizar ajustes rápidos a los 
câmbios de la temperatura. Por ejemplo, las células de mamífe- 
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ros cultivadas en laboratorio responden a un incremento impor- 
tante de Ia temperatura y a otras formas de estrés grave acumu- 
lando unas moléculas llamadas proteínas de respuesta al es- 
três, que incluyen a las proteínas de choque térmico. A los po- 
ços minutos de ser "expuestas a un cambio rápido de la tempe- 
rai um de 37 a alrededor de 43 °C , las células de mamífero culti- 
vadas comienzan a sintetizar proteínas de choque térmico. Estas 
moléculas ayudan a mantener la imegridad de otras proteínas 
que podrían ser desnaturalizadas por el calor extremo. Presentes 
en las bactérias; las levaduras, las células vege tales y animales, las 
proteínas de respuesta al estrés partidpan en la prevención de la 
muerte celular cuando un organismo es some Lido a câmbios im- 
portantes dei ambiente celular 

Sopor y conservación de Ia energia 

A pesar de sus muchas adapiaciones para lograr la homeosta- 
sis, en ocasiones, tos anímales encuemran condiciones que difri 
cultan fuenemente su capacidad para equilibrar sus presupues- 
los de calor, energia y mate. ri ales. Por ejemplo, en ciertas estacio- 
nes dei ano (o ciertos momentos dei dia), tas Lemperaturas pue- 
den ser extremadamente cálidas o frias o el alimento inaccesible. 
Una adaptación que le permite al animai ahorrar energia mien- 
tras evita las condiciones difíciles o peligrosas es el sopor, un es- 
tado fisiológico en el que la actividad es baja y el metabolismo 
dísminuye. 

La hibernación es un sopor prolongado que representa una 
adaptación al frio d d invierno y a la escasez de alimento. Cuan- 
do los vertebrados endo termos (aves y mamíferos) entran en so- 
por o hibernación, su temperatura corporal declina, en efecto, se 
apaga su termostato corporal. La reducdón de la temperatura 
puede ser dramática: algunos mamíferos en hibernación se en- 


frían hasta 1-2 °C y unos poços bajan aun algo por debajo de 
0 °C en un estado superenfriado (no congelado). Los ahorros 
energéticos resultantes debidos a la tasa metabólica baja y la me- 
nor producción de calor son enormes; las rasas metabólicas du- 
rante la hibernación pueden ser vários ciemos de veces más ba- 
jas que si el animal intentara mantener la temperatura corporal 
normal de 36- 3B °C. Esto permite a los hibernantes sobre vi vir 
durante períodos muy largos con provisiones limitadas de ener- 
gia alm acenada en tejídos corporales o con alimentos ocultos en 
un escondrijo. 

Algunas ardi lias de tierra son modelos favo ritos de investiga- 
cíón para los biólogos que estudian Ia fisiologia de la hibernación 
(fig. 40-22). Por ejemplo, una ardilla Belding (Spermophííus beí- 
íHngi) que vive en las montarias altas de Califórnia está activa so- 
lo durante la primavera y el verano, cuando mantiene una tem- 
peratura corporal de alrededor de 37 °C y una tasa metabólica de 
cerca de 85 kcal por dia. En setiembre, la ardilla se retira a una 
madríguera segura, donde pasa los ocbo meses siguientes hiber- 
nando. Durante la mayor parte de la estadón de hibernación, la 
temperatura corporal de la ardilla es solo un poco superior a la 
temperatura de la madriguera (que puede ser cercana a la conge- 
lación) y su tasa metabólica es extrema d a mente baja (véase la fi- 
gura 40-22). Cada una o dos semanas se despiena y se mantiene 
activa durante unas pocas horas y utiliza el calor metabólico pa- 
ra calentarse hasta alrededor de 37 °C (estos despertares periódi- 
cos son necesarios para el mantenimiento de las funciones que 
requieren altas temperaturas corporales). En la primavera tardia, 
cuando la temperatura exterior sube, la ardilla retoma la endoter- 
mia normal. Por medio de la hibernación, las ardilias Belding evi- 
tan el frio intenso y reducen en gran medida la cantidad de ener- 
gia que necesitan para sob revivi r en el invierno, cuando su ali- 
mento normal eompuesto de pastos y semillas no está disponi- 
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4 Fig. 40-22. Temperatura corporal y metabolismo durante la hibernación de las ardilias Belding, 
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ble, I n lugar de tener que gastar 130 kcal por día para mantener 
la temperatura corporal normal en el clima invernal, una ardílla 
en su madriguera consume un promedio de solo 3-8 kcal por día 
y puede vi vir con la grasa almacenada -sin comer- durante toda 
la estaeión de hibernaciõn. 

La eslivación, o sopor de verano, también se caracteriza por 
un metabolismo lento e inactividad, lo que les permite a los ani- 
mal es sübrevivir durante largos períodos de tiempo con tempe- 
raturas elevadas y escasa disponibilidad de agua Con frecuencia, 
la hibernación y la eslivación se deben a câmbios estacíonales en 
la duradón de la luz diurna. A medida que ios dias se acoitam 
algunos hibernadores se preparan para el ínvierno almacenando 
alimento en sus escondrijos; otras espedes ingieren camidades 
enormes de alimento. Por ejemplo, las ardillas terrestres duplican 
su peso en un mes debido a su voracidad. 

Mochos mamíferos y aves pequenas muestran un sopor diur- 
no que parece adaptarse a sus patrones de alimentacióm Por 
ejemplo, la ma y o ria de los niurcié lagos y musa ra nas se alimentan 
de noche y caen en sopor durante las horas dei dia. Los carbone- 
tos y los colibríes se alimentan durante el día y a menu do entran 
en sopor en las noches frias; la temperatura corporal de los ca r- 
boneros cae hasta 10 °C por la noche y la de los colibríes a 25- 
30 °C. Todos los endotermos que emplean el sopor diurno son 
relat ivarnente pequenos; cuando estãn acüvos, tienen tasas meta- 
bólicas altas y por lo tanto, un consumo muy elevado de ener- 
gia. Durante las horas en las que no pueden alimentarse, el sopor 
les permite sobrevivi r con la energia almacenada. 


El ciclo diário de actividad y sopor de un animal parece ser un 
ritmo incorporado, controlado por su reloj biológico (véase el ca- 
pítulo 48), Aunque una musarana tu viera alimento dísponible 
todo el día, entran a en sopor diurno. La necesidad de dormir de 
los seres humanos y la ligera disminuciõn de la temperatura cor- 
poral que acompana al sueno pueden ser un remanente evoluti- 
vo de un sopor diurno más pronunciado en nuestros pri meros 
ancestros mamíferos. 

Una vez examinados cie nos princípios gene rales de la biologia 
animal, estamos preparados ahora para comparar de qué modo los 
diferentes ani males realizan actividades tales como la digesüón , la 
circuladón, el intercâmbio de gases, la excreciõn de desechos, la re- 
producción y la coordinación, temas de los próximos capítulos. 


Evaluación de conceptos 


1 . Pueden tener temperaturas corporal es estables los 
ectolermos? justifique su respuesta. 

2. ^Qué modo de intercâmbio de calor está implicado en el 
“enfriamiento por víenLo’ 1 cuando el aire es más frio que 
la temperatura real? 

3. Algunas aves en los bosques secos tropical es caen en so- 
por de forma periódica, en especial, en la estaeión seca. 
Justifique su respuesta 

Véanse las respucsias en t i Apéucfice A. 




Las leyes físicas y tas condiciones ambientales 
restringen la forma y c! tamano de los animaies 


^ Leyes físicas y forma de los animalcs (p. 821). La capactdad de 
realizar cienas acciones, como volar, depende dei tamano y la for- 
ma dei animal. La convergência evolutiva refleja la adaptación inde- 
pendíente de las diferentes especies a un desafio ambiental similar. 


dos. El lejido muscular se contrae en respuesta a senales nervio- 
sas. El te) ido nervioso transmite senales nerviosas a lo largo dei 
animal. 

Órganos y sistemas (pp. 823-827). El cuerpo funciona como un 
iodo, mayor que la suma de sus panes, porque las actividades de 
todos los tejidos, órgános y sistemas de órganos estãn coordi nadas. 


Concepio 


Los animaies utiliza n la energia química de los 
alimentos para mantener la forma y Ia función 


Intercâmbio con e! ambiente (pp. 821-822). Cada célula de un 

animal multicelular debe tener acceso a un medio ambiente acuoso 
Las formas simples pianas, o como sacos de dos capas, maximizar 
la expostdón al medio circundante. Los disenos corporales más 
complejos tienen superfícies internas muy p legadas, especializadas 
para d intercâmbio de materiales. 


Concepio 


La forma y la función de los animaies se 
correia cionan en todos los niveles de organiza ción 

Los antmáles están compuestos por células. Grupos de células con 
una estruetura y función común eonstituyen tejidos. Diferentes te i i - 
dos forman órganos, que, juntos, componen sistemas Cp. 823), 

Estruetura y función tisular (p, 823), El tejido epitdial cubre 
la superfície exterior dei cuerpo y reviste los órganos y Ias cavida- 
des internas. El lejido concetivo une y sos d ene a los de más teji- 


Biocnergética (pp, 828-829). Los animaies obtienen la energia 
química a partir dei alimento, la mayor parte dei cual se convier te 
en ATP para el trabajo celular. La tasa metabólica de un animal es 
la cantldad total de energia que utiliza en una unidad de tiempo. 
Las tasas metabólicas de los mamíferos y ias aves, que manüenen 
una temperatura corporal bastante constante empleando d calor 
metabólico (estratégia endotérmica), por lo general, son más eleva- 
das que las de la mayoría de los peces, repriles distintos de las aves, 
anfíbios e invertebrados que se basan principal mente en fuentes de 
calor externas para mantener su temperatura corporal (esLiategia 
ectotérmica). 

Influencias sobre la tasa metabólica (p. 829-830), La tasa me- 
tabólica por gramo se relaciona de forma inversa con d tamano dei 
cuerpo en animaies similares, La actividad incrementa la tasa meta- 
bólica por encima dei MB (endotermos) o d MBE (ectotermos) de 
un animal, En general, los endotermos pueden mantener niveles 
elevados de actividad durante más tiempo que los ectotermos, 

Presupuesios energéticos (p. 830), La utilización de la energia 
por un animal esta dividida entre el MB (o et MBE), la actividad, la 


CAPITULO 40 


Princípios básicos de la fornia y ta función de los animaies 841 








,medicapaiiamef cana.com/campbell encontrará ejerctuos interactivos, anímaciones 

. _ j. ^ _r _ _ i ■< 


hoiüeostasis (como la reguladón de la temperatura), el crecimiento 
y la reproducción. 


Concepto 


Muclios animales regulan su medio interno dentro 
de limites relativamente es trechos 

La homeostasts describe el estado estable interno de un animal. Es 
el equilíbrio entre los câmbios externos y tos mecanismos de con- 
trai interno dei animal que se oponen a esos câmbios 
(pp. 831-832), 

► Reguladón y conformismo (p. 832). Los animales se enfrentam a 
las fluciuariones ambíentales regulando tiertos câmbios internos 
mientras que permite n que oiros se ajusten a los câmbios externos. 

Mecanismos de homeostasis (pp. 832-833). Por lo general, el li- 
quido intersticial que rodea a las células de un animal es muy dife- 
rente deí ambiente externo. Los mecanismos homeostâticos 
moderam los câmbios en el medio interno y con frecuencia ímpli- 
can una retroalimentación negativa. Estos mecanismos hacen posi- 
bles los câmbios regulados. 


Concepto 


La termorreguiación contribuye a la homcostasís y 
afecta a Ia anatomia, a Ia fisiologia y al 
comportamiento 

Un animal mamiene su temperatura interna dentro de un intervalo 
tolerable por medio dei proceso de termorreguiación (p. 833). 

Ectotermos y endotermos (pp. 833-834). La mayoría de los in- 
vertebrados, peces, anfíbios y reptil es no aves son ectot ermos. Las 
aves y los mamíferos son en d o termos. La endotermia, que es más 
costosa desde el punto de vista energético, amonigua las tempera- 
turas internas de! anima! freme a las fluctuaciones externas y le 
permite mantener niveles elevados de metabolismo aerobio, 

> Mecanismos de intercâmbio de calor (p. 834). Conducción, 
conveeción, radiacíón y evaporación dan cuenta de la gahancia o 
perdida de calor, 

EqiiiLihrio entre la perdida y ía ganancía de calor (pp, 834- 
839). La termorreguiación conlleva ajustes fisiológicos y conduc- 
tuales que equÜibran la ganancia o la perdida de! calor. El 
aislamiemo térmico, la vasodilatadúm la vasocomtrtcción y bs in- 
tercambiadores de calor comracorriente alteran la tasa de intercâm- 
bio de calor. EI jadeo, la sudoración y el bafio incrementah la 
evaporación, enfriando el cuerpo, Tanto los ectotermos como los 
endotermos ajustan la tasa de intercâmbio de calor con su entorno 
por medio de respuestas conductuales. Algunos animales incluso 
pueden ajustar su tasa de producciõn de calor metabólico. 

Mecanismos de retroalinieiitacióii en Ia termorreguiación (pp. 
838-839). Los mamíferos regulan su temperatura corporal por un 
mecanismo complejo de retroâlimemadón negativa que afecta a vá- 
rios sistemas de órganos, que incluyen los sistemas nervioso, circu- 
latório y tegumentario. 

f 

Adaptación a los câmbios de temperatura (pp. 839-840). La 

aclimatación permite a bs ectotermos y endotermos ajustarse a las 
temperaturas ambíentales cambiantes a lo largo de dias o semanas. 
La aclimatación puede incluir ajustes celulares o, en el caso de las 
aves y los mamíferos, ajustes de aislamiemo térmico y producción 
de calor metabólico. 

Sopor y conserv acion de la energia (pp. 840-841) El sopor per- 
mite conservar la energia durante los câmbios ambíentales extremos, 
Los animales pueden entrar en sopor en imáemo (hibemadón), vera- 


no (estivadón) o durante períodos de suefto (sopor diurno). El sopor 
conlleva una dismtnucíón de las tasas metabólica, cardíaca y respirató- 
ria y le permite al animal soportar en forma temporal las temperaturas 
desfavombles o la falta de agua o alimento. 



1. Considere bs presupuestos energéticos para un ser humano, un 

elefante, un pingüino, un ratón y una pitón. El tendría el 

gasto energético anual total más alto y el tendría el gasLo 

energético más alto por untdad de masa: 

a. Elefame; ratón, 

b. Elefante; ser humano. 

c. Ser humano; pingüino. 

d. Ratón; pitõn. 

e. Pingüino; ratón. 

2. ;Cuál de las siguientes estmeturas o sustancias está emparejada in- 
correctamente con un tejido? 

a. Osteón-hueso, 

b. Fibroblastos-niüscub esquelético, 
e. PÍaquetas-sangre. 

d. Condroitín sul fato-cartí lago. 

e. Membrana hasal-epitdio, 

3. ^Cuál de los siguientes animales tendría un poncentaje de presu- 
puesto energético mayor para la reguladón homeostática? 

a Una ameba en agua dulce, 

b. Una medusa inarina. 

c. Una serpieme en un bosque templado, 

d. Un insecto dei desierto. 

e. Un ave de! desierto. 

4. Los músculos involuntários que provoca n co n trace ion es similares a 
ondas impulsando el alimento a lo largo de nuestro intestino son: 

a. Músculos estriados, 

b Músculos cardíacos. 

c . M úseul os esquei ét icos . 

d. Músculos lisos. 

e. Músculos i merca lados, 

5. éCuá! de las afirmaciones siguientes acerca de la bioenergéüea es 
verdadera? 

a, La tasa metabólica de un animal no cambia nunca. 

b. El MB puede determinarse sob a una temperatura específica, 
c Los endotermos se calientan por el calor metabólico 

d, La TME se mide mejor inmediatamente después de que un ecto- 
termo ha comido. 

e. Los ectotermos y los endotermos utilizan la misma "estratégia" de 
energia básica. 

6. Lo m parada con una célula más pequena., una célula más grande dé 
la misma forma ti ene: 

a. Una superfície menor, 

b. Una superfície menor por unidad de volumen. 

c. El mismo índice supe rficie/volume n. 

d. Una distancia promedio menor entre sus mitocondrias y la íuen- 
te externa de oxigeno, 

e. Un índice cíLoplasma/núcleo menor. 
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7. iCm\ de Ias siguiemes rio es una adaptación para reducir ía casa de 
intercâmbio de calor entre un animal y su medio ambiente? 

a. Plumas o pelaje. 

b. Vasoconsnlccióru 

C- Termogénesis sin escalofrios 

d. Imercambiador de calor a contracarriente. 

e. Capa de grasa. 

8. ;Cuál de Ias siguiemes respuestas fisiológicas es un ejemplo de ne- 
troali menta c ión posi t i va? 

a. Un aumento en la coneentraclón sanguínea de glucosa estimula 
al pâncreas a segregar insulina, una hormona que disminuye Vã 
glucemia. 

b. Una concentraclón e levada de CO-, en la sangre causa una respi- 
ración mas rápida y profunda, que expele CO,. 

c. La esumulacion de una célula nerviosa provoca una filtraciõn de 
iones sodio hacia el interior de la célula y este Influjo de sodio 
desencadena una fiii ración aun mayor de este ión, 

d. La producción corporal de erurocitos, que transportan oxigeno 
desde los pulmones a oiros órganos, es estimulada por una haja 
concent ración de oxigeno, 

e. La hipóftsis segrega una hormona 11 amada TSH, que estimula a 
la glândula tiroides a segregar otra hormona denominada tiroxi- 
na; una concent ración elevada de tiraxma suprime la secreción 
hipofisaria de TSH. 

9. El ingreso de energia y materiales de un animal excederia la perdida; 
a, Si d animal es un endotermo, que siempre debe ingerir más 

energia dehido a su tasa metabólica elevada, 
h. Si busca de forma activa su alimento. 

c. Si está hibernando, 

d. Si está credendo y aumenta su biomasa. 

e. Nunca, la homeostasis hace que los presupuestos energéticos y 
materiales siempre estén equilibrados. 

«i. 

10. Usted se encuentra estudiando un gran reptil tropical que tiene 
una temperatura corporal elevada y relativamente estable. >Cómo 
determina si el animal es un endotermo o un ectotermo? 

a. Usted sabe que por su temperatura elevada y relativamente esta- 
ble debe ser un endotermo, 

b. Usted sabe que es un ectotermo porque no es un ave ni un ma- 
mífero. 

c. Some te al reptil a diversas temperaturas en d laboratorio y en- 
cuentra que su temperatura corporal y tasa metabólica se modi- 
fican con la temperatura ambiente. Por lo tanto, coneluye que 
es un ectotermo. 


d, Advierte que su medio ambiente riene una temperatura elevada 
y relativamente estable. Debido a que su temperatura corporal 
concuerda con la ambiental, coneluye que es un ectotermo, 

e, Mide la tasa metabólica dd reptil y debido a que es más elevada 
que la de una especie relacionada que vive en el bosque temp la- 
do, coneluye que este reptil es un endotermo y la especie rela- 
cionada es eetotcrmica. 

Véanse fus respwesítís en el Apêndice A. 


Interrelación evolutiva 

Ei biólogo C. Bergmann observó que los mamíferos y las aves que vi- 
veu en latitudes altas son en promedio mãs grandes y voluminosos que 
las espedes relacionadas que se çncuemran en latitudes menores. Esta 
observacióm a veces conodda como la regia de Bergmann, tiene excep- 
ciones, pero parece ser dèrtà en la mayoría de los casos. Suglera una 
hipótesis evolutiva para esta “regia 1 


Problemas cientific os 

Las o rugas de Primavera dei Este (Malacosoma américamim) viven eu 
grupos muy numerosos en nidos de seda, que eonstmyen en los cere- 
zos- Eslán entre los pri meros insectos que se vuclven ac ti vos en la pri- 
mavera, emergtendo de manera muy precoz en la estaciõn, cuando la 
temperatura diaria fluetúa desde la hdada hasta el calor intenso, Ob- 
servando una co km i a a lo largo dei dia podrã comprobar diferencias 
notables en el comportam iento dei grupo: lemprano por la m ariana, 

Las orugas negras descansan en un grupo esirechameme apretado sobre 
la superfície de la caipa orientada hacia el este. A media tarde se en- 
cuentra al grupo en la superfície inferior de la caipa. cada una de ellas 
por separado, colgando de ésta por algunas de sus palas, Proponga 
una hipótesis para explicar este cpmportamiento. ^Cómo podría com- 
probar su hipótesis? 

Ciência, tecnologia y sodedad 

Los investigadores médicos se hallan estudiando las posibilidades de 
sustitutos artiíiciales para los diversos tejidos humanos, Un líquido 
que podría servir como 'sangre ar lí fida 1" y una tela que podría acmar 
de forma temporal como piei artificial para las victimas de quemaduras 
graves son algunos ejemplos. yEn quê otras situaciones se podrian ne- 
cesitar estos susiílulos efieaces en el cuerpo? ^Por qué ios tejidos reales 
aciüan mejor? yPor que no se emplean los tejidos reales si son mejo- 
res? yPuede pensar en oiros tejidos anificiales que podrian ser úiiles? 
>Qué problemas cree que tendrã su desarrollo y aplicación? 
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Conceptos clave 


41-1 Los mecanismos homeostá ticos administran la 
energia dei animal 

41-2 La dieta dei animal debe aportarle esqueletos 
de carbono y nutrientes esenciales 

41 -3 Las pnncipales etapas dei procesamiento de los 
alimentos son la íngestión, la digestión, la 
absorción y la eliminación 

41-4 Cada órgano dei sistema digestivo de los 
mamíferos tiene funciones especializadas 
para el procesamiento de los alimentos 

41-5 Las adaptaeiones evolutivas dei aparato 
digestivo de los vertebrados a menudo se 
relaeionan con la dieta 


Panorama general 


La necesidad de alimentarse 

C ada comida nos reeuerda que somos heterótrofos, de- 
pendientes dei aporte regular de alimentos (ffg. 41-1). 
Todos los animales comen otros organismos, mueitos o 
vivos, enteros o en irozos. En general , los animal es correspon- 
deu a una de tres categorias de alimentadón. Los herbívoros, 
como los gorilas, el ganado, liebres y muchos caracoles, se ali- 
mentam. sobre todo, de autótrofos (plantas y algas). Los carní- 
voros. como los tíburones, haleones, ararias y serpientes, se 
alimentan de otros animales. Los omnívoros consumen anima - 
les }■ lambi ên productos de origen vegetal y algas. Algunos om- 
nívoros son las cuca rachas, cuervos, osos, mapaches y los seres 
humanos, qu ienes evoludonaron como cazadores, carroriems y 
recolecLores. 

Los términos herbívoro, carnívoro y omnívora representan los 
tipos de alimentos que, generalmente, consume el animal y las 
adaptaeiones que te permiten obtener y procesar el alimento. Sin 
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▲ Fig, 41-1, Seres humanos contemporâneos abastedéndose en 
el mercado* 


embargo, tenga en mente que la mayoría de los animales son 
oportunistas y cuando no consiguen su comida habitual consu- 
men alimentos que no están inclui dos en su principal categoria 
dietética. Por ejemplo, el ganado vacuno y el ciervo, que son her- 
bívoros, en ocasiones comen animales pequenos, como insectos 
y gusanos, o huevos de aves, junto con el pasto y otras plantas, 
La mayoría de los carnívoros obtienen algunos nutrientes dei ma- 
terial vegetal que permanece en el sistema digestivo de la presa. 
Además, todos los animales consumen procanontes junto con 
sus otros tipos de alimentos, 

Independientemente de qué y cómo se alimenta un animal, la 
dieta adecuada debe sa tis face r tres necesidades nutridonales: eom- 
bustible (energia química) para todo el trabajo celular dei organis- 
mo; la matéria prima orgânica que los animales utilizan en la bio- 
síntesis (esqueletos de carbono para producir muchas de sus pro- 
pias moléculas) y nutrientes esenciales, sustancias que los anima- 
les no pueden elaborar a partir de ninguna matéria prima, como las 
vitaminas y que, por tanto, dehen obtener de los alimentos en for- 
ma prefabricada. En este capítulo examinaremos las necesidades 
nutrieionales de los animales y exploraremos algunas de las diver- 
sas adaptaeiones para la obtención y el procesamiento de los ali- 
mentos. Puede comenzar con la figura 41-2, que presenta cuatro 
mecanismos principal es de alímentación de los animales. 


Conceplo 


Los mecanismos homeostáticos 
administran la energia dei animal 

El tema de la bioenergética es esencial para nuestro estúdio de 
la nutnciõn. Como tratamos en el capítulo 40, el flujo de energia 
hacia y desde un animal puede considerarse como un “presupues- 
to\ siendo la produedõn de ATP responsable de la mayor propor- 
ciõn, con mucho. de tos presupuestos energéticos de la mayoría de 
los animales. El ATP impulsa el metabolismo basal (en reposo), di- 
versas actividades y en endotermos, la termorregulación. 














Fsgura 41-2 

de cuatro mecanismos principales de alimentación de los animales 


FLUIDOFAGIA 


Heces 


Los sedimentivoros son animales 
que viváü en o sobre su luente de 
alimen l q . consurmêndolo mientrás 
lo eu correu. Esta oruga mi nado ra de 
la hoja T la larva de una poli tia f come 
a través dd mesófilo suave de una 
hoja de roble, y deja una marca os- 
cura de heces en su recorrido O trios 
sedimen lí voros sou las larvas de la 
mosca, que excavan en los cadáveres 
de animales. 


Los insectos chupadores succio- 
nan. líquidos ricos en nutrientes 
de un organismo vivo, Este mos- 
quito ha perforadp la piei de su 
huésped con boquillas, similares a 
una aguja hueca y cstã Uenando 
su irado digestivo con sangre 
(MEE en color). De forma similar, 
los atidos extracn la savia de los 
ve ge tales. En contraste coii estos 
insectos chupadores parasitarias, 
L|ue lesionan a sus huéspedes, 
exisLen animales que los benefi- 
ciar. Por ejemplo, los coltbries y 
las abei as desplazan d polen entre 
los flores al alimenta rse de su néc- 


tar 


La rniyoria de los animales se alimeritan de trozos de alimentos rdativa- 
mente grandes. Sus adaptaciones son diversas, como tentáculos, tenazas. 
garras, colmitlos venenosos, mandíbulas > diemes que matan a su presa o 
desgarran trozos de carne o de vegetaciõn, En esta escena asombrosa, un 
pitórt de roca comienza la ingesrión de una gacela despuês de mataria. Las 


serpiemes no pueden masticar sus alimentos en trozos y deben deglutirias 
por completo, áunque la presa sea mucho más grande que el diâmetro dei 
reptil Despuès de deglutir su presa, que puede tardar más de una hora, la 
pitórt permanecera dos semanas o más en un lugar tranquilo digiriendo su 
comida. 
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Muchos animales ac uá ticos son suspensívoros, que separan pequenas 
partículas de alimentos dd agua. Por ejemplo, esta baile na jorobada 
utiliza unas placas simüaxes a un peme denominadas barbas unidas a 
su mandíbula superior para tamlzar invertebrados y peces pequenos en 
enonríès volúmenes de agua. Entre oiros suspensívoros, las almejas y 
us ostras utilizan sus branquías paia atrapat bocados diminutos. Los 
cílios empujan Ias partículas de alimento en ima película de moco ba- 
cia la boca. 


i 








Reguladóii de la glucosa como 
un ejemplo de homeostasis 


sangre. 


Casi toda la produccíõn de ATP dei 
animal se basa en la oxidaciõn de molé- 
culas orgânicas ricas en energia -hidra- 
tos de carbono, proteínas y grasas- en 
Ia respiración celular. Los monómeros 
de cualquiera de es Las sustancias pue- 
clen emplearse como combustible, por 
lo que la mayoría de los ani males 11 que - 
man proteínas solo después de haber 
agotado su depósito de hi d ratos de car- 
bono y grasas. Las grasas son especial- 
nieme ricas en energia; la oxidaciõn de 
un gramo de grasa libera cerca dei do- 
ble de energia liberada por un gramo de 
hidrato de carbono o proteína, 

© Eí glucagòn 
promueve la 
degradadon dei 
glucógeno en el 
hígado y fa 
liberación de glucosa 
Luando un animal consume más ca- 3 ^ sangre, y aumenta 
lonas de las que necesita para producir - de glucosõ er 
ATP el exceso puede utilizarse para Ia 
biosimesis, 5i el animal no está en pro- 
ceso de crecimíento o de reproducción, 
el organismo ttende a almacenar el ex- 
cedente en depósitos de energia. En los 
seres humanos, Ias células hepáticas y 
musculares al rnacenan energia en forma 
de glucógeno, polímero formado por 
muchas unidades de glucosa (fig. 5-6b). 

La glucosa es un combustible importan- 
te para las células, y su metabolismo, 
regulado por acción hormonal, es un 
ejemplo importante de homeostasis 
(fig. 41-3). Cu ando los depósitos de glucógeno dei organismo 
están llenos y la íngesta calórica es superior al gasto calórico, el 
exceso, habitual mente, se almacena como grasa, 

Cuando se gastan más calorias que Ias consumidas, debido 
quizás -d ejercicio intenso sos tem do o a falta de alimentos, el 
combustible se exime de los depósitos de almacenamiento y se 
oxida. Esto puede producir un descenso ponderai dei animal EI 
organismo dei ser humano, generálmente , gasta priniero el glu- 
cógeno hepático y luego utiliza el glucógeno muscular y Ia grasa. 
La mayoría de los individuos sanos, incluso st no son obesos, tie- 
nen suficiente grasa almacenada para su mantem nuen to durante 
varias semanas de inanición (las necesidades energéticas prome- 
dio dei ser humano pueden ser cubienas mediante la oxidaciõn 
de sói o 0,3 kg de grasa al día). 

Desequilíbrio calórico 

. El desequilíbrio dei presupuesto de energia durante períodos 
prolongados produce problemas graves, La dieta dei ser humano 
o de otro animal eon deficiência crónica de calorias origina des- 
nutrición calórica En esta condición, los depósitos de glucóge- 
no y grasa se han utilizado hasta agotarlos, el organismo comíen- 
za a descomponer sus propías proteínas como combusLíble, el ta- 
mano de los músculos empieza a dismínuir y el cerebro puede 
suírir deficiência de proteínas. Finalmente, se producirá Ia muer- 
te cuando la íngesta de energia es inferior a los gastos energéti- 
cos. Incluso si el indivíduo con desnutridón calórica imensa so- 
brevive, algunos dános pueden ser irreversibles. Debido a que la 


© Cuando aumenta el nivel de 
glucosa en sangre, una glândula 
denominada pâncreas segrega 
insulina, una hormona, a la sangre. 


ESTÍMULO; 
ef nivel de glucosa 
en sangre aumenta 
después de comer 


Homeostasis: 

90 mg glucosa/ 
100 ml sangre 


© La insulina aumenta e* 
transporte de glucosa hac. 
el Interior de las células dc 
organismo y estimula el 
almacenamiento de glu< 
como glucógeno en las 
células hepáticas y 
musculares. Como 
eonsecuenda, dísmínuye 
nivel de glucosa en sange 



ESTfMULO: 


el nível de glucosa en sangre , 


disminuye por debajo 
del valor de referenda. 


* T- •' ’ . j \ J J 


© Cuando dísmínuye el nivel 
de glucosa en sangre, el 
pâncreas secreta la hormona 
gJucagón, que se opone aí 
efecto de la insulina, 

A F ig. 41-3. Regulación homeostática dei combustible celular. Después de la diqestión de una 
comida la glucosa y otros monómeros son absorbidos a la sangre desde el tracto digestivo. El orqa- 
nismo dei ser humano regula la utilización y el almacenamiento de glucosa, un combustible celular 

ék,p™™c , '* 9Ulad °' eS ” n e,8mpl0S del ran,rol d * ^gulacibn quetaBodilímÕs en 


dieta basada en un solo producto como arroz o maiz, a menudo 
puede proporcionar calorias suficientes, la desnutridón calórica 
generalmente es comün solo donde sequías, guerras u otras cri- 
sis alteran de manera considerable el su ministro de alimentos. La 
anorexia nerviosa constítuye otra causa de desnutrición calórica, 
un trastomo de la almientación en el que quienes lo sufren (en 

su mayoría mujeres) se someten a desnutridón compulsiva para 
lograr hajar de peso 

Los efectos nocivos también se deben a la ingesta excesiva de 
alimentos. En los Estados Lnidos y otras naciones ricas, la so- 
brealimentación, u obesidad, es un problema cada vez más co- 
mún, El cuerpo humano acumula grasas ífíg. 41-4); tiende a al- 
macenar cualquie? exceso de moléculas de grasa obtenidas del 

alimento en lugar de utilizarias como combustible. Por el contra- 
# 

1 00 gm 


► Fig. 41-4. Adipocitos del 
abdômen de un ser humano. 

Hebras de tejido conectivo (ama- 
rillo) mantienen a las células adi- 
posas que almacenan grasa (MEB 
cobreada). 
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rio, cuando una persona consume un exceso de hidiatos de car- 
bono, el organismo üende a aumentar su tasa de oxidación de es- 
tos elementos. Por tanto, la cantidad de grasá de la dieta puede 
lener un eiecto más directo en el aumento ponderai que ia can- 
tidad de hidraros de carbono de la dieta. 

Lo obesidtíd como un problema de salud en e\ ser humano 

La Organizadón Mundial de la Salud actualmente considera a 
Ja obesidad como un problema sanitario global importante. En 
muchos países la mayor disponibilidad de alimentos que engor- 
dan se combina con los estilos de vida mãs sedentários produ- 
ciendo un incremento ciei peso. En [os Estados Unidos el porcen- 
taje de obesos se duplícó hasta el 30% en las dos últimas déca- 
das y otro 35% tiene sobrepeso. Los problemas de sobrepeso, a 
menudo, comienzan en una edad temprana; el 15% de los ninos 
y adolescentes poseen sobrepeso. 

La obesidad conmbuye a vários problemas de salud, como 
diabetes, câncer de colem y mama y eniermedades cardiovascu- 
lares que pueden produdr infartos de miocardio y accidentes ce- 
rehrova seu lares. De acuerdo con el cálculo global, la obesidad es 
un factor relacionado con 300 000 muenes anuales sólo en los 
Estados Unidos. 

La epidemia de obesidad ha estimulado e! aumento de ias in- 
vesiígaciones sobre las causas y los tratamientos posibles de los 


problemas dei control ponderai. Los investigadores ya han des- 
cubierto vários mecanismos que ayudan a regular el peso corpo- 
ral. A largo plazo, estos mecanismos homeos táticos son circuitos 
de regulación que controlan el almacenamiento y metabolismo 
de ia grasa en el organismo. Y varias de las senales químicas de- 
nominadas hormonas regulan et apetito a corto y largo plazo, ai 
afectar ai “centro de la sadedad” en el cerebro {fig. 41-5). 

La he renda es un íactor importante en la obesidad. La mayo- 
ria de las hormonas reguladoras dei peso son polipéptidos (pro- 
teínas) y los investigadores han identificado doeenas de genes 
que las codificam Esta conexión permite explicar por qué a cier- 
tas personas les euesta tanto controlar su peso, mientras que 
otras pueden comer grandes cantidades sin aumentar un kilo. 

Mientras los investigadores continúen estudiando los genes y 
las vias de senalización que regulan ei peso, podemos tener der- 
to optimismo sobre que los obesos con defectos hereditários en 
estos mecanismos de control de peso algún dia puedan ser trata- 
dos con una nueva generación de fá nu ac os. Pero hasta ah ora, la 
diverstdad de defectos en los sistemas complejos que regulan el 
peso dificulta el desarrollo de tratamientos ú tiles y que carezcan 
de efectos adversos graves. 

La complejidad dei control dei peso en los seres humanos se 
evidencia en los estúdios sobre la hormona leptina, uno de los re- 
guladores prindpales dei apetito en mamíferos. La leptina es pro- 
ducida por las células adiposas (grasas). Con el aumento dei te- 


Produdda por el tejido adiposo 
(grasa), et aumento dei nivel de la 
leptina suprime el apetito. Cuando 
disminuye ta grasa corporal, los 
niveles de leptina ctesdenden, y 
aumenta e! apetito. 


La hormona PYY, secretada por ef 
intestino delgado después de las 
comidas, actúa como un supresor 
dei apetito que se contrapone a la 
ghrelina, estimulante dei apetito. 



Secretada por la pared gástrica, la 
grelrna es una de las senales que 
desencadena sensariones de 
hambre af acercarse las horas de 
lá comida. En qufenes efectúan 
dietas y disminuyen de peso, el 
nível de ghretína aumenta, lo que 
puede ser un motivo de que sea 
tan difícil el mantenímiento de 
una dieta, 


El aumento def nivel sanguíneo 
de azúcar después de una comida 
estimula la secredón de insulina 
por parte dei pâncreas (véase la 
figura 41-3). Además de sus otras 
funciones, la insulina suprime et 
apetito mediante su acción sobre 
e| cerebro. 


A Fig, 41 -5. Algunas de las hormonas reguladoras de! apetito. Secretadas por diversos órganos y 
tejidos, las hormonas Megan al cerebro a través de la circuladón sanguínea. Las hormonas actúan en una 
región dei cerebro que a su vez controla ef "centro de la sacredad", que genera los impulsos nerviosos 
que nos hacen sentir hambre o saciedad. La flecha verde indica un estimulante dei apetito; las flechas 
rojas representan los supresores def apetito. 
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jido adiposo, se elevan los niveles de leptina en sangre, Io que 
normalmente le indica al cerebro que inhiba el apetilo (fig. 41- 
b)< Este es uno de los mecanismos de regulación que evita que la 
mayoría de Ias personas se conviertan en obesas a pesar de tener 
acceso a a limemos en abundancia, En contraste, la perdida de la 
grasa corporal disminuye los niveles de leptina, mandando sena- 
les a! cerebro para que aumente el apetito. Los ratones que here- 
dan un defecto en el gen de Ia leptina se vuelven obesos (fig. 41- 
6). Los investigadores observaron que pueden tratara estos rato- 
nes obesos con inyecciones de leptina. 

El descubrímíento de la mutadón que produce la deficiência 
de leptina en ratones íue una noticia importante y al principio 
generó mucho entusiasmo en quienes realizan investigaciones 
sobre la obesidad, ya que los seres humanos también tienen el 
gen de la leptina. De hecho, los nifios obesos que heredan una 
forma mutante dei gen de la leptina bajan de peso después dei 
tratam iento con leptina. Sin embargo, son relat ivamente pocos 
los obesos que presentan estos defectos en la producción de lep- 
tina, La mayoría de los seres humanos obesos exhibe un nível 
anormalmente devado de leptina que, después de todo, es pro- 
durida por el tejido adiposo. Por algún motivo, ei centro de sa- 
ciedad dei cerebro no responde a los niveles elevados de leptina 
en muchos obesos. Una de las hipótesis plantea que en los seres 
humanos, quizãs en contraste con muchos atros mamíferos, la 
íunción primaria dei sistema de la leptina no es impedir el au- 
mento de peso. A! contrario, es posible que Ia Íunción principal 
dei sistema de la leptina sea estimular el apetito e impedirei des- 
censo de peso coando el nivel de la hormona disminuye de b ido 
a la falta de grasa corporal. Este matiz fisiológico podria ser una 
consecuenria de nuestra historia evolutiva. 

Obes idaâ y evo í nción 

A la mayoría de nosotros nos apeteceu alimentos grasos, co- 
mo pata tas fritas, hamburguesas, queso y helado. Aunque la acu- 
mulacíón de grasa puede ser peligroso para la salud en la actua- 
lidad, puede habeUsído ventajosa en nuestro pasado evolutivo. 
En los últimos siglos, muchas personas han Lenido acceso a un 
aporte de alimentos hipercalòricos. Nuestros ancestros de la sa- 
bana aírlcana eran recolectores y cazadores que, probablemente, 
sobrevivieron a ta base de semillas y otros pro duetos vegetales, 
una dieta que solo ocasionalmente era suplementada mediante la 
caza o la recolección de los restos de animales cazados por otros 



A Fig. 41-6. Roedor voraz, El ratón obeso de la izquierda tiene un 
defecto en el gen que normalmente produce leptina, una hormona su- 
presora dei apetito. 


depredadores. En esa fase de abundancia o hambmna, la selec- 
dón natural pudo haber favorecido a indivíduos con una fisiolo- 
gia que les indueia a atiborrarse de alimentos grasos en aque- 
llas ocasiones excepcionales en que esos placeres abundaban. Es- 
tos indivíduos con genes que estimulaban el almacenamiento de 
moléculas de alta energia durante los períodos de disponibilidad 
de alimentos tuvieron más probabilidades de sobrevivir a las 
hambrunas en comparación con sus homólogos más delgados. 
Por consiguiente, tal vez nuestro gusto actual por las grasas, que 
contribuye a la epidemia de obesidad es, en parte, un vestígio 
evolutivo de tiempos con menor nutríción. Por supuesto, la ma- 
yoria de nosotros en la actuaiidad solo "recolectamos y cazamos" 
en centros de alímentación y supermercados. 

Lo que parece para nosotros un exceso de grasa corporal, 
realmente, puede ser la vo rabie en otras especies animales. Por 
ejemplo, los albatros (petreles) deben volar grandes distancias 
para encontrar alimento. La mayoría de los alimentos que el pe- 
nei le I leva a sus polluelos son muy ricos en lfpidos. Esto mini- 
miza el peso dei alimento que debe ser transportado durante 
los prolongados viajes de recolección (recuerde que la grasa tie- 
ne el doble de calorias por gramo que otros combustíbles). Sin 
embargo, además de energia, los polluelos de petrel en desarro- 
ílo requieren muchas proteínas para la elaboración de tejidos 
nuevos. Su dieta grasosa tiene una cantidad relativamente haja 
de proteínas, por lo que para obtener todas las proteínas que 
necesitan, los polluelos deben consumir muchas más calorias 
de las que queman en el metabolismo y, en consecuencia, se 
vuelven muy obesos (fig. 41-7). En algunas especies de petrel, 
los polluelos, al final dei período de crecimiento, pesan mucho 
más que sus padres y son demasiado pesados para poder volar. 
Estos jóvenes gordos deben ayunar vários dias para reducir el 
peso sufieientemente y poder volar. Sin embargo, los depósitos 
de grasa en los petreles jóvenes tienen una función importante , 
las reservas de energia ayudan a los polluelos en desarrollo a 
sobrevivir en los períodos en que sus padres son incapaces de 
encontrar alimento. Como sucede a veces. Ias particularidades 
biológicas parecen menos raras en el contexto de la selección 
natural. 



A Fig. 41-7. Petrel regordete. Demasiado pesado para volar este po- 
Nuelo. de petrel (derecha) tendrá que perder peso antes de partir. Mien- 
tras tanto, su grasa almacenada le proporciona energia durante los pe- 
ríodos en los que sus padres no pueden proporcionarle suficiente ali- 
mento. 
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Evaluación dc concepios 


1. |Eri quê sentido el peso corporal estable es un tema de 
contábil i d a d cal órica? 

2. Explique cõmo es posible que alguíen se convierta en 
obeso incluso cuando su consumo Je grasa en Ia dieta es 
relaüvameme bajo en comparación con lá ingesia de 
hidra tos de carbono. 

3. Después de an alizar la figura 41-5, explique cõmo se 
complementai! las hormonas PYY y lepuna en la 
regulación dei peso corporal, 

V canse las respuestas en el Apêndice A . 


Concepto 


La dieta dei animal debe aportarle 
esqueletos de carbono y nutrientes 
esenciales 


Ádemás de proporcionar el combtistible para la producción 
de AIR Ia dieta de un animal también debe su ministrar toda Ia 
matéria prima requerida para la biosimesis. Para sintetizar las 
moléculas complejas necesarias para el crecimiento, el manteni- 
iniento y la reproducción, el animal debe obtener precursores 
orgânicos (esqueletos de carbono) de los alimentos. Con una 
mente de carbono orgânico (como e! azúcar) y una fuente de ní- 
trogeno orgânico (generahnente, aminoácidos provenientes de la 
digestión de proteínas), los animales pueden fabricar ima gran 
variedad de moléculas orgânicas: hid ratos de carbono, proteínas 
y lípídos. 



A Fig, 41-8. Obtencíón de nutrientes esenciales. Un caribú, un her- 
bívoro ártico, mastica Ia cornamenta desechada por otro animal, La cor- 
namenta y los huesos dei esqueleto contienen fosfato de caldo, y la os- 
teofagia ("consumo de hueso") es común entre los herbívoros que ha- 
bita n donde el sue lo y las plantas presentan deficienria de fósforo. Los 
animales requieren fósforo como nutriente minera! para la elaboración 
de AIR ácidos nudeícos, fosfolípidos y huesos. 


Además dei combustible y de los esqueletos de carbono, ia die- 
ta de un animal también requíere el sumimstro de nutrientes 
esenciales. Estos son materiales que deben sintetízarse porque las 
células de bs animales no pueden elaborarias a partir de matéria 
prima. Àlgunos de estos materiales son esenciales para todos los 
animales, pero oiros solo son neeesarios para ciertas espedes. Por 
ejemplo, el ácido ascórbico (vitamina C) es un nutriente eseneial 
para los seres humanos y otros primates, cobayos y algunas aves y 
serpíemes, pero no para la mayoría de los animales. 

Un animai cuya dieta carece de uno o mas nutrientes esencia- 
les se denomina desnutrido (recuerde que el que presema des - 
nutvidón calóricQ experimenta deficiência de calorias). Por ejem- 
plo, el ganado vacuno y otros animales herbívoros pueden expe- 
rimentar deficiência de minerales sí se almientan de plantas que 
c re.ee n en suelos que careceu de minerales fundamemales (fig. 
41-8). La desitutrición es mucho más común que la desnutridón 
calórica en las poblaciones de seres humanos e, incluso, es posi- 
ble que un indivíduo sobre alimentado (obeso) esté desnutrido, 

Existen cuatro clases de nutrientes esenciales: aminoácidos 
esenciales, ácidos grasos esenciales, vitaminas y minerales 



Aminoácidos esenciales 

Los animales requieren 20 aminoácidos para sintetizar prole í- 
nas, y la mayoría de las especies animales puede sintetizar apro- 
ximadamente Ia mitad, siempre y cuando su dieta incluya nitró- 
geno orgânico. El resto, los aminoácidos esenciales, deben 
obtenerse de los alimentos sintéticos, Hay ocho aminoácidos 
esenciales para la dieta de) ser humano adulto (un noveno, la his- 
ridtna, también es eseneial para los lactantes); los mismos ami- 
noácidos son esenciales para la mayoría de los animales. 

Una dieta que proporciona cant idades insuficientes cie uno o 
más aminoácidos esenciales produce una forma de desnutridón 
conodda como deficiência de proteínas {fig. 41-9), Este es el ti- 
po mas común de desnutridón en los seres humanos. Las vícii- 
mas, generalmente, son nirios, quienes, si sobreviveu a Ia pri me- 
ra infanda, Lienden a sufrir retraso en el desarrollo físico y, tal 
vez, mental. En una variante de desnutridón por deficiência de 
proteínas, denominada fevvãSfuurfcor, la dieta proporciona calorias 


4 Fig. 41-9. Kwashiorkor (de- 
ficiência de proteínas) en un 
nino haitiano. La inflamación 
(edema) abdominal es un efecto 
osmótico. La capacidad de la san- 
gre para captar agua de ia cavi- 
dad corporal mediante osmosis 
está redudda debido a la defi- 
ciência de proteínas sanguíneas 
(solutos). 
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suficientes pero la deficiência de proteínas es consíderable (fíg. 
41 -9)- El síndrome se denomina kwashiorkor debido a una pala- 
bra de Ghana que significa "rechazadcf , como referencia a los ca- 
sos en los que ía desnutndón comienza cuando eS nino deja de 
ser amamantado. 

Las fuentes más fiables de aminoãcidos esenciales son la car- 
ne, los huevos, el queso y otros productos de origen animal. Las 
proteínas de los animales son "completas’, lo que significa que 
proporcionan todos los aminoácidos esenciales en sus proporcio- 
nes apropiadas. La ma y o rí a de las proteínas ve ge tales son "in- 
completas' , ya que carecen de uno o más aminoácidos esencia- 
les, El maíz, por ejemplo, carece dei aminoãcido Usina. Las per- 
sonas forzadas por necesidad económica u otras circunstancias a 
obtener casi todas sus calorias dei maíz exhibirán sintomas de 
deficiência proteica, al igual que qu ienes consumen solo arroz, 
trigo y patatas, Este problema se puede evitar mediante la inges- 


Aminoáeídos esenciales para los adultos 



Maíz y otros granos 


Metionina 

Vaíina 

Treonina 

Fenifalanina 

Leu o na 

Isofetjcina 

Triptófano 

Usina 



Judias y otras 
legumbres 




a Fig. 41-lü. Aminoácidos esenciales de una dieta vegetariana, 

El ser humano adulto puede obtener todos los aminoácidos esenciales 
mediante el 1 consumo de una comida con maíz y judias. 



A Fig. 41-1 1* Aímacenamiento de proteínas para eí crecimiento. 

Los pingüinos, como ésta Adelía de la Antártida, deben elaborar proteí- 
nas nuevas en abundância cuando mudan (crecimiento de plumas nue- 
vas}. Debido a ía pêrdida temporal de su capa aislante de plumas, los 
pingüinos no pueden nadar -ni alímentarse- durante la muda. iCuáf es 
la íuente de aminoácidos para la producdón de proteínas de las plu- 
mas, Antes de la muda, e! pingüino aumenta notablemente su masa 
muscular. Posteriormente el pingüino deseompone las proteínas muscu- 
lares extra que suministran los aminoácidos para el crecimiento de plu- 
mas nuevas. 


ta de una combinacíón de alimentos de origen vegetal que se 
complementam para proporcionar todos los aminoácidos esencia- 
les (fig. 41-10). La m ay o ria de las culturas, por ensayo y error, 
desarrolló dietas equilibradas que evitan la deficiência proteica, 

Àlgunos animales cuentan con adaptaciones que les ayudan 
en ios períodos en los que sus organismos requieren cantidades 
extraordinárias de proteínas. Por ejemplo, los pingüinos pueden 
utilizar sus proteínas musculares como íuente de aminoácidos 
para sintetizar nuevas proteínas cuando reemplazan sus plumas 
después de la muda (fig, 41-11). 

Ácidos grasos esenciales 

Los animales pueden sintetizar la mayoría de los ácidos grasos 
que requieren. Los ácidos grasos esenciales. los que no se pueden 
sintetizar, son ciertos ácidos grasos no saturados (ácidos grasos con 
doble enlace; figura 5-12). En los seres humanos, por ejemplo, el 
ácido linoleico debe estar presente en la dieta. Este ácido graso 
esencial es necesario para Ia sintesis de algunos fosfolípidos de 
membrana. Las dietas de los seres humanos y de otros animales, ge- 
neralmente. proporcionan cantidades importantes de ácidos grasos 
esenciales y por tanto, las deficiências son excepaonales. 

Vitaminas 

Las vitaminas son moléculas orgânicas necesarias en la dieta en 
cantidades bastante reducidas en comparación con las sumas rela- 
tivamente grandes de aminoácidos y ácidos grasos esenciales, Pue- 
den ser suficientes cantidades muy reducidas de vitaminas, aproxi- 
madamente. 0,01 a 100 mg diários, segün la vitamina. Sin embar- 
go, las deficiências vitamínicas pueden produdr problemas graves. 

HasLa ahora se han identificado 13 vitaminas esenciales pa- 
ra el ser humano. Tienen funciones fisiológicas extremadamen- 
te diversas. Las vitaminas se agrupan en dos categorias: vitami- 
nas hidrosolubles y liposolubles (cuadro 41-1). Las vitaminas 
hidrosolubles comprenden et complejo B, que consta de vários 
compuestos que, en general, funcionan como coenzimas en 
procesos metabólicos clave. La vitamina C, tambtén hidrosolu- 
ble, es necesaria para la producción de tejido conectivo. Los ex- 
cesos de vitaminas hidrosolubles se excretan en la orina, y las 
sobredosis moderadas de estas vitamina probablemente son 
inofensivas. 

Las vitaminas liposolubles son la A, D, E y K. Tienen una gran 
vaiiedad de funciones. La vitamina A se incorpora a los pigmen- 
tos vi suai es dei ojo. La vitamina D participa en la absorción deí 
cálcio y en la formacíón dei hueso. La función de la vitamina E 
todavia no se conoce bien, pero (junto con la vitamina C) pare- 
ce proteger a lós fosfolípidos de las membranas de la oxidación 
(probablemente haya visto anúncios sobre suplementos vitamini- 
cos que conüenen la vitamina E como "antioxidame ’), La vitami- 
na K es necesaria para ia coagulación de la sangre, El exceso de 
vitaminas liposolubles no se excreta sino que se deposita en la 
grasa corporal, por lo que el consumo en exceso puede producir 
acumuladori de estos compuestos a niveles tóxicos. 

El tema de las dosis de las vitaminas ha despertado un deba- 
te cientifico y popular muy acalorado. Àlgunos autores conside- 
ran que es suficiente alcanzar Ias in gestas dia rias recomendadas 
(1DR), los consumos de nutrientes propuestos por nutricionistas 
para el mantenimiento de la salud, Otros piensan que las IDR son 
muy bajas para cie nas vitaminas, y una parte de estas personas 
piensa, probablemente de forma errónea, que las grandes dosis de 
vitaminas confieren benefícios para la salud. Las investigaciones 
distan de estar completas y la polémica continua, en especial, 
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Cuadro 41-1, Requerimientos vitamínicos de los seres humanos 


Vitaminas 


Vitamina B ( rí bo íl avi- 
na) 

Niactna 


Vitamina B ó (piridoxí- 
na) 


Acido pamoténico 


Príncipales fuentes 
dietéticas 


Algunas de ias príncipales Posibtes sintomas de deficiência 
funciones en el organismo o de exceso extremo 


Vitaminas hidras du- 
bles 

Vitamina B, (tiamina) 


Cerdo, legumbres. mani. granos Coenzima utilizada en la eliminacíón de 
enteros CO, de bs compuestos orgânicos 

Productos lácteos, granos enrt- Componente dc las coenzimas FAD y 
quecídos, verduras FMN 


Beríbeti (iras tomos neurológicos, emaciación, 
anemia) 

lesiones cutâneas, como grietas en las comísu- 
ras de la boca 


Nuez, carnes, granos 


Componente de tas coenzimas NAD + y Lesiones cutâneas y digestivas, trastornos neu- 
MADP j rológicus: dano hepático 


Carnes, verduras, granos enteros Coenzima utilizada en el metabolismo de 

los arniiioácidos 


La mayoría de los alimentos: 
carnes, productos lácteos, gra- 
nos enteros, etc. 


Componente de la coenzima A 


I n i tabí I i dad . con vulsi ones , sacud i das m use u- 
lares, anemia: murcha inestable, hipuesiesia 
de pn cs, eoordmacion deficiente 

Fatiga, hipoestesia, parestesias en manos y 
pies 


Acido Cólico (folaeirta) Verduras verdes, naranjas, nuez. 

legumbres, granos enteros 


Vitamina B 


it 


Carnes, huevos, productos lác- 
teos 


Coenzima en e! metabolismo de los ácidos Anemia, problemas digestivos: u ■ n . 

nucleicos y de los aminoâcidos deficiência dc vitamina B r , 

Coenzima en el metabolismo de los ácidos Anemia, trastornos dei sistema nenaoso 
nucleicos; maduración de los eritiodtos 


Bíorina 


Vitamina C (ácido a$- 
córbico) 


\ i laminas \ \ poso 1 li bles 

Vitamina A (retinol) 


Legumbres, otras verduras, car- Coenzima en la síntesis de grasa, glucóge- Derrmtitis escamosa, trastornos ncuromusajr 
ttes no y aminoâcidos lares 


* 

Frutas y verduras, es rsecial men- 
te, cítricos, brócolL col, toma- 
tes, pimiemos verdes 


■i tamina D 


Proviuimina A (betacaroteno) en 
verduras verde oscuro y ana- 
ranjadas y en frutas; retinol en 
productos lácteos 

Productos lácteos, yenia de hue- 
vo (también elaborada en la 
piei dei ser humano en presen- 
cia de la luz solar) 


Yuamina F (tocoferol) Aceites vegetales. nuez, semi lias 

Vitamina K (íiloquino- Verduras verdes, té (también ela- 
ua) borada por las bactérias cólicas) 


Utilizada en la síntesis de colágeno (como 
par a hueso, cart ( lago Y encías); amioxL 
dante; ayuda en la destoxificación; mejo- 
ra k absordón dei hierro 


Escorbuto (degeneración de k pid, d i entes, 
vasos sanguíneos), debilidatí, retraso en la ci- 
catiización de hetidas, alteración de la mmu- 
nidad: l rasu ; - :• 


Componente de los pigmentos visuales; TrasLomos vi suai es, descamaciôn y sequedad 
mantenimiento de los tejidos epitdiales: cutânea; eefalea, initab[lsdad. vómitos, caída 

anttoxidame; ayuda a evitar el daflo a las dei cabei! o, visíori borrosá, lésii ij hepática y 

membranas celulares 


Ayuda en la absordón y uiilkadõn de cal- 
do y fósforo; promuevç el credmiento 
dei hueso 


Antioxidante; ayuda a evitar la lesión a Ias 
membrana^ celulares 


•** 


Importante en k coagulación de la sangre 


Raquitismo (deformado nes õseas) en ninos r 
ablandamiento óseo en adultos. ere- 

bral , card iov asc u lar \ re na I 

H wu 

Ninguno está bien documentado en seres hu- 
manos, posiblemente anemia 

Coagulación sanguínea deíecluosa: 1 • l . 

patica y anemia 


respecto de las dosis óptimas de las vitaminas C y E. En este mo- 
mento, todo lo que podemos decir con cierta certeza es que las 
nersonas que consumen una dieta equilibrada no suelen experi- 
mentar sintomas de deficiência vitamínica. 

Minerales 

Los minerales son nutrientes inorgânicos simples, general- 
mente necesarios en pequenas cantidades, desde menos de 1 mg 
a cerca de 2 500 mg diários (cuadro 41-2, en la página si guiem 
'. e b Al igual que 1 as vitaminas , los requeri mient os de minerales 


varían en las diferentes especies animales, Los seres humanos y 
oiros vertebrados requieren cantidades relativamente importan- 
tes de caldo y lósforo para la ekboracíón y el mantenimiento dei 
hueso, El cálcio también es necesario para el funcionamiento 
normal de los nervios y los músculos, y el fósforo también es un 
ingrediente dei ATP y de los ácidos nucleicos. El hierro es un 
componente de los ciLocromes que participan en la respiración 
celular (fig. 9-13) ) T de la hemoglobina, la proteína de los eritro- 
eitos que capta oxigeno. El magnésio, el hierro, el cinc, el cobre, 
el manganeso, el selenio y el molíbdeno son cofactores que for- 
man parte de la estruetura de algunas enzimas; el magnésio, por 
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Mineral 

Principaies fuentes en fa 
dieta 

Algunas de las principaies 
funciones en el organismo 

Posibles sintomas 
de deficiência* 

Cálcio (Ca) 

Produetos lácteos, verduras de color 
verde oscuro, legumbres 

Formadón de hueso y dientes, coagula- 
ción sanguínea, función nervíosa y 
muscular 

Re L raso de crectniiemo, posible mente 
perdida de masa õsea 

Fósforo (P) 

Pro duetos lácteos, carnes, granos 

Formadón de huesos y dientes, equilí- 
brio ácido-base, sintesis de nucleótidos 

Debilídad, perdida de minerales d d 
hueso, pé rd ida de cálcio 

Azufre (S) 

Proteínas de diversas fuentes 

Componente de ciertos a mino ácidos 

Sintomas de deficiência de proteínas 

Potasio (K) 

Carnes. prodüCLos lácteos, niuchas 
frutas y vegetales, granos 

Equilíbrio ácido- base, equilíbrio dd agua, 
función nervíosa 

Debilídad muscular, parálisis, náuseas, 
insuficiência cardíaca 

Cloro (Cl) 

Sal de mesa 

Equilíbrio ácido-base, formadón de jugo 
gástrico, función nervíosa, equilíbrio os- 
mótíço 

Calambres musculares, disminución 
dd apetito 

Sodio (Na) 

Sal de mesa 

Equilíbrio ácido- base, equilíbrio dd agua, 
función nervíosa 

Calambres musculares, disminución 
dd apetito 

Magnésio (Mg) 

Granos e meros. vegetales de boja verde 

Cofactor; bioenergia dei ATP 

Trastornos d d sistema nervioso 

Hierro (Fe) 

Carnes, huevos, legumbres, granos 
en Leras, verduras de hoja verde 

Componente de Ia hemoglobina y de 
transportadores de eíectrones en el meta- 
bolismo energético; cofactor enzima tico 

Anemia por defídenda de hierro, debi- 
lidad, alteradón de la inmunidad 

Flúor CF) 

Agua, té, mariscos y pescados 

Mantemmiento de la estruetura dentaria 
(y probablemente de la ósea) 

Mayor 1 recue neta de caries 

Cínc (Zn) 

Carnes, mariscos, granos 

Componente de ciertas enzimas digesti- 
vas y de otras proteínas 

Alteradón dei crecimíento, dermatitis 
escamosa, trastornos reproduetivos, 
alteradón de la inmumdld 

Cobre (Cu) 

Mariscos, nuez, legumbres, carnes de 
los erga nos 

* 

Cofactor enzimátíco en d metabolismo 
dd hierro, sintesis de mdanina, trans- 
porte de eíectrones 

Anemia, câmbios óseos / cardiovascu- 
lares 

Manganeso (Mn) 

Nuez. granos, verduras, frutas, té 

Cofactor enzimático 

Hueso y cartílago anómalos 

Yodo (1) 

Mariscos, produetos lácteos, sa! yodada 

Componente de las hormonas tiroideas 

Bocio iagrandamiento de la tirpides) 

Cobalto (Co) 

Carnes y produetos lácteos 

Componente de la vitamina B p 

Ninguno. excepio defícienda de B, , 

Selenio (Se) 

Mariscos y pescados carnes, granos 
entevos 

Cofactor enzimático, función antioxidan- 
Le en estrecha asociación con la vitami- 
na E 

Dolor muscular, posible deterioro dd 
músculo cardíaco 

Cromo (Cr) 

Levadura de cerveza, higado, mariscos 
y pescados, cames T algums verduras 

uç. ■ 

Participa en d metabolismo energético y 
en e! de la glucosa 

Alteradón dei metabolismo de la glu- 
cosa 

Molibdeno (Mo) 

Legumbres. granos, algunas verduras 

Cofactor enzimático 

Tras torno en la exore ción de compu es- 
tos que contienen niirogeno 

r Todos es Los minerales tambiên son nocivos cuando sc consumen en exceso. 



tf. 


ejemplp, está presente en las enzimas que dividen al ATE Los 
vertebrados necesitan yodo para la producciõn de ias hormonas 
tiroideas, que regulan la tasa metabólica. El sódio, el potasio y el 
cloro son importantes para el funcionamiento nenioso y tam- 
bien para el mantemmiento dei equilíbrio osm ótico entre las cé- 
lulas y el líquido intersticial. 

La rn ay ona de las personas consume inucha más sal (cloruro de 
sodio) de la que necesita. Por ejemplo, el estadounidense promedio 
consume suficiente sal como para proporcionar 20 veces la canti- 
dad de sodio requerida. Parte de esta sal está escondida en alimen- 
tos elaborados, envasados, incluso en los que no son salados. La in- 
gesta de im exceso de sal o de otros minerales puede alterar el equi- 
líbrio homeostáiico y producir efectos adversos lóxícos. Por ejem- 
plo, el exceso de sodio se asocia eon la elevaaón de Ia presión arte- 
rial, y cl exceso de hierro puede producir dano hepático. 


En la siguiente sección desviaremos la atendón de los reque- 
rimientos nutri cionales a la forma en que los animales procesan 
su comida. 


Evaluaciún de eonceptos 


I* Compare desnutrición calórica con desnurrición. 

2., Explique la forma en que una dieta vegetariana equilibra- 
da puede proporcionar iodos los armnoácídos esenc tales. 
3. Compare las vitaminas con los minerales. 

Vtansc las respuestm en d Apêndice A. 
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Concepto 


Las principales etapas dei 
procesamiento de los alimentos 
son la ingestión, la digestión, 
la absorción y la eliminación 

Comenzaxnos maestro estúdio sobre nutrición analizando los 


Compartimentos digestivos 

iCómo desanrollan los animales sus procesos digestivos en los 
alimentos sin digerir sus propias células y te j idos? Después de to- 
do, las enzimas digestivas hidroltzan los mísmos matenales bio- 
lógicos (proteínas, lípidos y hidratos de carbono) de los que es- 
tán formados los animales, y \ obviamente es importante evitar la 
digestión de uno mismo! La mayoría de los animales reduce el 
riesgo de autodigestión mediante el procesamiento de los ali- 
mentos en compartimentos especializados. 


diversos mecanismos de alimemaciõn que evolucionaron en los 
animales (fig. 41-2). Pero la ingestión. el acto de comer, sólo es 
. pri mera etapa en el procesamiento dei alimento. PI material or- 
gânico en los alimentos consta, pnncipalmente, de proteínas, 
grasas e hidratos de carbono en forma de almidõn y otros polisa- 
. áridos. Los animales no pueden utilizar estas macro moléculas 
ii recta mente por dos razones. En primei lugar, los polímeros son 
demasiado grandes para ntravesar las membranas y penetrar en 
ias células dei animal En segundo término, las macromoléculas 
. ue comporien a] animal no son idênticas a Ias de su alimento, 
Sin embargo, en la sin t es is de sus macromoléculas, todos los or- 
ganismos utilízan monõmeros com unes. Por ejemplo, la soja, las 
moscas de la fruta y los seres humanos ensamblan sus proteínas 
con los mismos 20 amino ácidos. 

La digestión, la segunda etapa dei procesamiento dei alimen- 
j. comp rende el proceso de descomposición en moléculas sufi- 
rien temente pequenas como para que el organismo las absorba 
(fig- 41-12). La digestión divide a las macromoléculas en sus 
componentes monómeros, que el animal utiliza para elaborar sus 
copias moléculas o como combustible para la producciôn de 
ATE Los polisacáridos y disacãridos se dividen en azúcares sim- 
ples : las grasas se digieréri formando glicerol y ácidos grasos, ias 
proteínas se dividen en ammoácidos y los ácidos nuddcos, en 
nucleó tidos. 

Recue rd e (capítulo 5), que una célula forma una macro mole - 
-ida mediante la unibn de mono meros; lo hace mediante la elb 
mínadón de una molécula de agua por cada enlace co valente 
nuevo que forma. La digestión rcvierte este proceso mediante la 
ruptura de enlaces con la adición de agua (fig. 5-2). Este proce- 
so de eseisión se denomina hidrólisis 
enzimática. Una variedad de enzimas 


Digestión intracelular 

Las vacuolas alimentarias -orgánulos celulares en los que las 
enzimas hidrol iúcas descomponen los alimentos sin la digestión 
dei citoplasma celular- son los compartimentos digestivos más 
simples. Esta digestión dentro de la célula, denominada díges- 
tión intracelular, comienza después de que la célula engloba el 
alimento por fagocitosis o pinocitosis (fig. 7-20). Las nuevas va- 
cuolas alimentarias se fusionan con los lisosomas, que son orgá- 
nulos que contienen enzimas hidrolíticas. Así, se mezcla el ali- 
mento con las enzimas y permite que la digestión se produze a de 
forma segura en un compartimento que esiã rodeado por una 
membrana protectora. Las esponjas son excepcionales entre los 
animales, de b ido a que digieren su alimento por completo me- 
diante el mecanismo intracelular (fig. 33-4). 

Digcsritm extracelular 

En la mayoría de los animales se produce algo de hidrólisis 
mediante la digestión extracelular. la descomposición dei ali- 
mento fuera de las células. La digestión extracelular se produce 
en los compartimentos que se continúan con el exterior dei or- 
ganismo de] animal. La posesión de una cavidad extracelular pa- 
ra la digestión le permite ai animal devorar presas mucho más 
grandes que ias que puede ingerir mediante la fagocitosis y dige- 
rir imracelularmente. 

Muchos animales con estrueturas corporales relativamente 
simples tienen un saco digestivo con una sola abertura, Esta bol- 
sa, denominada cavidad gastrovascular, cumple las funciones 


nidrolítícas cataliza la digestión de ca- 
da tipo de macromoléculas presente en 
■os alimentos. La digestión química, 
generalmente, va precedida por la frag- 
mentacíón mecânica dei alimento, por 
-jemplo, mediante la masticación, La 
desintegración de la comida en trozos 
más pequenos aumenta el área superfi- 
cial expuesta a bs jugos digestivos que 
contienen enzimas hidrolíticas. 

Las últimas dos etapas dei procesa- 
miento dei alimento se producen des- 
pués de su digestión, En ta tercera eta- 
pa, la absorción, las células dei animal 
captan (absorben) moléculas peque- 
nas, como aminoácidos y azúcares 
simples, dei compartimento digestivo. 

finalmente se produce la elirnina- 
ción. cuando el material no digerido 
saie dei compartimento digestivo (fig. 
41-12). 


Moléculas 
pequenas g 3 
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Trozos de 
alimento 

^ t** Digestión qurrruca 
Digestión (hidrólisis ènzimáti 
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que penetran m 
en las células n 
dei organismo 1 


Alimento 



9 Q # Material 
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/ 
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V 

INGESTIÓN ' DIGESTIÓN 


ABSORCIÓN 

C ELIMINACIÓN 


4 Fig. 41-12. Las cuatro etapas dei procesamiento de los alimentos. 
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de digestión y distribuclón de nutrientes en el organismo (por 
eito, la pane vascular dei Lérniino). Los cnidarios denominados 
hidras ofrecen un buen ejemplo dei funcionam iemo de la caví- 
dad gastrovascular. Las hidras son carnívoros que pinchan a las 
presas eon orgánulos especializados denominados nematocistos 
y luego utilízan tentáculos para empujar el alimento por su boca 
haeía la eavidad gastro vascular ffig. 41-13). Las células glandu- 
lares especializadas de la gastrodermis, la capa de tejido que en- 
via eive a la eavidad, segregan enzimas digestivas que desconipo- 
nen los tejidos blandos de la presa en p o retem es diminutas. Otras 
células gastrodernricas, denominadas células musculares nutriti- 
vas. rodean estas partículas de alimento y gran parte de la hidró- 
lisis real de las macromoléculas se produce intrdcelularmente, 
corno en las esponjas. Después de que la hidra ha digerido el ali- 
mento, los materiaies sin digerir que permaneceu en la eavidad 
gastrovascular, como los exoesqueletos de crustáceos pequenos, 
se eliminan a través de la única apertura, que desemperra el do- 




Epidermis 
Mesénquima 
Gastrodermís 


Cavidad 

Alimento aastrovascular 



A Fig. 41-13. Digestión de la hidra. La epidermis externa de la hidra 
tiene funciones protectoras y sensitivas, mientras que !a gastrodermís 
interna está especializada para la digestión. La digestión comienza en la 
eavidad gastrovascular y se completa intracelu la rmente después de la 
incorporación de pequenas partículas de alimento por las células gas- 
trodérmicas. 



Tiflosol — 

Luz intestinal 


Buche 

Esófago 
Faringe 


Intestino 


Boca 


(a) Lombriz. El tracto digestivo de la lombriz incluye una faringe 
muscular que suedona el alimento a través de la boca. El 
alimento pasa por el esófago y se almacena y humedece en el 
buche. La molleja muscular, que contiene trozos pequenos de 
arena y grava r desintegra el alimento. La digestión y 3a absoraón 
se producen en el intestino, que tiene un pliegue dorsal, el 
tiflosol, que aumenta el área superficial para la absorción 
de nutrientes. 





(b) Saltamontes. El saltamontes tiene varias câmaras digestivas 
agrupadas en tres regiones principales: el estomodeo, eon 
esófago y buche, el mesentereoy el proctodeo. El alimento se 
humedece y almacena en el buche, pero la mayor parte de la 
digestión se produce en el mesentereo. Los d egos gástricos, 
sacos que se extienden desde el mesentereo, absorben 


Estomodeo Mesentereo Proctodeo 

A A . A 



(c) Ave. Muchas aves tienen tres câmaras separadas -buche, 
estômago y molleja- donde el alimento se desintegra y agita 
antes de pasar al intestino, El buche y la molleja dei ave 
funcionan de una forma bastante similar a la de la lombriz. En 
la mayoría de las aves, la digestión química y la absorción de 
nutrientes se producen en el intestino. 


A Fig. 41-14. Variarión de los canaíes alimentados. 
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bie papel de boca y ano, Muchos platelmintos también tíenen 
una ca vida d gasiro vascular con un orifício único (fig. 33-10). 

A diferencia de los cnidarios y los platelmintos, la mayoría 
de los anima les -como los netna todos, anélidos, moluscos , ar- 
■ ropodos, equinodermos y cordados- tíenen un tubo digestivo 
..ac se extiende emre dos orifícios, la boca y el ano, Este tubo 
se denomina tracto digestivo completo o canal alimemario 
Debido a que el alimento se despkza por el canal en una 
sola direeción, el tubo puede organizarse en regioiies especia- 
lizadas que llevan a cabo la digestión y la absorcióti de nu- 
trientes de Forma progresiva (fig. 41-14). Otra ventaja dei 
tracto digestivo completo es la eaparidad de ingestióti de alí- 
• tento adicional antes de que las prime ras comidas sean com- 
plmmenie digeridas, que puede ser difícil o ineficiente en los 
animales con cavidades gastrovascu lares. 


íivaiuación de conceptos 


L 'CiuU es la principal diferencia anatómica entre la cavi- 
dad gasirovascülar y e! canal aíimeniario? 

2 . i?or que los nutrientes de una comida recien temente in- 
gerida no éstán real mente "dentro dei organismo aiues 
cie la etapa de absorcíòn dei procesamiento dei alimenta? 

Vcanse las respüestas en el Apêndice A 


Concepto 


Cada órgano dei sistema digestivo 
de los mamíferos tiene funciones 
especializadas para el procesamiento 
de los alimentos 

Los princípios gene rales dei procesamiento de los alimentos 
son similares en una diversidad de ani males, por lo que cabe uti- 
lizar el sistema digestivo de los mamíferos como ejemplo repre- 
sentativo. El sistema digestivo de los mamíferos consta dei canal 
alimentaria y de diversas glândulas accesorias que segregan jugos 
digestivos bacia el canal a través de conductos (fsg. 41-15). El 
peristaltismo consiste en ondas rítmicas de contraedón de los 
músculos lisos en la pared dei canal, que empujan d alimento. 
En algunas de las uniones entre los segmentos especializados dei 
tubo digestivo, la capa muscular se ve modificada en válvulas si- 
milares a anil los denominadas es fímcres, que ciermn el tubo co- 
ma cordones, y regulan el paso dei material emre las câmaras dei 
canal. Las glândulas accesorias dei tubo digestivo de los mamífe- 
ros son tres pares de glândulas salivares, el pâncreas, el iiíga- 
do y la vesícula biliar, que almacena el jugo digestivo, 

Con el empleo dei sistema digestivo dei ser humano como 
modelo, sigamos cl recorrido dei alimento por el canal alímenta- 
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Esquema dei aparato 
digestivo dei ser humano 


4 Fig. 41-15 Aparato digestivo dei ser humano. Después de la mastícación y la deglución dei alimento, so- 
lo se requieren 5 a 1 0 segundos para que desdenda al esófago y entre al estômago, donde permanece 2 a 6 ho- 
ras para su digestión parda L La digestión final y la absorción de nutrientes se producen en el intestino delgado 
durante un período de 5 a 6 horas, En 12a 24 horas, el material no digerido se desplaza por el intestino grueso 
y ías heces se eliminan a través dei ano. 
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rio, examinando con mayor detalle lo que sucede con e! alimen- 
to en cada una de í as etapas de procesamíento a lo largo dei tra- 
yecto (fig. 41-15)* 

La cavidad oral, la faringe y el esófago 

La digesüón física y química dei alimento comienza en la bo- 
ca. Durante la masticacíón, los dlem.es de diversas formas cortan T 
ronipen y muelen al alimento, facilitando su degluciõn y aumen- 
tando el área de superfície, La presencia de alimento eu la cavi- 
dad oral desencadeo a un réílejo nervioso que origina la secredón 
de saliva por parte de las glândulas salivares a través de los con- 
duetos hacia la cavidad oral. Incluso antes de que el alimento es- 
té real mente en la boca puéde producirsc fa salivación de b ido a 
las asociaciones aprendidas entre la acción de comer y el momen- 
to dei día, los aromas provenientes de la cocciôn u otros estímu- 
los. Los seres humanos segregan más de un litro de saliva al día, 

La saliva condene una gluco proteína gelatinosa (complejo de 
hidrates de carbono y proteína) denominada mucina, que protege 
al revestímiemo de la boca de la abrasión y lúbrica el alimento pa- 
ra que su degluciõn sea mãs fácil. La saí iva tambien contiene solu- 
ciones en amortiguadoras de! pH (fruffers) que ayudan a prevenir 
las caries al neutralizar el ácido en ta boca. Los agentes antibacte- 
rianos la saliva destruyen muchas de las bactérias que se íntrodu- 
cen en la boca con los alimentos. 

La digestión química de los hid ratos de carbono, una fu ente 
importante de energia química, comienza en la cavidad oral. La 
saliva contiene amilasa. una enzima que hidroliza el almidón 


(un polímero de glucosa de origen vegetal) y el glucógeno (un 
polímero de glucosa animal). Los princípales produetos de esta 
acción de la enzima son polísacáridos más pequenos y el disacã- 
rido maltosa! 

La lengua saborea el alimento, ío manipula durante la masti- 
caciõn y ayuda a darle una forma de pelota denominada bolo. 
Durante la degluciõn, la lengua em puja el bolo hacia el fondo de 
la cavidad oral y hacia la faringe. 

La regi o n que denominamos garganta corresponde a la farin- 
ge. una uníón que se abre hacia el esófago y la tráquea. Guando 
deglutimos, el extremo superior de la tráquea se mueve hacia 
arriba de forma que su apertura, la glotis, es bloqueada por una 
boja cartilaginosa, la epiglotisqPuede observar este movimiemo 
en el movimiemo de Ia riuez de Adári durante la degludón. Es- 
te mecanismo firmemente controlado, normalmente, asegura que 
el bolo sea dirigido hacia Ia entrada dei esófago (fig* 41-16, eta- 
pas 1-4). Los alimentos o líquidos pueden “descender por el tu- 
bo equivocado" de b ido a que el reflejo de la degluciõn no cerro 
la apertura de la tráquea a ti empo, El bloqueo resultante dei fin- 
jo aéreo (ahogo) estimula una tos enérgica, que, generalmente, 
expulsa el material. Si no se expulsa rapidamente, la falta de fim 
jo aéreo hacia los pulmones puede ser fatal. 

E l esófago conduce el alimento desde Ia faringe hacia el estô- 
mago mediante el peristaltismo (fig. 41-16, etapa 6). Los múscu- 
los dei extremo superior dei esófago son estriados (voluntários). 
Por tanto, el acto de la degluciõn comienza de forma vd untaria, 
pero, después, las ondas de contracción involuntárias de los 
músculos lisos en el resto dei esófago tornan el com rol. 
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A Fig. 41-16. Desde la boca al estômago' el reflejo de degluciõn y el peristaltismo esofágico. 
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© El esfínter 
esofágico 
se relaja, lo que 
permite que el bolo 
entre en el esófago. 
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© Cuando el indivíduo no está 
deglutiendo, el músculo dei 
esfínter esofágico está 
contraído, la epiglotis está 
haria arriba y la glotis, abierta, 
lo que permite el flujo 
de aíre por la tráquea hacia 
los pulmones. 


Esfínter 

esofágico 

cerrado 


© La laringe, !a 
parte superior de 
tracto respiratório, 
se mueve hacia 
arriba e inclina la 
epiglotis sobre la 
glotis, evitando que 
el alimento pase 
a la tráquea. 


© Después de 
la entrada dei 
alimento en el 
. esófago, la laringe 
se mueve hacia 
abajo y abre el 
paso respiratório. 


0 


Las ondas de con- 
tracción muscular 
(peristaltismo) 
desplazan el bolo por el 
esófago hacia el 


Glotis 
y cerrada 


©El reflejo de de- 
glución se desenca- 
dena cuando un 
bolo de ajjmento 
llega a la faringe. 
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Forma y funciõn de los ammales 


El estômago 

El estômago a ima cena alimentos y realiza los pasos prelimi- 
nares de la digestión' .Este órgano voluminoso está situado en la 
cavidad abdominal superior, debajo dei diafragma .jCon pliegues 
similares a los de un acordeón y una pare d muy elástica, el es- 
tômago puecle dilatarse albergando alrededor de 2 litros de co- 
mida y 'iquidoj No nece si íamos comer de mane r a constante de- 
bido a que el estômago puede almacenar una comida completa. 
Además dei almacenamiento de alimentos, el estômago efectúa 
funciones digestivas importantes: segrega ún líquido digestivo 
denominado jugo gástrico y mezcla esta secreciõn con los ali- 
mentos mediante agítadón de los músculos lisos en la pared dei 
estômago. 

EI jugo gástrico se segrega por el epitelio que reviste Los nu- 
merosos pliegues profundos en la pareci dei estômago. Con una 
elevada coneentración de ácido dorhidrico, el jugo gástrico üene 
un pH de alrededor de 2, suficíen temente ácido como para d i sol- 
ver clavos de acero 1, Una función dei ácido es la rotura de la ma- 
triz extracelular que mantiene juntas a Ias células de la carne y de 
los vegetal cs. El acido también destruye la mayoría de las bacté- 
rias deglutidas con los alimentos ! También hay pepsina en elju- 


go gástrico, una enzima que inicia la hidrólisis de las proteínas . ) 
La pepsina rompe los enlaces peptídicos adyacentes en amino- 
ácidos específicos, escindiendo las proteínas en polipéptidos más 
pequenos, que, con posierioridad, son digeridos por completo 
en aminoáddos en el intestino delgado. La pepsina es una de las 
pocas enzimas que funciona mejor en un ambiente fuertemente 
ácido, El pH bajo dei jugo gástrico desnaturaliza (desdobla) las 
proteínas de los alimentos, y aumenta la exposidón de los enla- 
ces peptídicos a la pepsina. 

iQué evita que la pepsina destruya las células de la pared dei 
estômago? En prime r lugar, la pepsina se segrega como una for- 
ma Inacíiva denominada pepsinôgcno por células especializadas 
denominadas células principal es ub içadas en tos pliegues gástri- 
cos (fig. 41-17). Otras células. Ias pari et ales, también presentes 
en los pliegues, secretan ácido dorhidrico. El ácido convierte el 
pepsínógeno en pepsina activa mediante la diminación de una 
pequena porción de Ia molécula y la exposidón de su sitio acti- 
vo. De bido a que diferentes células segregan el ácido y el pepsi- 
nógeno, los dos ingredientes no se mezelan -y el pepsínógeno no 
se activa- basta que llegan a la luz (cavidad) dei estômago, La ac- 
Livadón dei pepsínógeno es un ejemplo de realimeotacion posi- 
tiva: una vez que el pepsínógeno es activado por el ácido, la ac- 


E 
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Superfície interior dei estômago. 
La superfície interior de la pared 
gástrica está nota b [emente 
egada y cubierta de depresiones 
que conduten a las glândulas 
gástricas tubulares. 

Glândula gástrica. Las glândulas 
gástricas ttenen tres tipos de 
células que secretan diferentes 
componentes dei jugo gástrico: 
células mucosas, células 
principaies y células parietales. 

Las células mucosas 
secretan moco, que lúbrica 
y protege a las células 
que revisten ei estômago. 

Las células principaies 
secretan pepsínógeno, 
una forma Inactiva de 
la enzima digestiva pepsina. 

Las células parietales secretan 
ácido dorhidrico (HC1). 






La pepsina activa aJ 
pepsínógeno, y comienza 
una reaccíón en cadena, 
La pepsina comienza la 
digestión química de 
Ias proteínas. 
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a Fig. 41-17, El estômago y sus seeretiones. La microfotografía (MEB coioreada) mueslra un pliegue 
lastrico en la superfície interior dei estômago, a través dei cual se secretan los jugos digestivos. 
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úvación se produee con una velocidad cada vez más rápida por- 
que Ia pepsina puede activar moléculas adicional es de pepsinó- 
geno. Muchas o iras enzimas digestivas también se secretan en 
formas inactivas que se activan en Ia luz dei tubo digestivo. 

La segunda defensa dei estômago frente a la autodigestión es 
una capa de moco secretado por las células epiteliales dei reves- 
timiemo dei estômago. Pese a ello, el epiielio se ve constante- 
mente erosionado y la mítosis genera suficientes células para 
reemplazar por completo el revestimiento gástrico cada tres dias. 
Las úlceras gástricas, lesiones en el revestimiento, se deben, so- 
bre todo, a la bactéria Hdicohacía- pylon que es tolerante a! áci- 
do (fig. 41-18). Áunque son tratables con antibióticos, las úlce- 
ras gástricas pueden empeorar si la pepsina y el ácido destruyen 
el revestimiento con mayor rapidez dei que puede regenerar se. 

Cada 20 segundos, el contenido gástrico se mezcla mediante 
la contracción de los músculos lisos. Usted puede sentir hambre 
cuando el estômago vacío se agita (la sensación de hambre tam- 
bién se asocia con centros cerebrales que controlan el nivel nu- 
tricional de la sangre y tos niveles de hormonas que controlan el 
apetite, tratadas antes en este capitulo,) Como resultado de la 
mezcla y de la acciõn enzimática, lo que comienza en el estôma- 
go como una comida recientemente deglutida se convierte en un 
caldo rico en nutrientes conoddo como quimo ácido. 

La mayor parte dei tiempo, el estômago está cerrado en am- 
bos extremos (Tig. 41-15). i .a apertura dei esófago ai estômago, el 
ca rd ias, normal mente, se dilata solo cuando llega el bolo. EI flu- 
jo retrógrado ocasional de! quimo ácido desde el estômago hacia 
e! extremo inferior dei esófago produee pirosis (es posible el de- 
sarrollo de una úlcera en el esófago cuando el flujo retrógrado 
constituye un problema persistente), Ln Ia apertura dei estôma- 
go hacia el intestino delgado está el esfinter pilórico, que ayuda 
a regular el paso dei quimo hacia el intestino, en forma de cho- 
rritos, Después de una comida, el estômago tarda 2 a ó horas en 
vaciarse de esta forma. 



Bactérias 


Capa de 

moco 

gástrico 


A Fig. 41-18, Bactérias causantes de úlceras. La bactéria visible en 
esta MEB coloreada, Heíicobacter pyiorí, inicia las úlceras destruyendo 
el moco protector y causa inflamación dei revestimiento gástrico, 
luego, el jugo gástrico ácido puede atacar al tejído dei estômago. En 
las úkeras importantes la erosión puede producir un orifício en la pared 
dei estômago y ocasionar una hemorragia interna potencialmente mor- 
tal e infección. 


El intestino delgado 

Con una longitud de más de 6 metros los seres humanos, cl 
intestino delgado es la parte más larga dei canal alimentado (su 
nombre hace referencia a su diâmetro pequeno, en comparación 
con ei dei intestino grueso). Grau parte de la hidrólisis enzimáti- 
ca de las macromolécuias de alimentos y de la absorción de nu- 
trientes hacia la sangre se produee en el intestino delgado, 

Acridn enzimática en el intestino dcigíido 

Los primeros 25 cm, aproximadamente, dei intestino delgado 
se denomman duodeno, Aqui es donde el quimo ácido dei estô- 
mago se mezcla con los jugos digestivos dei pâncreas, el hígado 
la vesícula biliar y las células glandulares de la pared intestinal 

(fig. 41-19). 

Hl pâncreas produee varias enzimas hidrolíticas y una solu- 
ción alcalina rica en bicarbonato. El bicarbonato actúa como buí- 
fer que compensa la acidez dei quimo clel estômago. Las enzimas 
pancreáticas (proteasas) digieren proteínas que son segregadas 
hacia el duodeno en forma tnactiva. En una reacción en cadena 
similar a la de la activaciõn de la pepsina en el estômago, las pro- 
teasas pancreáticas se activan cuando están situadas de forma se- 
gura en el espacio extracelular en el duodeno (füg. 41-20). 

El hlgado efectúa una gran variedad de funciones en el orga- 
nismo, como la producciõn de bilis, una mezcla de sustancias 
que se almacena en la vesícula biliar hasta que es necesaría. La 
bilis no condene enzimas digestivas, aunque contiene sales bilia- 
res, que actúan como detergentes (emulsificantes) que facilitan la 
digesttón y absorción de grasas (fig. 41-24). La bilis también con- 
tiene pigmentos que se derivan de la destrucción de los hematíes 
en el hígado; estos pigmentos biliares se eliminan dei organismo 
con las heces. 

El revesümiento epitelial dei duodeno, denominado ri bete en 
cepillo, es Ia fu ente de varias enzimas digestivas. Algunas de es- 
tas enzimas se secretan la luz dei duodeno, pero otras enzimas 
digestivas están realmente unidas a la superfície de las células 
epiteliales. 
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A Fig. 41-19. El duodeno. Las enzimas hidrolíticas de las glândulas 
accesorias se mezelan con el quimo ácido en el duodeno y continúa el 
proceso de digestión. Qbsérvese que la bilis se produee en el hígado pe- 
ro se almacena en la vesícula biliar, que libera bilis hacia el duodeno 
cuando es necesario. 
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A Fíg. 41-20. Aotivadón de la proteasa. Eli pâncreas segrega pro- 
t.easas inactivas hacia el interior dei duodeno, La enzima denominada 
enteropeptidasa, que está unida al epiteiio intestinal, convierte et trip- 
sínógeno en tripsina. La tripsina posteriormente activa a otras protea- 
sas ( indica activación). 


La digestión enzimática se completa cuando los movimientos 
peristáltícos desplazan la mezcla de quimo y jugos digestivos a lo 
largo dei intestino delgado (fíg. 41*21), Gran pane de la diges- 
tión se completa en este despi azamiento, cuando el quimo toda- 
via se encuentra en el duodeno. Las otras regiones dei intestino 
delgado, denominadas yeyuno e Ikon, actúan, principal mente, en 
la absordõn de nutrientes y agua. En la figura 41-22 se repre- 
senta la forma en que las hormonas ayudan a coordinar la secrc- 
dón de los jugos digestivos en el canal alimenta rio. 


Absmribii de irntii entes 

Para entrar en el organismo, los nutrientes en la luz deben 
atravesar el revestímiento dei tracto digestivo. Unos poços nu- 
trientes se absorben en el estômago y el intestino grueso, aunque 
gran parte de la absordón se produce en el intestino delgado. Es- 
te órgano tiene una enorme superfície : 300 m 2 , aproximadamen- 
te, el tamano de una cancha dc tenis. Los pliegues circulares 
grandes dei revestimiento presentan proyecciones en forma de 
dedo, denominadas vellosidades, y cada célula epitelial de una 
veliosidad tiene muchos apêndices microscópicos denominados 
microvellosidades que están expuestas a la luz intestinal fig. 
41-23) (la forma de las microve lios idades es la base dei término 
ribete en cepillo dei epiteiio intestinal). Esta enorme superfície de 
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A Fíg. 41-21. Diagrama de flujo de la digestión enzimática en el sistema digestivo dei ser humano. 


Digestión de grasas 


Glóbulos de grasa (ínsoJu- 
bles en agua. las grasas se 
agregan como glóbulos) 


Sales bilisres| 

W~ 

Gotas de grasa (una capa 
de sales biliares evita la 
coalescência de las gotas 
pequenas en glóbulos 
más grandes, aumentando 
ia exposición a la lipasa) 

Gficerol, ácidos 
g rasos glicéridos 




capítulo 41 N iimción de los ammales 859 





Los aminoácidos o ácidos 
grasos en el duodeno 
desencadenan la liberación 
de colecistocinina (CCK), que 
estimula la liberación de 
enzimas digestivas dei 
pâncreas y de bilis de la 
vesícula biliar. 
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La enterogastrona, 
secretada por el duodeno, 
inhibe el peristaltismo y la 
secreción ácida gástrica, para 
retrasar así la digestión 
cuando el quimo ácido rico 
en grasas entra en el 
duodeno. 


La gastrina dei estômago 
recircula mediante la 
circulación sanguínea 
nuevamente a! estômago, 
donde estimula la 
producción de jugos 
gástricos. 


Secretada por el duodeno, la 
secretina estimula la 
liberación de bicarbonato de 
sodio por parte dei pâncreas, 
que neutraliza el quimo 
ácido dei estômago. 


▲ Fig. 41-22. Control hormonal de la digestión. Muchos animales experimentan períodos prolonga- 
dos sin alimentarse y no requieren el funcionamiento continuo de sus sistemas digestivos. Las hormonas li- 
beradas por el estômago y el duodeno ayudan a asegurar que las secreciones digestivas estén presentes 
sólo cuando son necesarias. 


microvellosidades es una adaptación que aumenta notablemente 
la velocidad de absorción de nutrientes. 

Una red de vasos sanguíneos microscópicos (capilares) y un 
vaso pequeno dei sistema linfático, denominado vaso quilífero, 
penetran en el centro de cada vellosidad (además de su sistema 
circulatório, los vertebrados poseen una red de vasos asociada 
-el sistema linfático- que transporta un líquido claro denomina- 


do linfa, tratado en el capítulo 43). Los nutrientes se absorben a 
través dei epitelio intestinal y luego a través dei epitelio unicelu- 
lar de los capilares o quilíferos. Solamente estas dos capas de cé- 
lulas epiteliales separan los nutrientes en la luz dei intestino de 
la circulación sanguínea. 

En algunos casos, el transporte de nutrientes a través de las cé- 
lulas epiteliales es pasivo. El azúcar simple fructosa, por ejemplo, 
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▲ Fig. 41-23. La estructura dei intestino delgado. 
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se desplaza mediante difusión de acuerdo con su gradiente de 
concentración desde la luz dei intestino hacia las células epitelia- 
les y luego hacia los capilares. Otros nutrientes, como aminoáci- 
dos, péptidos pequenos, vitaminas, glucosa y otros azúcares sim- 
ples, son bombeados en contra de los gradientes de concentración 
por las membranas epiteliales. Este transporte activo permite que 
el intestino absorba una proporción mucho mayor de nutrientes 
en el intestino de la que seria posible mediante la difusión pasiva. 

Los aminoácidos y los azúcares atraviesan el epitelio, ingresan 
en los capilares y se alejan dei intestino por la circulación sanguí- 




Sales biliares 


Gotas de 
grasa con 
sales biliares 



o Glóbulos de grasa 
grandes que son 
emulsionados por las sales 
biliares en el duodeno. 


© La digestión de las grasas 
por la enzima pancreática 
lipasa produce ácidos grasos 
libres y monoglicéridos, que 
posteriormente fórman 
micelas. 



Micelas formadas 
por ácidos grasos, 
monoglicéridos 
y sales biliares 


© Los ácidos grasos y los 
monoglicéridos abandonan 
las micelas y penetran en las 
células epiteliales mediante 
difusión. 


© Los quilomicrones, que 
contienen sustancias grasas, 
son transportados fuera de 
las células epiteliales y hacia 
los vasos quilíferos, desde f 

donde abandonan el f 

• 

intestino mediante la linfa. 


Quelíferos 


Células 

epiteliales 

dei 

intestino 

delgado 


A Fig. 41-24. Digestión y absorción de grasas. La hidrólisis de las 
grasas constituye un desafio digestivo debido a que las moléculas de 
grasa son insolubles en agua. Sin embargo, las sales biliares de la vesí- 
cula biliar secretadas hacia el duodeno cubren pequenas gotas de gra- 
sa y evitan su coalescência, proceso denominado emulsificación. Debi- 
do a que las gotas son pequenas, el área superficial de grasa expuesta 
a la lipasa es extensa. Una vez que las moléculas de grasa han sido hi- 
drolizadas forman micelas, que permiten la difusión de las sustancias 
grasas hacia el recubrimiento epitelial dei intestino delgado. Desde las 
células epiteliales pueden ser absorbidas hacia el sistema circulatório. 


nea. Después de la absorción dei glicerol y de los ácidos grasos 
por las células epiteliales, ambos se recombinan para formar gra- 
sas en estas células. Las grasas se mezclan con el colesterol y se 
recubren con proteínas, formando pequenos glóbulos denomina- 
dos quilomicrones, la mayoría de los cuales son transportados 
mediante exocitosis fuera de las células epiteliales hacia los vasos 
quilíferos (fig. 41-24). Los vasos quilíferos convergen en vasos 
más grandes dei sistema linfático. La linfa, que contiene quilomi- 
crones, finalmente, drena desde el sistema linfático hacia venas 
grandes que devuelven la sangre al corazón. 

A diferencia de los quilíferos, los capilares y venas que drenan 
los nutrientes de las vellosidades convergen en la vena porta he- 
pática, un vaso sanguíneo que conduce directamente al hígado. 
Esto asegura que el hígado -que posee la versatilidad metabólica 
de interconvertir diversas moléculas orgânicas- tenga acceso 
prioritário a los aminoácidos y azúcares absorbidos después de la 
digestión de una comida. Por tanto, la sangre que abandona el 
hígado puede tener un equilíbrio muy diferente de estos nutrien- 
tes en comparación con la sangre que llegó a él mediante la vena 
porta hepática. Por ejemplo, el hígado ayuda a regular el nivel de 
moléculas de glucosa en la sangre, y la sangre que abandona el 
hígado, por lo general, tiene una concentración de glucosa muy 
cercana al 0,1%, independientemente dei contenido de hidratos 
de carbono de una comida (fig. 41-3). Desde el hígado, la sangre 
viaja hacia el corazón, que bombea la sangre y los nutrientes que 
contiene hacia todo el organismo. 


El intestino grueso 


El intestino grueso o colon (fig. 41-25) está conectado al in- 
testino delgado por una unión en forma de T, donde un esfínter 
(una válvula muscular) controla el movimiento dei material. Un 
brazo de la T es un saco denominado ciego (fig. 41-15). En com- 
paración con otros mamíferos, los seres humanos tienen un ciego 
relativamente pequeno. El ciego dei ser humano tiene una exten- 
sión similar a un dedo, el apêndice, que no es imprescindible (el 
tejido linfoide dei apêndice realiza una contribución secundaria a 
la defensa dei organismo). El segmento principal dei colon dei ser 
humano tiene una longitud aproximada de 1,5 metro. 

Una función importante dei colon es la recuperación dei agua 
que ha ingresado en el canal alimentario como disolvente de di- 
versos jugos digestivos. Cerca de 7 litros de líquido se secretan 
hacia la luz dei tracto digestivo diariamente, que es mucho más 
líquido que el que la mayoría de la gente consume. Gran parte 



◄ Fig. 41-25. Ima- 
gen digital dei colon 
dei ser humano. Esta 
imagen se produjo me- 
diante la integración 
de dos cortes bidimen- 
sionales dei intestino 
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dei agua se reabsorbe con los nutrientes en el intestino delgado. 
El colon recupera gran parte dei agua que no fue absorbida en el 
intestino delgado. En conjunto, el intestino delgado y el colon 
reabsorben alrededor dei 90% dei agua que ingresa en el canal 
alimentado. 

Los desechos dei tracto digestivo, las heces, se hacen más só- 
lidos al moverse a lo largo dei colon mediante el peristaltismo. El 
movimiento es lento y, en general, requiere alrededor de 12 a 
24 horas para que el material recorra todo el órgano. Cuando el 
epitelio dei colon está irritado -por una infección virai o bacte- 
riana, por ejemplo- puede reabsorberse una cantidad inferior de 
agua, con produciendo de diarrea. El problema opuesto, el estre- 
nimiento, se produce cuando el peristaltismo desplaza las heces 
a lo largo dei colon demasiado lentamente. El exceso de agua se 
reabsorbe, y las heces se vuelven compactas. 

En el intestino grueso vive una flora rica en bactérias en su ma- 
yor parte inofensivas. Uno de los habitantes comunes dei ser huma- 
no es Eschenchia coli, un microrganismo de investigación favorito 
para los biólogos moleculares (véase cap. 18). La presencia de E. co- 
li en lagos y arroyos es indicativo de contaminación por aguas no 
tratadas. Las bactérias intestinales viven dei material orgânico 
no absorbido. Como derivados de su metabolismo, muchas bacté- 
rias cólicas generan gases, como metano y sulfuro de hidrógeno. Al- 
gunas bactérias producen vitaminas, como biotina, ácido fólico, vi- 
tamina K y varias vitaminas B. Estas vitaminas, absorbidas bacia la 
sangre, suplementan nuestra ingesta dietética de vitaminas. 

Las heces contienen masas de bactérias, así como celulosa y 
otros materiales sin digerir. Si bien las fibras de celulosa carecen 
de valor calórico para los seres humanos, su presencia en la dieta 
ayuda al desplazamiento de los alimentos por el tracto digestivo. 

La porción terminal dei colon se denomina recto, donde se 
acumulan las heces hasta que puedan eliminarse. Entre el recto y 
el ano hay dos esfínteres, uno involuntário y el otro voluntário. 
Una o más veces al día, las contracciones fuertes dei colon origi- 
nan la necesidad de defecar. 

Hemos seguido el trayecto de una comida desde una apertu- 
ra (la boca) dei canal alimentarão a la otra (el ano). En la última 
sección de este capítulo veremos cómo pueden haber evolucio- 
nado algunas de las adaptaciones digestivas de los animales. 


Evaluación de conceptos 


1. En el ambiente ingrávido dei espacio, ^cómo llegan al 
estômago los alimentos deglutidos por un astronauta? 

2. Describa dos funciones digestivas fundamentales dei 
ácido clorhídrico en el jugo gástrico. 

3. «>Qué materiales se mezclan en el duodeno durante la 
digestión de una comida? 

4. ^Cómo es la estructura dei ribete en cepillo (epitelio) dei 
intestino delgado adaptado a su función de absorción de 
nutrientes? 

jfi 

5. Explique por qué el tratamiento de una infección crónica 
con antibióticos durante un período prolongado puede 
producir deficiência de vitamina K. 

6. Después de analizar la figura 41-22, explique de qué 
manera regula el pâncreas su secreción de jugo digestivo 
para mezclarse con una comida parcialmente digerida en 
el duodeno. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


Las adaptaciones evolutivas dei 
aparato digestivo de los vertebrados 
a menudo se relacionan con la dieta 

El aparato digestivo de los mamíferos y de otros vertebrados 
son variaciones de un diseno común, aunque existen muchas 
adaptaciones sorprendentes, a menudo asociadas con la dieta dei 
animal. Analizaremos algunas. 

Algunas adaptaciones dentarias 

La dentición, el conjunto de dientes dei animal, es un ejem- 
plo de la variación estructural que refleja la dieta. Particularmen- 
te, en mamíferos, la adaptación evolutiva de los dientes para el 
procesamiento de diferentes tipos de alimentos es una de las 
principales razones por la que esta clase de vertebrados ha teni- 
do tanto êxito. Compare la dentición de carnívoros, herbívoros y 
omnívoros en la figura 41-26. Los vertebrados no mamíferos, 
por lo general, poseen una dentición menos especializada, aun- 
que hay excepciones interesantes. Por ejemplo, las serpientes ve- 
nenosas, como la cascabel, tienen colmillos, dientes modificados 
que inyectan veneno a la presa. Algunos colmillos son huecos, si- 
milares a jeringas, mientras que otros gotean veneno a lo largo de 
surcos en las superficies de los dientes. Todas las serpientes tie- 
nen otra adaptación anatómica importante asociada con la ali- 
mentación: degluten su presa entera, sin masticarla, y la mandí- 
bula inferior está laxamente articulada con el cráneo por un liga- 
mento elástico que permite la apertura amplia de la boca y la gar- 
ganta para la deglución de una presa excesivamente grande (una 
vez más, presencie el episodio asombroso que se muestra en la fi- 
gura 41-2). 

Adaptaciones gástricas e intestinales 

En los carnívoros son comunes los estômagos expandibles de 
gran tamano, en quienes el período entre comidas puede ser pro- 
longado y, por tanto, deben comer lo más que puedan cuando 
atrapan una presa. Por ejemplo, un león africano de 200 kg pue- 
de consumir 40 kg de carne en una comida. 

La longitud dei aparato digestivo de los vertebrados también 
se correlaciona con la dieta. En general, los herbívoros y los om- 
nívoros tienen canales alimentados más largos respecto dei tama- 
no corporal que los carnívoros (fig. 41-27). La digestión de los 
vege tales es más difícil que la de la carne, debido a que los vege- 
tales contienen paredes celulares. El tracto más largo proporcio- 
na más tiempo de digestión y mayor área de superficie para la ab- 
sorción de nutrientes. 

Adaptaciones simbióticas 

Los animales herbívoros se enfrentan a un desafio nutricional: 
gran parte de la energia química de sus dietas es almacenada en 
la celulosa de las paredes de las células vegetales, pero los anima- 
les no producen enzimas que hidrolicen la celulosa. Muchos ver- 
tebrados (como las térmitas, cuya dieta de madera consiste prin- 
cipalmente de celulosa) solucionan este problema albergando 
dieta de grandes poblaciones de bactérias simbióticas y de pro- 
tistas en câmaras de fermentación en sus canales alimentarios. 
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Caninos 

(a) Carnívoro 


Molares 


Premolares 




▲ Fig. 41-26. Dentición y dieta, (a) Los carnívoros, como los miem- 
bros de las famílias de perros y gatos, generalmente, presentan incisivos 
y caninos puntiagudos que pueden utilizarse para matar a la presa y ras- 
gar o cortar las piezas de carne. Los premolares y los molares con pun- 
tas trituran y desgarran el alimento, (b) Por el contrario, los mamíferos 
herbívoros, como los caballos y ciervos, generalmente, tienen dientes 
con superfícies rugosas, amplias que muelen el material vegetal duro. 
Los incisivos y los caninos están modificados para arrancar trozos de ve- 
getación. En algunos mamíferos herbívoros, los caninos están ausentes, 
(c) Lo seres humanos, siendo omnívoros adaptados para consumir vege- 
tación y carne, tiene una dentición relativamente poco especializada. El 
conjunto de dientes permanentes (adulto) asciende a 32. A partir de la 
línea media de la mandíbula superior e inferior se encuentran dos incisi- 
vos similares a cuchillas para morder, un canino puntiagudo para desga- 
rrar, dos premolares para moler y tres molares para triturar. 


Estos microorganismos tienen enzimas que pueden digerir la 
eelulosa convirtiéndola en azúcares simples y otros compues- 
tos que el animal puede absorber. En muchos casos, los mi- 
croorganismos también utilizan los azúcares de la eelulosa di- 
gerida junto con los minerales para elaborar una variedad de 
nutrientes esenciales para el animal, como vitaminas y ami- 
noácidos. 

La ubicación de los microbios simbióticos en los tractos diges- 
tivos de los herbívoros varia según el tipo de animal. El hoatzín, 
un ave herbívora que vive en las selvas tropicales de Sudamérica, 
tiene un buche muscular, grande (un saco esofágico) que alberga 
microorganismos simbióticos. Las crestas duras de la pared dei 
buche muelen las hojas de las plantas en fragmentos pequenos, 




Estômago 


Colon — 
(intestino 
grueso) 


Herbívoro 


Intestino 


▲ Fig. 41-27. Comparación de los tractos digestivos de un carní- 
voro (coyote) y un herbívoro (koala). Si bien estos dos mamíferos 
tienen aproximadamente el mismo tarnaho, el intestino dei koala es 
mucho más largo, una adaptación que realza el procesamiento de las 
hojas de eucalipto fibrosas y pobres en proteínas de las que obtiene ca- 
si todo su alimento y agua. La masticación prolongada corta las hojas 
en pedazos muy pequenos, lo que aumenta la exposición dei alimento 
a los jugos digestivos. El ciego dei koala -con 2 metros es el más largo 
de cualquier animal de tarnaho equivalente- funciona como câmara de 
fermentación donde las bactérias simbióticas convierten las hojas cor- 
tadas en una dieta más nutritiva. 


y los microorganismos descomponen la eelulosa. Muchos ma- 
míferos herbívoros, como los caballos, albergan microorganis- 
mos simbióticos en un ciego grande, el saco donde se conectan 
los intestinos delgado y grueso. Las bactérias simbióticas de los 
conejos y de algunos roedores viven en el intestino grueso y en 
el ciego. Dado que la mayoría de los nutrientes se absorben en 
el intestino delgado, los nutrientes derivados de la fermenta- 
ción por bactérias en el intestino grueso se pierden, en princi- 
pio, con las heces. Los conejos y otros roedores recuperan es- 
tos nutrientes mediante el consumo de parte de sus heces y el 
desplazâmiento de alimentos por su canal alimentario una se- 
gunda vez (las heces que el conejo doméstico no reingiere, son 
las heces eliminadas después de que el alimento ha atravesado 
el tubo digestivo dos veces). El koala, un marsupial australiano, 
también tiene un ciego grande, en el que las bactérias simbióti- 
cas fermentan hojas de eucalipto finamente desmenuzadas (fig. 
41-27). Las adaptaciones más elaboradas para la dieta de un 
herbívoro evolucionaron en los animales denominados ru- 
miantes, que incluyen a los ciervos, al ganado vacuno y a las 
ovejas (fig. 41-28). 

En el siguiente capítulo veremos que la obtención de alimen- 
tos, su digestión y la absorción de los nutrientes solo son parte 
de un proceso mayor. El abastecimiento dei cuerpo también im- 
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o Rumen. Quando la vaca mastica y deglute 
por primera vez el pasto, los 

bolos alimentícios (flechas verdes) entran en el rumen. 



Intestino 
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© Retículo. Algunos bolos también 
entran al retículo. Tanto en el rumen 
como en el retículo, los procariontes y 
protistas simbióticos (principalmente, 
ciliados) actúan sobre la comida rica en 
celulosa. Como derivados de su metabolismo, 
los microorganismos secretan ácidos grasos. 
La vaca regurgita y remastica el contenido 
ruminai, proceso que se conoce como rumia, 
(flechas rojas), que degrada aún más a las 
fibras y las vuelve más accesibles a la acción 
microbiana posterior. 


O Abomaso. El material ruminai, que 
contiene gran cantidad de microorga- 
nismos, finalmente pasa al abomaso 
para la digestión por las enzimas de 
la vaca (flechas negras). 


© Omaso. La vaca, posteriormente, vuelve 
a deglutir el material ruminai (flechas 
azules), que se desplaza hacia el omaso, 
donde se produce la extracción dei agua. 


▲ Fig. 41-28. Digestión dei rumiante. El estômago dei rumiante tiene cuatro câmaras. Debido a la acción mi- 
crobiana en las camaras, la dieta de la que el rumiante realmente absorbe sus nutrientes es mucho más rica que 
el pasto que el animal consume originalmente. De hecho, el rumiante que se alimenta de pasto o forraje obtiene 
muchos de los nutrientes por digestión de los microorganismos simbióticos, que se reproducen suficientemente 
rápido en el rumen como para mantener una población estable. 


plica la distribución de nutrientes a las células de todo el orga- 
nismo (circulación) y el intercâmbio de gases respiratórios con el 
ambiente. 


Evaluación de conceptos 


1 . Explique cómo se adapta la dentidón dei ser humano a 
una dieta omnívora. 


í- 


2. En comparación con una rana adulta, el renacuajo (lar- 
va de la rana) tiene un intestino mucho más largo en re- 
lación con su tamano corporal. <>Qué sugiere esto sobre 
las dietas de estos dos estádios de la vida de la rana? 

3. “Rumiar” es una expresión común sobre el ganado va- 
cuno. <>Qué es la rumia y qué papel desempena en la 
nutrición bovina? 


V ' 


. > - 


Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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La dieta dei animal debe proporcionar energia química, matéria 
prima orgânica y nutrientes esenciales. Los herbívoros se alimen- 
tan fundamentalmente de plantas, los carnívoros consumen, so- 
bre todo, a otros animales y los omnívoros se alimentan con 


regularidad de vegetales y animales. Muchos animales acuáticos 
son suspensívoros y separan partículas pequenas dei agua. Los 
sedimentívoros excavan túneles a lo largo de su alimento y se ali- 
mentan mientras se desplazan. Los fluidofagos succionan líqui- 
dos ricos en nutrientes de un huésped vivo. La mayoría de los 
animales son macrófagos, que consumen piezas relativamente 
grandes de alimentos (pp. 844-845). 
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Concepto 


Los mecanismos homeostáticos que administran 
la energia dei animal 

> Regulación de la glucosa como ejemplo de homeostasis 

(p. 846). Los animales almacenan el exceso de calorias como glucogé- 
no en el hígado y en los músculos, y como grasa. Estos depósitos de 
energia pueden ser utilizados cuando el animal necesita ATP. El nivel 
de glucosa en sangre se mantiene dentro de un intervalo relativamente 
estrecho mediante un mecanismo de regulación negativa. 

■ Desequilíbrio calórico (pp. 846-848). Los animales desnutridos 
tienen dietas con deficiência de calorias. Los animales sobrealimen- 
tados (obesos) consumen más calorias de las que necesitan. La obe- 
sidad es un problema de salud importante en el mundo, 
especialmente en los Estados Unidos donde la falta de ejercicio y 
los alimentos que engordan constituyen una combinación poco sa- 
na. La obesidad también se ve notablemente influida por los genes. 
El problema dei mantenimiento de un peso saludable proviene en 
parte de nuestro pasado evolutivo, cuando la acumulación de grasa 
era un medio de supervivencia. 


Concepto 


La dieta dei animal debe aportar el esqueletos 
de carbono y nutrientes esenciales 

Los esqueletos de carbono son necesarios para la biosíntesis. Los 
nutrientes esenciales deben aportarse en formas preelaboradas. Los 
animales desnutridos carecen de uno o más nutrientes esenciales en 
su dieta, una entidad mucho más común que la desnutrición calóri- 
ca en las poblaciones de seres humanos (p. 849). 

Aminoácidos esenciales (pp. 849-850). Los animales requieren 
20 aminoácidos y pueden sintetizar alrededor de la mitad de ellos a 
partir de las otras moléculas que obtienen de la dieta. Los aminoá- 
cidos esenciales son los que el animal no puede sintetizar. El animal 
cuya dieta carece de uno o más aminoácidos esenciales sufrirá des- 
nutrición y experimentará deficiência proteica. 

Ácidos grasos esenciales (pp. 850-851). Los ácidos grasos esen- 
ciales, que el animal no puede sintetizar, son no saturados, lo que 
significa que tienen dobles enlaces. Las deficiências de ácidos grasos 
esenciales son excepcionales. 

Vitaminas (pp. 850-851). Las vitaminas son moléculas orgânicas 
que se necesitan en cantidades pequenas. Son hidrosolubles o lipo- 
solubles. 

> Minerales (p. 851-852). Los minerales son nutrientes inorgânicos, 
por lo general, necesarios en pequenas cantidades. 


Concepto 


Las principales etapas dei procesamiento de los 
alimentos son la ingestión, la digestión, la ab- 
sorción y la eliminación 

/ 

► El procesamiento de los alimentos en animales comprende la inges- 
tión (el acto de comer), la digestión (descomposición enzimática de 
las macromoléculas de alimento en sus monómeros), la absorción 
(captación de nutrientes por las células dei organismo) y la elimina- 
ción (traslado de materiales no digeridos fuera dei organismo en las 
heces) (p. 853). 

Compartimentos digestivos (pp. 853-855). En la digestión intra- 
celular, las partículas de alimento se incorporan mediante endocito- 
sis y se digieren en vacuolas alimentarias. La mayoría de los 


animales utiliza la digestión extracelular, produciéndose la hidrólisis 
enzimática fuera de las células en una cavidad gastrovascular o ca- 
nal alimentario. 


Concepto 


Cada órgano dei sistema digestivo de los 
mamíferos tiene funciones especializadas 
para el procesamiento de los alimentos 

El sistema digestivo de los mamíferos está compuesto de un canal 
alimentario y glândulas accesorias que segregan jugos digestivos ha- 
cia el canal (pp. 855-856). 

La cavidad oral, la faringe y el esófago (p. 856). El alimento es 
lubricado y la digestión comienza en 1a cavidad oral, donde los 
dientes mastican el alimento con la producción de partículas más 
pequenas que se exponen a la amilasa, iniciando la descomposición 
de los polímeros de glucosa. La faringe es la intersección que con- 
duce a la tráquea y el esófago. El esófago conduce el alimento de la 
faringe al estômago mediante ondas peristálticas involuntárias. 

El estômago (pp. 857-858). El estômago almacena alimentos y se- 
grega jugo gástrico, que convierte una comida en quilo ácido. El ju- 
go gástrico consta de ácido clorhídrico y de la enzima pepsina. 

El intestino delgado (pp. 858-861). El intestino delgado es el 
principal órgano de digestión y absorción. El quimo ácido dei estô- 
mago se mezcla en el duodeno con el jugo intestinal, la bilis y el ju- 
go pancreático. Varias enzimas completan la hidrólisis de las 
moléculas de alimentos a monómeros, que son absorbidos hacia la 
sangre a través dei revestimiento dei intestino delgado. Las hormo- 
nas ayudan a regular las secreciones de jugo digestivo. 

► El intestino grueso (pp. 861-862). El intestino grueso (colon) 
ayuda al intestino delgado en la reabsorción de agua y alberga bac- 
térias, algunas de las cuales sintetizan vitaminas. Las heces se trasla- 
dan por el recto y salen afuera a través dei ano. 


Concepto 


Las adaptaciones evolutivas dei aparato digesti- 
vo de los vertebrados a menudo se relacionan 
con la dieta 

!► Algunas adaptaciones dentarias (p. 862). La dentición de los 
mamíferos, generalmente, se correlaciona con su dieta. En particu- 
lar, los mamíferos tienen una dentición especializada que les posibi- 
lita la ingesta de su dieta habitual. 

’► Adaptaciones gástricas e intestinales (p. 862). Los herbívoros, 
generálmente, tienen canales alimentarios más extensos que los de 
los carnívoros, lo que refleja la necesidad de un tiempo más prolon- 
gado para la digestión de la vegetación. 

1 Adaptaciones simbióticas (pp. 863-864). Muchos animales her- 
bívoros tienen câmaras de fermentación, donde los microorganis- 
mos simbióticos digieren la celulosa. 


. 




Âutoévalua ción 


1. ^Cuál de las siguientes relaciones entre los animales y su mecanis- 
mo de alimentación es incorrecta ? 

a. León - sustratívoro. 

b. Ballena con barbas - suspensívoro. 
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c. Áfido - fluido fago. 

d. Lombriz - sedimentívoro. 

e. Serpiente - macrófago. 

2. Si fuera a correr una milla unas horas después dei almuerzo, ^qué 
combustible almacenado utilizaria? 

a. Proteínas musculares. 

b. Glucógeno muscular y hepático. 

c. Grasa almacenada en el hígado. 

d. Grasa almacenada en el tejido adiposo. 

e. Proteínas sanguíneas. 

3. Los indivíduos cuya dieta consta sobre todo de maíz probablemente 
experimentarán: 

a. Obesidad. 

b. Anorexia. 

c. Sobrealimentación. 

d. Desnutrición calórica. 

e. Desnutrición. 

4. La tráquea y el esófago de los mamíferos se abren hacia: 

a. El intestino delgado. 

b. El estômago. 

c. La faringe. 

d. El recto. 

e. La epiglotis. 

5. ^Cuáles de las siguientes enzimas tienen el pEl óptimo más bajo? 

a. Amilasa salivar. 

b. Tripsina. 

c. Pepsina. 

d. Amilasa pancreática. 

e. Lipasa pancreática. 

6. ^Cuál de las siguientes relaciones entre un órgano y su función es 
incorrecta? 

a. Estômago - digestión de proteínas. 

b. Cavidad oral - digestión de almidón. 

c. Intestino grueso - producción de bilis. 

d. Intestino delgado - absorción de nutrientes. 

e. Pâncreas producción - de enzimas. 

7. iQué función le corresponde a la enteropeptidasa, una enzima uni- 
da al epitelio intestinal? 

a. Inhibe la secreción de bilis. 

b. Inhibe la secreción duodenal. 

c. Activa a las enzimas pancreáticas. 

d. Inhibe el peristaltismo en el estômago. 

e. Incrementa el pH dei quimo. 

8. Después de la extirpación de la vesícula biliar infectada, una perso- 
na debe ser especialmente cuidadosa en la restricción de la ingesta 
de: 

a. Almidón. 

b. Proteína. 

c. Azúcar. 


d. Grasa. 

e. Agua. 

9. Nuestra cavidad oral, con su dentición, funcionalmente es más 

análoga a una de las siguientes estructuras de la lombriz de tierra: 

a. Intestino. 

b. Faringe. 

c. Molleja. 

d. Estômago. 

e. Ano. 

10. Los microbios simbióticos que ayudan a nutrir a un rumiante ha- 

bitan principalmente en regiones especializadas: 

a. Del intestino grueso. 

b. Del hígado. 

c. Del intestino delgado. 

d. De la faringe. 

e. Del estômago. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 

Interrelación evolutiva 

La tráquea y el esófago dei ser humano comparten un tubo común 
que parte de la boca y las fosas nasales, un “diseno” que a veces contri- 
buye a la muerte por asfixia. Después de analizar la evolución de los ver- 
tebrados en el capítulo 34 explique el fundamento histórico (evolutivo) 
de esta anatomia “imperfecta”. 

Problemas científicos 

Disene un experimento controlado para probar la hipótesis de que la 
amilasa salivar dei ser humano digiere el almidón más rápido a 37 °C 
(temperatura corporal dei ser humano) que a 20 °C (aproximadamente, 
la temperatura ambiente) o a 43 °C. Sus únicos materiales y equipo son 
una fuente con saliva de ser humano, agua destilada, almidón y reacti- 
vo de yodo que tine el almidón de color púrpura oscuro, vasos de pre- 
cipitado y vários banos Maria que pueden mantenerse a temperaturas 
constantes. ^Cómo interpretaria los resultados si (a) la velocidad de la 
actividad enzimática fuera mayor a 37 °C o (b) la velocidad de la activi- 

dad enzimática fuera mayor a 43 °C? 

v * - LV 

Ciência, tecnologia y soçiedad 

* 5 

Los médios de comunicación divulgan noticias a favor y en contra de 
los benefícios y peligros de ciertos alimentos. Algunos ejemplos son los 
debates sobre las dosis de las vitaminas, la defensa de dietas enriqueci- 
das con ciertas moléculas de alimento como hidratos de carbono o pro- 
teínas, la gran polémica sobre las dietas bajas en hidratos de carbono y 
la publicidad de productos nuevos como la margarina que reduce el co- 
lesterol. ^Ha modificado sus hábitos alimentarios basándose en la infor- 
mación nutricional diseminada por los médios de comunicación? ^Por 
qué o por qué no? ^Cómo debería evaluarse si estas afirmaciones nutri- 
cionales son válidas? 
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Los sistemas circulatórios reflejan la filogenia 

La circulación doble de los mamíferos depende 
de la anatomia y dei ciclo de bombeo dei 
corazón 

42-3 Los principios físicos rigen la circulación 
sanguínea 

42-4 La sangre es un tejido conectivo con células 
suspendidas en el plasma 

42-5 El intercâmbio de gases se produce a través de 
superfícies respiratórias especializadas 

La respiración ventila los pulmones 

Los pigmentos respiratórios captan y 
transportan gases 


Panorama 


Intercâmbio con el ambiente 


T odos los organismos deben intercambiar materiales y 
energia con su entorno y este intercâmbio, finalmente, se 
produce a nivel celular. Las células viven en médios acuo- 
sos; los recursos que necesitan, como los nutrientes y el oxigeno, 
atraviesan la membrana plasmática hacia el citoplasma y los de- 
sechos metabólicos, como el dióxido de carbono, salen de la cé- 
lula. En los organismos unicelulares, estos intercâmbios se 
producen directamente con el ambiente externo. En cambio, en 
la mayoría de las células que componen los organismos multice- 
lulares es imposible el intercâmbio directo con el entorno. Esta 
restricción se asocia con la evolución de sistemas fisiológicos es- 
pecializados en el transporte e intercâmbio de materiales. 

Las branquias plumosas dei salmón (fig. 42-1) presentan un 
área superficial que se expande hacia el ambiente exterior. Cerca 
de las superficies externas de las branquias hay rredes de vasos 
sanguíneos diminutos (capilares). El oxigeno disuelto en el agua 




Á Figura 42-1. Las branquias dei salmón, que intercambian ga- 
ses entre la sangre y el entorno. 


circundante se difunde a través dei epitelio delgado que recubre 
las branquias y hacia la sangre, mientras que el dióxido de car- 
bono se difunde hacia el agua. 

El salmón y muchos otros animales poseen sistemas especia- 
lizados para el intercâmbio de materiales con el ambiente y la 
mayoría también tiene un sistema de transporte interno que 
transporta líquido (sangre o líquido intersticial) por todo el orga- 
nismo (véase fig. 40-4). 

En este capítulo exploraremos los mecanismos de transporte 
interno de los animales. También examinaremos un ejemplo cla- 
ve de la transferencia de sustancias químicas entre los animales y 
su entorno: el intercâmbio de los gases oxigeno (0 2 ) y dióxido de 
carbono (C0 2 ), proceso esencial para la respiración y la bioener- 
gética celular. 



Los sistemas circulatórios reflejan 
la filogenia 

f - r • 

La difusión sola no es suficiente para el transporte de sustan- 
cias a largas distancias en los animales; por ejemplo, para el mo- 
vimiento de la glucosa desde el aparato digestivo y dei oxigeno 
de los pulmones hacia el cerebro dei mamífero. La difusión es 
ineficaz en distancias que superen algunos milímetros, porque el 
tiempo que requiere la difusión de una sustancia de un lugar a 
otro es proporcional al cuadraào de la distancia. Por ejemplo, si 
la difusión de 100 pm de determinada cantidad de glucosa re- 
quiere un segundo, serán necesarios 100 segundos para que la 
misma cantidad se difunda 1 mm y casi 3 horas para que se di- 
funda 1 cm. El sistema circulatório soluciona este problema ase- 
gurando que ninguna sustancia deba difundirse muy lejos para 
entrar o salir de en una célula. Mediante el transporte rápido de 
grandes volúmenes de líquido por todo el organismo, el sistema 
circulatório conecta funcionalmente el ambiente acuoso de las 
células corporales con los órganos que intercambian gases, ab- 
sorben nutrientes y eliminan desechos. En los pulmones de un 
mamífero, por ejemplo, el oxigeno dei aire inhalado se difunde a 




través de un epitelio delgado hacia la sangre, mientras que el dió- 
xido de carbono se difunde en la dirección opuesta. El movi- 
miento dei gran volumen de líquido en el sistema circulatório, 
impulsado por el corazón, transporta rápidamente la sangre rica 
en oxigeno a todo el organismo. Con el flujo de la sangre por los 
tejidos corporales dentro de los capilares, las sustancias químicas 
son transportadas por la sangre y el líquido intersticial que bana 
directamente a las células. 

El transporte interno y el intercâmbio gaseoso están relaciona- 
dos funcionalmente en la mayoría de los filos animales y, por tan- 
to, en este capítulo nos concentraremos en los sistemas circula- 
tório y respiratório. También destacaremos el papel de estos dos 
sistemas en el mantenimiento de la homeostasis (véase cap. 40); 
por ejemplo, en la regulación dei contenido de nutrientes y de- 
sechos dei líquido intersticial. En primer lugar estudiaremos la 
circulación en los animales invertebrados. 

Circulación de los invertebrados 

El amplio espectro de tamanos y de formas de los invertebra- 
dos es comparable con la diversidad en los sistemas circulatórios. 
Las distintas presiones selectivas de los diversos ambientes tam- 
bién condujeron a la modificación evolutiva de los sistemas cir- 
culatórios entre los invertebrados. 


Cavidades gastrovasculares 

Debido a la simplicidad de su plan corporal, las hidras y otros 
cnidarios no requieren un verdadero sistema circulatório. En es- 
tos animales una pared corporal con un grosor de sólo dos célu- 
las encierra una cavidad gastrovascular central que actúa en la di- 
gestión y en la distribución de sustancias en el organismo (véase 
fig. 41-13). El líquido dei interior de la cavidad se continua con 
el agua exterior mediante una sola abertura; por tanto, las capas 
tisulares interna y externa están banadas por líquido. Desde la 
cavidad gastrovascular de la hidra se extienden ramas delgadas 
hacia los tentáculos dei animal y algunos cnidarios, como las me- 
dusas, tienen cavidades gastrovasculares aun más complejas (fig. 
42-2) Dado que la digestión comienza en la cavidad, solo las cé- 
lulas de la capa interna tienen acceso directo a los nutrientes, 
aunque éstos solo tienen que recorrer una distancia corta para al- 
canzar las células de la capa externa. 



▲ Fig. 42-2. Transporte interno dei cnidario Aurelia. El animal se observa aqui desde su super- 
fície inferior (superfície oral). La boca conduce a una cavidad gastrovascular compleja con ramifica- 
ciones que se irradian hacia y desde el canal circular. Las células ciliadas que revisten los canales ha- 
cen circular el líquido en las direcciones que indican las flechas. 


Los planarios y otros platelmintos también poseen cavidades 
gastrovasculares que intercambian materiales con el ambiente a 
través una sola abertura (véase fig. 33-10). La forma aplanada dei 
cuerpo y la ramificación de la cavidad gastrovascular dei animal 
aseguran que todas las células sean banadas por un medio apto 
y que las distancias de difusión sean cortas. 

Sistemas circulatórios abiertos y cerrados 

En los animales con varias capas celulares, las cavidades gas- 
trovasculares son insuficientes para el transporte interno porque 
las distancias de difusión son demasiado grandes para el inter- 
câmbio adecuado de nutrientes y desechos. Durante la evolu- 
ción, en estos animales desarrollaron dos tipos de sistemas circu- 
latórios que superaron las limitaciones de la difusión: abiertos y 
cerrados. Ambos sistemas tienen tres componentes básicos: un lí- 
quido circulatório (sangre), un conjunto de tubos (vasos san- 
guíneos) por los que se desplaza la sangre a lo largo dei organis- 
mo y una bomba muscular (el corazón). El corazón impulsa la 
circulación por medio de la energia metabólica para elevar la pre- 
sión hidrostática de la sangre, que fluye a favor de un gradiente 
de presión a través de su circuito y luego vuelve nuevamente al 
corazón. Esta presión arterial es la fuerza motora dei movimien- 
to dei líquido en el sistema circulatório. 

En los insectos, otros artrópodos y en la mayoría de los mo- 
luscos la sangre bana los órganos directamente en un sistema 
circulatório abierto (fig. 42-3a). No hay diferencia entre la 
sangre y el líquido intersticial y este líquido corporal general se 
denomina más correctamente hemolinfa. Uno o más corazones 
bombean la hemolinfa hacia un sistema interconectado de senos, 
que son espacios que rodean a los órganos. Aqui, el intercâmbio 
de sustancias químicas se produce entre la hemolinfa y las célu- 
las dei organismo. En los insectos y otros artrópodos, el corazón 
es un tubo alargado de localización dorsal que, cuando se con- 
trae, bombea hemolinfa a través de los vasos hacia los senos. 
Cuando el corazón se relaja atrae a la hemolinfa hacia el sistema 
circulatório a través de poros denominados ostiolos. Los movi- 
mientos corporales que comprimen los senos facilitan la circula- 
ción de la hemolinfa. 

En el sistema circulatório cerrado, la sangre está confinada 
en vasos y es diferente dei líquido intersticial (fig. 42-3b). Uno 
o más corazones bombean la sangre hacia vasos grandes que se 

ramifican en otros más pequenos a lo lar- 
go dei trayecto a través de los órganos. 
Aqui, los materiales se intercambian me- 
diante difusión entre la sangre y el líqui- 
do intersticial que bana las células. Las 
lombrices, los calamares, los pulpos y to- 
dos los vertebrados poseen sistemas cir- 
culatórios cerrados. 

El hecho de que los sistemas circulató- 
rios abiertos y cerrados estén extendidos 
entre los animales sugiere que ambos 
ofrecen ventajas. Por ejemplo, las meno- 
res presiones hidrostáticas asociadas con 
los sistemas circulatórios abiertos los ha- 
cen más económicos que los sistemas ce- 
rrados desde el punto de vista dei gasto 
energético. Además, como carecen de un 
sistema extenso de vasos sanguíneos, los 
sistemas abiertos requieren menos ener- 
gia para su estructuración y manteni- 
miento. Y por otra parte, en algunos in- 
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Hemolinfa en los senos 
que rodean a los organos 



(a) Un sistema circulatório abierto En un sistema circulatório abierto, 
como el dei saltamonrtes, la sangre y el líquido intersticial son lo mismo 
y este líquido se denomina hemolinfa. El corazón bombea hemolinfa 
mediante vasos hacia los senos, donde se produce el intercâmbio de 
materiales entre la hemolinfa y las células. La hemolinfa vuelve al 
corazón a través de los ostiolos, que están equipados con válvulas que 
se cierran con la contracción cardíaca. 


▲ Fig. 42-3. Sistemas circulatórios abierto y cerrado. 
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(b) Un sistema circulatório cerrado. En los sistemas circulatórios cerrados, 
la sangre circula dentro de vasos, separada dei líquido intersticial. El 
intercâmbio de sustancias químicas se produce entre la sangre y el líquido 
intersticial y entre este último y las células dei organismo. En la lombriz, 
tres vasos principales se ramifican en vasos más pequenos que irrigan los 
diversos órganos. El vaso dorsal funciona como el corazón principal, que 
bombea la sangre mediante el peristaltismo. Cerca dei extremo anterior 
de la lombriz, cinco pares de vasos rodean el aparato digestivo y actúan 
como corazones auxiliares que bombean la sangre ventralmente. 


vertebrados, los sistemas circulatórios abiertos cumplen otras 
funciones. Por ejemplo, en los moluscos y artrópodos acuáticos 
de muda reciente, el sistema circulatório abierto funciona como 
un esqueleto hidrostático para el sostén dei cuerpo. 

<>Qué ventajas tienen los sistemas circulatórios cerrados? Los 
sistemas cerrados, con su mayor presión arterial, son más efica- 
ces en el transporte de líquidos circulatórios para cumplir con los 
requerimientos metabólicos tisulares y celulares elevados de ani- 
males de mayor tamano y más activos. Por ejemplo, entre los 
moluscos, sólo los calamares y los pulpos grandes y activos po- 
seen sistemas circulatórios cerrados. Además, aunque todos los 
artrópodos tienen sistemas circulatórios abiertos, los crustáceos 
más grandes, como las langostas y los cangrejos, poseen un sis- 
tema más desarrollado de artérias y venas, así como un órgano de 
bombeo accesorio que ayuda a mantener la presión arterial. Los 
sistemas circulatórios cerrados están más desarrollados en los 
vertebrados. 

/ ' 

w 

Estúdio de la circulación en los vertebrados 

Los seres humanos y otros vertebrados tienen un sistema cir- 
culatório cerrado, denominado sistema cardiovascular. Gene- 
ralmente, el corazón de los vertebrados tiene una o dos aurícu- 
las, que son las câmaras receptoras de la sangre que regresa al co- 
razón, y uno o dos ventrículos, que son las câmaras que bom- 
bean la sangre que sale dei corazón. 

Las artérias, las venas y los capilares son los tres tipos prin- 
cipales de vasos sanguíneos, que en el organismo humano tienen 


una longitud total aproximada de 100 000 km. Las artérias trans- 
portan la sangre desde el corazón a los órganos de todo el cuer- 
po. En los órganos, las artérias se ramifican en arteriolas, vasos 
pequenos que transportan sangre hasta los capilares. 

Los capilares son vasos microscópicos con paredes porosas y 
muy delgadas. Las redes de estos vasos, denominadas lechos ca- 
pilares, se infiltran en todos los tejidos. A través de las paredes 
delgadas de los capilares se produce el intercâmbio de sustancias 
químicas, como gases disueltos, mediante la difusión entre la 
sangre y el líquido intersticial en torno a las células de los tejidos. 

En su extremo “comente abajo”, los capilares convergen en 
vénulas y las vénulas convergen en venas. En términos genera- 
les, las venas devuelven la sangre al corazón. Obsérvese que las 
artérias y las venas se diferencian por la dirección en la que trans- 
portan la sangre, no por las características de la sangre que con- 
tienen. Todas las artérias transportan sangre desde el corazón ha- 
cia los capilares y las venas devuelven la sangre al corazón desde 
los capilares. Una excepción importante es la vena porta hepáti- 
ca, que transporta sangre desde los lechos capilares dei aparato 
digestivo hacia los lechos capilares hepáticos. El flujo sanguíneo 
dei hígado se desplaza hacia la vena hepática, que conduce la 
sangre al corazón. 

Los sistemas cardiovasculares de los diferentes taxones de ver- 
tebrados son variaciones de este esquema general, modificado 
por la selección natural. La tasa metabólica (véase cap. 40) es un 
factor importante en la evolución de los sistemas cardiovascula- 
res. En general, los animales con mayores tasas metabólicas tie- 
nen sistemas circulatórios más complejos y corazones más pode- 
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rosos que los animales con tasas metabólicas más bajas. De for- 
ma similar, en un animal, la complejidad y la cantidad de vasos 
sanguíneos en un órgano particular se correlacionan con sus re- 
querimientos metabólicos. Quizá, las diferencias más importan- 
tes en las adaptaciones cardiovasculares entre los animales se 
asocian con la respiración branquial de la mayoría de los verte- 


brados acuáticos en comparación con la respiración pulmonar de 
los vertebrados terrestres. 

Peces 

El corazón de un pez tiene dos câmaras principales, un ven- 
trículo y una aurícula (fig. 42-4). La sangre bombeada desde el 



Figura 42-4 

de los sistemas circulatórios de los vertebrados. 
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Los anfibios tienen un cora- 
zón con tres câmaras y dos 
circuitos de flujo sanguíneo: 
pulmocutáneo y sistémico. 
En el único ventrículo par- 
cialmente se mezcla la sangre 
rica en oxigeno con la sangre 
con bajo contenido de 
oxigeno. 


Los reptiles, con excepción de 
las aves, tienen un corazón de 
tres câmaras y dos circuitos de 
flujo sanguíneo. Sin embargo, 
un tabique divide parcialmente 
el ventrículo, lo que reduce aun 
más la mezcla de sangre con 
concentraciones de oxigeno 
altas y bajas. 


Los mamíferos y las aves tienen 
un corazón con cuatro câmaras 
que separa por completo la san- 
gre rica en oxigeno de la sangre 
con bajo contenido de oxigeno 
(los grandes vasos situados cer- 
ca dei corazón son levemente, 
peor diferentes en las aves, pero 
el patrón de circulación doble 
es esencialmente igual al ilustra- 
do aqui) 
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Los circuitos sistémicos abarcan todos los tejidos dei organismo. Obsérvese que los sistemas circulatórios están ilustrados como si el animal estuvie- 
ra frente al lector: con el lado derecho dei corazón ilustrado a la izquierda y viceversa. 
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ventrículo se desplaza primero hacia las branquías (circulación 
branquial), donde capta oxigeno (0 2 ) y elimina dióxido de carbo- 
no (C0 2 ) a través de las paredes capilares. Los capilares branquia- 
les convergen en un vaso que transporta sangre rica en oxigeno a 
los lechos capilares de todo el organismo (circulación sistémica). 
La sangre, posteriormente, regresa por las venas a la aurícula dei co- 
razón. Obsérvese que, en los peces, la sangre debe atravesar dos le- 
chos capilares durante cada circuito. Cuando la sangre circula por 
un lecho capilar, la presión arterial -la fuerza motora de la circula- 
ción— disminuye sustancialmente (por motivos que explicaremos 
en breve). Por tanto, la sangre rica en oxigeno que abandona las 
branquías fluye hacia la circulación sistémica lentamente (aunque 
el proceso se ve facilitado por los movimientos corporales durante 
la natación). Esto restringe el aporte de 0 7 a los tejidos y, por tanto, 
la tasa metabólica aerobia máxima de los peces. 

Anfíbios 

Las ranas y otros anfíbios tienen un corazón de tres câmaras, 
con dos aurículas y un ventrículo (véase fig. 42-4). El ventrículo 
bombea sangre hacia una artéria bifurcada que divide la salida 
ventricular en el circuito pulmocutáneo y el circuito sistémi- 
co. El circuito pulmocutáneo conduce a los capilares en los órga- 
nos de intercâmbio gaseoso (los pulmones y la piei en la rana), 
donde la sangre capta 0 2 y libera C0 2 antes de volver a la aurícu- 
la izquierda dei corazón. La mayor parte de la sangre rica en oxi- 
geno que vuelve se bombea hacia el circuito sistémico, que irri- 
ga todos los órganos y luego devuelve sangre con escaso conteni- 
do de oxigeno a la aurícula derecha a través de las venas. En el 
ventrículo de la rana se mezclan un poco la sangre rica en oxige- 
no proveniente de los pulmones y la sangre con baja concentra - 
ción de oxigeno procedente dei resto dei organismo. Sin embar- 
go, una prominencia en el ventrículo desvia gran parte de la san- 
gre rica en oxigeno de la aurícula izquierda hacia el circuito sis- 
témico y la mayor parte de la sangre con baja concentración de 
oxigeno de la aurícula derecha hacia el circuito pulmocutáneo. 

Esta organización, denominada circulación doble, proporciona 
un flujo vigoroso de sangre al cerebro, los músculos y otros órganos 
porque la sangre se bombea una segunda vez después de perder 
presión en los lechos capilares de los pulmones y la piei. Esto con- 
trasta notablemente con la circulación única de los peces, en los que 
la sangre fluye directamente desde los órganos respiratórios (bran- 
quías) hacia otros órganos bajo menor presión. 

Reptiles (excepto aves) 

Los reptiles poseen una circulación doble con un circuito 
pulmonar (pulmones) y un circuito sistémico (véase fig. 42-4). 
El corazón de las tortugas, las serpientes y los lagartos tiene tres 
câmaras, aunque el ventrículo está parcialmente dividido por un 
tabique, lo que determina que la mezcla de la sangre con mayor 
y menor contenido de oxigeno sea aun menor que en los anfí- 
bios. En los cocodrilos, un tabique divide completamente al ven- 
trículo en câmaras derechas e izquierdas separadas. Todos los 
reptiles, con excepción de las aves, poseen dos artérias que par- 
ten dei corazón hacia el circuito sistémico y válvulas arteriales 
que les permiten el desvio de gran parte de la sangre dei circuito 
pulmonar al sistémico. 

Mamíferos y aves 

En todos los mamíferos y en todas las aves, el ventrículo está 
completamente dividido en câmaras derechas e izquierdas sepa- 


radas (véase fig. 42-4). El lado izquierdo dei corazón recibe y 
bombea sólo sangre rica en oxigeno, mientras que el lado dere- 
cho recibe y bombea sólo sangre con escaso contenido de oxige- 
no. El aporte de oxigeno se acentúa debido a que estos dos tipos 
de sangre no se mezclan y la circulación doble restablece la pre- 
sión dei circuito sistémico después dei paso de la sangre por los 
capilares pulmonares. 

El corazón fuerte de cuatro câmaras fue una adaptación esen- 
cial para el sostén de la forma de vida endotérmica característica 
de los mamíferos y las aves. Los endotermos utilizan diez veces 
más energia que los ectotermos de tamano similar; por tanto, sus 
sistemas circulatórios deben suministrar diez veces más combus- 
tible y 0 2 a sus tejidos (y eliminar diez veces más C0 2 y otros de- 
sechos). Este gran tráfico de sustancias es posible gracias a las cir- 
culaciones sistémica y pulmonar independientes y separadas, y a 
corazones poderosos y grandes que bombean el volumen de san- 
gre necesario. Como se explico en el capítulo 25, los mamíferos 
y las aves descendieron de reptiles ancestrales diferentes y sus co- 
razones con cuatro câmaras evolucionaron de forma indepen- 
diente, un ejemplo de evolución convergente. 



1 . ^Quél limitación física fundamental requiere un sistema 
circulatório en organismos grandes? 

2. ^Qué ventaja ofrece el sistema circulatório cerrado? «>Cuál 
es su desventaja? 

3. ^Cuáles son las dos ventajas fisiológicas que presentan 
los circuitos respiratório (pulmocutáneo o pulmonar) y 
sistémico separados con respecto a un circuito único co- 
mo el de los peces, que combina circulación branquial y 
sistémica? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A 



La circulación doble de los mamíferos 
depende de la anatomia y dei ciclo 
de bombeo dei corazón 

1 ■ ft ** 

Como las cardiopatías suponen un problema sanitario impor- 
tante y muy difundido en la población humana, los científicos es- 
tudiaron el sistema circulatório dei ser humano con mayor deta- 
lle que cualquier otro. Su estructura y función pueden servir co- 
mo modelo para la exploración de la circulación dei mamífero en 
general. 

Circulación de los mamíferos 

Cuando lea este análisis detallado dei flujo sanguíneo, a través 
dei sistema cardiovascular de los mamíferos, consulte la figura 
42 - 5 , que presenta números que se corresponden con los núme- 
ros incluídos en el texto. Comenzaremos nuestro recorrido con 
el circuito pulmonar y diremos que T el ventrículo derecho 
bombea sangre hacia los pulmones a través de T; las artérias pul- 
monares. Mientras la sangre fluye por los lechos capilares en 
ambos pulmones, capta 0 2 y libera C0 2 . La sangre rica en oxige- 
no vuelve de los pulmones a través de las venas pulmonares a 
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la aurícula izquierda dei corazón. Después, la sangre rica en oxi- 
geno fluye hacia g el ventrículo izquierdo mientras éste se abre 
y la aurícula se contrae. El ventrículo izquierdo bombea la san- 
gre rica en oxigeno hacia los tejidos dei organismo a través dei 
circuito sistémico. La sangre abandona el ventrículo izquierdo 
por medio de g) la aorta, que transporta sangre a las artérias que 
irrigan la totalidad dei cuerpo. Las primeras ramas de la aorta co- 
rresponden a las artérias coronárias (no ilustradas), que irrigan el 
músculo cardíaco propiamente dicho. Luego aparecen las ramas 
que conducen a los lechos capilares @ en la cabeza y los brazos 
(extremidades superiores). La aorta continua en dirección poste- 
rior y aporta sangre rica en oxigeno a las artérias que conducen 
a© las arteriolas y lechos capilares en los órganos abdominales 
y las piernas. En los capilares, el 0 2 y el C0 2 se difunden de 
acuerdo con sus gradientes de concentración: el O, se desplaza 
desde la sangre hacia los tejidos y el CO ? producido por la respi- 
ración celular se difunde hacia la circulación sanguínea. Los ca- 
pilares se vuelven a unir y forman vénulas, que transportan san- 
gre hacia las venas. La sangre con escaso contenido de oxigeno 
proveniente de la cabeza, el cuello y las extremidades superiores 
se encauza hacia una vena grande denominada © vena cava an- 
terior (o superior). Otra vena grande denominada fg) vena cava 
posterior (o inferior) drena la sangre dei tronco y de las extremi- 
dades inferiores. Las dos venas cavas vacían su contenido en 
la aurícula derecha, desde la cual, la sangre con escaso conteni- 
do de oxigeno se dirige hacia el ventrículo derecho. 
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▲ Fig. 42-5. Sistema cardiovascular dei mamífero: panorama 
general. Obsérvese que los circuitos dobles operan simultáneamente, 
no de la forma seriada que sugiere la numeración dei diagrama. Los 
dos ventrículos bombean casi al unísono; mientras que parte de la san- 
gre se desplaza en el circuito pulmonar, el resto fluye en el circuito sis- 
témico. 


El corazón de los mamíferos en detalle 

El análisis más profundo dei corazón de los mamíferos (con el 
corazón dei ser humano, como ejemplo) permite comprender 
mejor el funcionamiento de la circulación doble (fig. 42-6). 
Ubicado debajo dei esternón, el corazón humano tiene el tama- 
no aproximado de un puno cerrado y está compuesto, principal- 
mente, por músculo cardíaco (véase fig. 40-5). Las dos aurículas 
presentan paredes relativamente delgadas y actúan como câma- 
ras de acumulación de la sangre que vuelve al corazón, la mayor 
parte de la cual fluye hacia los ventrículos cuando éstos se rela- 
jan. La contracción de las aurículas completa el llenado ventricu- 
lar. Los ventrículos tienen paredes más gruesas y se contraen con 
más fuerza que las aurículas, especialmente, el ventrículo iz- 
quierdo, que debe bombear la sangre a todos los órganos a tra- 
vés dei circuito sistémico. 

El corazón se contrae y se relaja de forma rítmica. Cuando se 
contrae, bombea sangre; cuando se relaja, sus câmaras se llenan 
de sangre. El término ciclo cardíaco se refiere a una secuencia 
completa de bombeo y llenado. La fase de contracción dei ciclo 
se denomina sístole y la fase de relajación corresponde a la diás- 
tole (fig. 42-7). El volumen de sangre por minuto que el ventrí- 
culo izquierdo bombea hacia el circuito sistémico se denomina 
gasto cardíaco. Este último depende de dos factores: la veloci- 
dad de contracción, o frecuencia cardíaca (cantidad de latidos 
por minuto), y el volumen sistólico, la cantidad de sangre bom- 
beada por el ventrículo izquierdo en cada contracción. El volu- 
men sistólico promedio en los seres humanos es de, aproximada- 
mente, 75 mL. Una persona con este volumen sistólico y una fre- 
cuencia cardíaca en reposo de 70 latidos por minuto tiene un 
gasto cardíaco de 5,25 L/min, casi equivalente al volumen total 
de sangre dei cuerpo humano. El gasto cardíaco puede quintu- 
plicarse durante el ejercicio intenso. Esto es equivalente al bom- 
beo de una cantidad de sangre igual a la masa corporal de una 
persona promedio cada 2 a 3 minutos. 

El corazón tiene cuatro válvulas, compuestas de hojas de teji- 
do conectivo, que evitan el flujo retrógrado y mantienen el mo- 
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A Fig. 42-6. El corazón dei mamífero en detalle. Obsérvense las 
válvulas, que evitan el flujo retrógrado en el corazón, y el grosor relati- 
vo de las paredes de las câmaras cardíacas. 
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▲ Fig. 42-7. El ciclo cardíaco. En un ser humano adujto en reposo 
con un pulso de aproximadamente 75 latidos por minuto, un ciclo car- 
díaco completo tarda cerca de 0,8 segundos. Durante la fase de re- 
iajación (aurículas y ventrículos en diástole), la sangre que vuelve por las 
grandes venas fluye hacia las aurículas y los ventrículos. @ Un período 
breve de sístole auricular^expulsa la sangre restante de las aurículas ha- 
cia los ventrículos. © Durante el resto dei ciclo, la sístole ventricular 
bombea sangre hacia las grandes artérias. Obsérvese que durante sie- 
te octavos dei tiempo -todo el ciclo cardíaco menos de 0,1 segundo- 
las aurículas están relajadas y se llenan con la sangre que regresa por 
las venas. 


rímiento de la sangre en la dirección correcta (véase fig. 42-6). 
Entre cada aurícula y cada ventrículo hay una válvula auriculo- 
ventricular (AV). Las válvulas AV están sujetas por fibras fuertes 
que evitan su desplazamiento excesivo. La presión generada por 
la contracción enérgica de los ventrículos cierra las válvulas AV, 
lo que impide el flujo de la sangre hacia las aurículas. Las válvu- 
las semilunares se encuentran en las dos salidas dei corazón: 
donde la aorta abandona el ventrículo izquierdo y la artéria pul- 
monar abandona el ventrículo derecho. Estas válvulas se abren 
debido a la presión generada por la contracción ventricular. 
Guando los ventrículos se relajan, la sangre comienza a fluir de 
vuelta hacia el corazón y las válvulas semilunares se cierran, lo 
que evita el flujo sanguíneo hacia los ventrículos. Las paredes 
elásticas de las artérias se dilatan cuando reciben la sangre expul- 
sada de los ventrículos. Mediante la medición dei pulso -el esti- 
ramiento rítmico de las artérias producido por la presión de la 
sangre impulsada por las contracciones poderosas de los ventrí- 
culos- se puede medir la frecuencia cardíaca. 

Los ruidos cardíacos que se escuchan con el estetoscopio se 
deben al cierre de las válvulas (incluso sin el estetoscopio, el lec- 
tor podrá oír estos ruidos si presiona su oído firmemente contra 


el tórax de un amigo). El patrón dei ruido es “lub-dup, lub-dup, 
lub-dup”. El primer ruido cardíaco (“lub”) es producido por el 
choque de la sangre contra las válvulas AV cerradas. El segundo 
ruido (“dup”) corresponde al choque de la sangre contra las vál- 
vulas semilunares. 

Un defecto en una o más válvulas origina una entidad cono- 
cida como soplo cardíaco, que puede ser detectado como un sil- 
bido cuando un chorro de sangre se desplaza a través de una vál- 
vula. Algunas personas nacen con soplos cardíacos; en otras, las 
válvulas pueden estar lesionadas a causa de una infección (fiebre 
reumática, por ejemplo). La mayoría de los soplos cardíacos no 
disminuyen la eficiência dei flujo sanguíneo lo suficiente como 
para justificar la cirugía. 

Mantenimiento dei ritmo cardíaco 

Es fundamental que los órganos dei cuerpo reciban oxigeno 
en el momento adecuado. Por ejemplo, las células cerebrales 
mueren en pocos minutos si se interrampe su aporte de oxigeno. 
Por tanto, el mantenimiento de la función cardíaca es crucial pa- 
ra la supervi vencia. Durante la evolución se desarrollaron vários 
mecanismos que aseguran la continuidad y el control dei latido 
cardíaco. 

Algunas células dei músculo cardíaco son autoexcitables, lo 
que significa que se contraen sin ninguna senal dei sistema ner- 
vioso, incluso si se extraen dei corazón y se ponen en un cultivo 
tisular. Cada una de estas células posee su propio ritmo de con- 
tracción intrínseco. <>Cómo se coordinan sus contracciones en el 
corazón intacto? La región cardíaca denominada nodo senoauri- 
cular (SA), o marcapaso, establece la velocidad y el momento 
de la contracción de todas las células musculares cardíacas. Com- 
puesto por tejido muscular especializado, el nodo SA está locali- 
zado en la pared de la aurícula derecha, cerca dei punto donde 
la vena cava superior penetra en el corazón. Puesto que el mar- 
capaso dei corazón dei ser humano (y de otros vertebrados) está 
compuesto por tejidos musculares especializados y localizados 
dentro dei órgano propiamente dicho, el corazón de los vertebra- 
dos se denomina corazón miogénico. En contraste, los marca- 
pasos de la mayoría de los corazones de artrópodos se originan 
en nervios motores provenientes dei exterior, en una organiza- 
ción denominada corazón neurogénico. 

- El nodo SA genera impulsos eléctricos muy similares a los 
producidos por las células nerviosas. Como las células dei 
músculo cardíaco están acopladas eléctricamente (mediante los 
discos intercalados entre células adyacentes), los impulsos gene- 
rados por el nódulo SA se propagan rápidamente por las paredes 
de las aurículas y producen la contracción de ambas câmaras al 
unísono (fig. 42-8) Los impulsos también pasan a otra región 
de tejido muscular cardíaco especializado, un punto de transmi- 
sión denominado nodo auriculoventricular (AV), ubicado en la 
pared existente entre la aurícula y el ventrículo derechos. Aqui, 
los impulsos permanecen aproximadamente 0,1 segundo antes 
de diseminarse hacia las paredes de los ventrículos. Este retraso 
asegura que las aurículas se vacíen por completo antes de la con- 
tracción ventricular. Las fibras musculares especializadas deno- 
minadas ramas dei haz de His y fibras de Purkinje, posteriormen- 
te, conducen las senales al ápex dei corazón y a todas las paredes 
ventriculares. 

Los impulsos que se desplazan por el músculo cardíaco du- 
rante el ciclo cardíaco producen corrientes eléctricas que se con- 
ducen por los líquidos corporales a la piei, donde las corrientes 
pueden ser detectadas mediante electrodos y registradas como 

un electrocardiograma (ECG). 
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El nodo SA establece el ritmo dei corazón, aunque está afec- 
tado por una variedad de senales fisiológicas. Dos conjuntos de 
nervios afectan la frecuencia cardíaca: uno acelera el marcapaso, 
y el otro disminuye la velocidad. La frecuencia cardíaca es un tra- 
bajo regulado por las acciones opuestas de estos dos conjuntos 
de nervios. El marcapaso también se ve afectado por las hormo- 
nas endógenas segregadas por las glândulas. Por ejemplo la epi- 
nefrina, la hormona de “pelea o huida” secretada por las glându- 
las suprarrenales, aumenta la frecuencia cardíaca (véase cap. 45). 
La temperatura corporal es otro factor que afecta al marcapaso. 
El aumento de sólo 1 °C incrementa la frecuencia cardíaca en, 
aproximadamente, 10 latidos por minuto. Por eso, la frecuencia 
dei pulso de las personas aumenta considerablemente cuando 
tienen fiebre. La frecuencia cardíaca también se eleva con el ejer- 
cicio, una adaptación que permite que el sistema circulatório 
aporte el 0 2 adicional que requieren los músculos activos. 


Concepto 


Los princípios físicos rigen 
la circula ción sanguínea 

En los animales, la sangre suministra nutrientes y elimina los 
desechos de todo el organismo. Estas funciones son posibles gra- 
das al sistema circulatório, una red de vasos ramificados similar 
en cierta forma al sistema de canerías que suministra agua pota- 
ble a las ciudades y elimina los productos de desecho. Los mis- 
mos principios físicos que rigen la operación de estos sistemas de 
canerías también influyen en el funcionamiento de los sistemas 
circulatórios de los animales. 



1 . 


2 . 



Algunos ninos nacen con un orificio pequeno entre los 
ventrículos izquierdo y derecho. Explique cómo, si no se 
corrige quirúrgicamente, este defecto puede afectar el 
contenido de 0 2 de la sangre que entra en el circuito sis- 
témico desde el corazón. 

éPor qué es importante que el nodo AV dei corazón dis- 
minuya la velocidad o retrase el impulso eléctrico que se 
desplaza desde el nodo SA y las paredes auriculares hasta 
los ventrículos? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Estructura y función de los vasos sanguíneos 

La rinfraestructura’’ dei sistema circulatório se compone de 
una red de vasos sanguíneos. Todos los vasos sanguíneos están 
formados por tejidos similares. Las paredes de las artérias y las 
venas, por ejemplo, tienen tres capas similares (fig. 42-9). En el 
exterior, una capa de tejido conectivo con fibras elásticas permi- 
te el estiramiento y la retracción dei vaso. La capa media conde- 
ne músculo liso y más fibras elásticas. El revestimiento de la luz 
de todos los vasos sanguíneos, incluídos los capilares, correspon- 
de a un endotelio, una única capa de células aplanadas que pro- 
porciona una superfície lisa que minimiza la resistência al flujo 
de la sangre. 

Las diferencias estructurales se correlacionan con las distintas 
funciones de las artérias, las venas y los capilares. Las capilares 
carecen de las dos capas externas y sus paredes delgadas constan 
sólo de endotelio y membrana basal. Esto facilita el intercâmbio 
de sustancias entre la sangre y el líquido intersticial que bana a 
las células. Las artérias tienen capas externas y medias más grue- 
sas que las de las venas. La sangre fluye por los vasos dei sistema 
circulatório a velocidades y presiones desiguales. Las paredes más 

gruesas de las artérias les proporcionan 
fuerza para acomodar la sangre bombeada 
rápidamente y a una presión elevada por el 
corazón y su elasticidad ayuda a mantener 
la presión arterial incluso cuando el cora- 
zón se relaja entre contracciones. Las venas 
de paredes más delgadas transportan sangre 
hacia el corazón a velocidad y presión ba- 
jas. La sangre fluye por las venas, principal- 
mente, como resultado de la acción muscu- 
lar; cuando una persona se mueve, sus 
músculos esqueléticos comprimen las ve- 
nas y deslizan la sangre a través de ellas. En 
las venas grandes hay unas lengüetas de te- 
jido que actúan como válvulas unidireccio- 
nales que permiten que la sangre fluya sólo 
hacia el corazón (fig. 42-10) 
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▲ Fig. 42-8. El control dei ritmo cardíaco. Las porciones doradas de los gráficos en el extremo 
inferior indican los componentes dei electrocardiograma (ECG) que corresponden a la secuencia de 
eventos eléctricos en el corazón. En el paso 4, la porción negra dei ECG a la derecha de la "espi- 
ga" dorada representa actividad eléctrica después de la contracción ventricular; durante esta fase, 
los ventrículos están eléctricamente cebados y, por tanto, son capaces de conducir la siguiente ron- 
da de senales de contracción. 


Velocidad dei flujo sanguíneo 

La sangre viaja más de mil de veces más 
rápido en la aorta (cerca de 30 cm/s en pro- 
medio) que en los capilares (cerca de 0,026 
cm/s). Este cambio de velocidad obedece a 
la ley de continuidad , que describe el movi- 
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Los líquidos ejercen una fuerza denominada 
presión hidrostática contra las superficies con 
las que entran en contacto y esa presión es la 
que los impulsa a través de los tubos. Los líqui- 
dos fluyen de áreas de mayor a menor presión 
menor presión. La presión hidrostática que ejer- 
ce la sangre sobre la pared de los vasos y que la 
propulsa se denomina presión arterial. La pre- 
sión arterial es mucho mayor en las artérias que 
en las venas y es máxima en las artérias con la 
contracción cardíaca, durante la sístole ventricu- 
lar (presión sistólica; véase figura 42-11). 

Cuando una persona toma el pulso con los 
dedos colocados en la muneca puede sentir que 
la artéria sobresale con cada latido. La onda 
de la presión se debe, en parte, a que las abertu- 
ras estrechas de las arteriolas dificultan la salida 
de sangre de las artérias. Por consiguiente, cuan- 
do el corazón se contrae, la sangre ingresa en las 
artérias a una velocidad mayor que a la que las 
abandona y los vasos se estiran debido a la pre- 
sión. Las paredes elásticas de las artérias se vuel- 
ven a cerrar durante la diástole, pero el corazón 
se contrae otra vez antes de que a las arteriolas 
haya fluido suficiente sangre a las artérias como 
para disminuir por completo la presión en las 
artérias. Esta impedancia de las arteriolas se de- 
nomina resistência periférica. Como conse- 
cuencia de las artérias elásticas que trabajan con- 
tra la resistência periférica se produce una pre- 
sión arterial considerable incluso durante la 


Á Fig. 42-9. La estructura de los vasos sanguíneos. Esta micro- 
"'otografía (MEB) muestra una artéria junto a una vena con paredes 
delgadas. 


miento de los líquidos en tubos. Cuando el diâmetro dei tubo va- 
ria a lo largo de su extensión, el líquido fluye por los segmentos 
más estrechos con mayor rapidez que en los segmentos más an- 
chos. Dado que el volumen de flujo por segundo debe ser cons- 
:ante en todo el tubo, el líquido debe fluir con mayor velocidad 
cuando se estrecha el área transversal (piénse en la velocidad dei 
chorro de agua de una manguera con boquilla y sin ella). 

Basándose en la ley de continuidad, el lector podría pensar 
que la sangre debería desplazarse con mayor rapidez por los ca- 
pilares que por las artérias, porque el diâmetro de capilares es 
muy pequeno. Sin embargo, el área transversal total de los capi- 
lares es la que determina la velocidad dei flujo. Cada artéria 
transporta sangre a tal cantidad de capilares que el área transver- 
sal total es mucho más grande en los lechos capilares que en 
cualquier otra parte dei sistema circulatório. Por este motivo, la 
sangre disminuye notablemente su velocidad al ingresar en las 
arteriolas desde las artérias y la velocidad disminuye aun más en 
los lechos capilares. Los capilares son los únicos vasos con pare- 
des suficientemente delgadas como para permitir el intercâmbio 
de sustancias entre la sangre y el líquido intersticial y el flujo más 
lento de la sangre por estos vasos diminutos potência ese inter- 
câmbio. Con la salida de la sangre de los capilares y su entrada 
en las vénulas y las venas, la velocidad vuelve a incrementarse 
como resultado de la reducción dei área transversal total (véase 
figura 42-11, en la página siguiente). 
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▲ Fig. 42-10. Flujo sanguíneo en las venas. Los músculos esquelé- 
ticos contraídos comprimen las venas. Las solapas de tejido dentro de 
las venas actúan como válvulas unidiseccionales manteniendo el movi- 
miento de la sangre sólo hacia el corazón. Si una persona permanece 
sentada o de pie durante mucho tiempo, la falta de actividad muscular 
ocasiona edema en los pies con sangre retenida que no puede volver al 
corazón. 
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diástole (presión diastólica) y la sangre fluye de forma continua 
hacia las arteriolas y los capilares (véase fig. 42-11). Como se 
ilustra en la figura 42-12, la presión arterial de un ser humano 
sano en reposo oscila entre 120 mm Hg (milímetros de mercú- 
rio; una unidad de presión) en la sístole y menos de 80 mm Hg 
en la diástole. 

La presión arterial está determinada, en parte, por el gasto car- 
díaco y, en parte, por la resistência periférica. La contracción de 
los músculos lisos en las paredes de las arteriolas reduce el diâ- 
metro de los vasos diminutos, aumenta la resistência periférica y, 
como consecuencia, eleva la presión arterial en la zona de las ar- 
térias. Cuando los músculos lisos se relajan, las arteriolas se dila- 
tan, fenómeno que aumenta su diâmetro. En consecuencia, el 
flujo sanguíneo de las arteriolas se eleva y la presión en las arté- 
rias disminuye. Los impulsos nerviosos, las hormonas y otras se- 
nales controlan los músculos de la pared de estas arteriolas. El es- 
trés, físico o emocional, puede elevar la presión arterial al desen- 
cadenar respuestas nerviosas y hormonales que contraen los va- 
sos sanguíneos. 

El gasto cardíaco se ajusta en coordinación con los câmbios de 
la resistência periférica. Esta coordinación de los mecanismos re- 
guladores mantiene un flujo sanguíneo adecuado cuando cam- 
bian las demandas dei organismo sobre el sistema circulatório. 
Durante el ejercicio intenso, por ejemplo, se dilatan las arteriolas 
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▲ Fig. 42-11. La interrelación entre la velocidad dei flujo sanguí- 
neo, el área transversal de los vasos sanguíneos y la presión ar- 
terial. La velocidad dei flujo sanguíneo disminuye notablemente en las 
arteriolas y es mínima en los capilares, debido al aumento dei área 
transversal total. La presión arterial, la principal fuerza que conduce la 
sangre desde el corazón hacia los capilares, es máxima en las artérias. 


en los músculos activos. Esta respuesta permite un mayor flujo 
de sangre rica en oxigeno hacia los músculos y también disminu- 
ye la resistência periférica. Por sí solo, esto ocasionaria un des- 
censo de la presión arterial (y, por tanto, dei flujo sanguíneo) en 
todo el organismo. Sin embargo, el gasto cardíaco aumenta, lo 
que mantiene la presión arterial y el incremento necesario dei 
flujo sanguíneo. 

En animales terrestres grandes, la gravedad es otro factor que 
afecta a la presión arterial. Además de la fuerza necesaria para su- 
perar la resistência periférica, se requiere más fuerza para el des- 
plazamiento de la sangre por encima dei nivel dei corazón. En el 
ser humano de pie la sangre debe subir cerca de 0,35 m para ir 
desde el corazón hasta el cerebro. Esto exige otros 27 mm Hg de 
presión, lo que requiere que el corazón gaste más energia en su 
ciclo de contracción. Este desafio para el bombeo es significati- 
vamente mayor en los animales con cuellos largos. Una jirafa de 
pie, por ejemplo, necesita bombear la sangre hasta 2,5 m por en- 
cima dei corazón. Esto requiere cerca de 190 mm Hg de presión 
arterial adicional en el ventrículo izquierdo y la presión sistólica 
normal de una jirafa cerca dei corazón supera los 250 mm Hg 
(una presión sistólica tan elevada seria extremadamente peligro- 
sa en el ser humano). Las válvulas de control y los senos, junto 
con los mecanismos de retroalimentación que reducen el gasto 
cardíaco, evitan que esta presión elevada lesione el cerebro de la 
jirafa cuando inclina la cabeza para beber: una posición corporal 
que ocasiona el descenso de la sangre a casi 2 m dei corazón, fe- 
nómeno que agrega 150 mm Hg adicionales de presión artéria, 
en las artérias que se dirigen al cerebro. Los fisiólogos han esta- 
blecido hipótesis sobre la presión arterial y las adaptaciones car- 
diovasculares en los dinosaurios - algunos de los cuales tenían 
cuellos de casi 10 m de largo- que deben haber necesitado una 
presión sistólica de, aproximadamente, 760 mm Hg para bom- 
bear sangre al cerebro cuando la cabeza se encontraba completa- 
mente erguida. Sin embargo, las evidencias indican que es posi- 
ble que los dinosaurios no hayan tenido corazones lo suficiente- 
mente potentes como para generar estas presiones. Basándose en 
este análisis y en estúdios sobre la estructura cuello-hueso, algu- 
nos biólogos han llegado a la conclusión de que los dinosaurios 
de cuellos largos se alimentaban cerca dei suelo en lugar de ele- 
var su cabeza para alimentarse con el follaje alto. 

Cuando la sangre llega a las venas, su presión no se ve muy 
afectada por la acción dei corazón. Esto se debe a que la sangre 
encuentra tanta resistência a su paso por los millones de arterio- 
las y capilares diminutos que la presión generada por el bombeo 
cardíaco se disipay ya no puede propulsar sangre por las venas. 
^Cómo regresa la sangre al corazón, especialmente, cuando debe 
despiazarse desde las extremidades inferiores contra la gravedad? 
Las contracciones rítmicas de los músculos lisos en las paredes 
de las vénulas y las venas explican parte dei movimiento de la 
sangre. Un factor de mayor importância es que la actividad de los 
músculos esqueléticos durante el ejercicio comprime la sangre en 
las venas (véase fig. 42-10). Asimismo, cuando inhalamos, el 
cambio en la presión dentro de la cavidad torácica (tórax) ocasio- 
na la expansión y la entrada de sangre en las venas cavas y otras 
venas grandes cerca dei corazón. 

Función dç los capilares 

En cualquier momento dado, solo cerca dei 5 al 10% de los 
capilares dei organismo tienen sangre fluyendo a través de ellos. 
Sin embargo, todos los tejidos poseen numerosos capilares, por 
lo que cada parte dei cuerpo está irrigada en todo momento. Los 
capilares dei cerebro, el corazón, los rinones y el hígado, general- 
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O El resultado habitual de la medida de la presión 
arterial en un indivíduo de 20 anos es de 120/70. Las 
unidades de estas cifras corresponden a mm de 
mercúrio (Hg); la presión arterial de 120 es una 
újerza que puede sostener una columna de mercúrio 
de 120 mm de altura. 


O Se continua liberando el manguito hasta que la sangre 
fluya libremente por la artéria y desaparezcan los ruidos 
debajo dei manguito. La presión en este punto 
corresponde a la diastólica que permanece en la artéria 
cuando el corazón se relaja. 


Lectura de la 
presión arterial: 
120/70 

Presión en 
el manguito 
menor de 70 




Presión en 
el manguito 
menor de 120 


Presión en 
el manguito 
superior a 120 


.m 


120 


Manguito 
de goma 

inflado con aire : 


120 


Ruidos audibles 
con el estetoscopio 


Artéria \ 
comprimida 


Artéria 


Los ruidos 
cesan 


0 El esfigmomanómetro, un manguito inflable unido a 
un manómetro, mide la presión sanguínea en una 
artéria. El manguito se coloca alrededor dei brazo y se 
infla hasta que la presión cierra la artéria, de modo que 
la sangre no fluya más allá dei manguito. Cuando esto 
sucede, la presión ejercida por el manguito supera la 
presión de la artéria. 


@ El fonendoscopio o estetoscopio permite escuchar los ruidos dei flujo 
sanguíneo debajo dei manguito. Cuando la artéria está cerrada no hay pulso 
debajo dei manguito. Este último se desinfla gradualmente hasta que la 
sangre comienza a fluir hacia el antebrazo y se pueden percibir los ruidos 
producidos por la sangre que pulsa en la artéria debajo dei manguito con el 
manguito con el estetoscopio. Esto ocurre cuando la presión arterial es 
mayor que la presión ejercida por el manguito. La presión en este punto 
corresponde a la presión sistólica. 


Á Fig. 42-12. Medición de la presión arterial. La presión arterial se registra como dos números separados por 
una barra. El primer número corresponde a la presión sistólica; el segundo es la presión diastólica. 


mente, están llenos hasta el tope pero en muchos otros lugares la 
irrigación varia con el tiempo porque la sangre se desvia de un 
destino a otro. Después de una comida, por ejemplo, aumenta el 
aporte de sangre al aparato digestivo. Durante el ejercicio fuerte, 
la sangre se desvia dei aparato digestivo con un suministro más 
generoso a los músculos esqueléticos y la piei. Ésta es una razón 
por la cual el ejercicio fuerte inmediatamente posterior a una co- 
mida sustanciosa puede producir indigestión. 

Dos mecanismos regulan la distribución de la sangre en los 
lechos capilares. Ambos dependen de los músculos lisos contro- 
lados por las senales nerviosas y las hormonas. En un mecanis- 
mo, la contracción de la capa de músculo liso en la pared de la 
arteriola constrine el vaso, reduciendo su diâmetro y disminu- 
yendo el flujo sanguíneo hacia el lecho capilar. Con la relajación 
de la capa muscular, la arteriola se dilata, fenómeno que permi- 
te la entrada de la sangre en los capilares. En el otro mecanismo, 
los anillos de músculo liso, denominados esfínteres precapilares 
porque están localizados en la entrada de los lechos capilares, 
controlan el flujo de sangre entre las arteriolas y las vénulas 
(fig. 42-13). 

Como ya se ha explicado, el intercâmbio de sustancias entre 
la sangre y el líquido intersticial que bana las células se produce 
a través de las delgadas paredes dei endotelio de los capilares. Al- 
gunas sustancias pueden ser transportadas a través de la célula 


endotelial en vesículas que se forman por endocitosis en un ex- 
tremo de la célula y que, posteriormente, liberan su contenido 
por exocitosis en el extremo opuesto. Otras, simplemente, se di- 
funden entre la sangre y el líquido intersticial. Las moléculas pe- 
quenas, como el 0 2 y el C0 2 se difunden por gradientes de con- 
centración â través de las células endoteliales. La difusión tam- 
bién puede producirse a través de hendiduras entre células adya- 
centes. Sin embargo, el transporte por estas hendiduras se pro- 
duce, principalmente, por el flujo a masivo debido a la presión 
dei líquido. La presión arterial en el interior de los capilares em- 
puja el líquido (constituido por agua y solutos pequenos, como 
azúcares" sales, 0 2 y urea) por las hendiduras capilares. El movi- 
miento externo de este líquido determina una pérdida neta de lí- 
quido desde el extremo situado por encima dei capilar, cerca de 
la arteriola. Las células sanguíneas suspendidas en la sangre y la 
mayor parte de las proteínas disueltas en ella son demasiado 
grandes para atravesar fácilmente el endotelio y permanecen en 
los capilares. Las proteínas sanguíneas que quedan en los capila- 
res, especialmente la albúmina, crean una presión osmótica, 
aproximadamente, constante desde el extremo arteriolar al extre- 
mo venular en el lecho capilar. En contraste, la presión arterial 
disminuye notablemente. Esta diferencia entre la presión arterial 
y la presión osmótica arrastra el líquido fuera de los capilares en 
el extremo arteriolar y al interior de los capilares en el extremo 
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venular (fig. 42-14). Cerca dei 85% dei líquido que abandona 
la sangre en el extremo arterial dei lecho capilar vuelve a ingre- 
sar desde el líquido intersticial en el extremo venoso y el 15% 
restante, finalmente, vuelve a la sangre a través de los vasos dei 
sistema linfático. 



Esfínteres precapilares Canal 


Vénula 


(a) Esfínteres relajados 



Arteriola 


Vénula 


(b) Esfínteres contraídos 


Retorno de liquido por el sistema linfático 

Tanta sangre se desplaza por los capilares que la perdida 
acumulada de líquido asciende, aproximadamente, a 4 L dia- 
rios. También se produce cierta extravasación de proteínas san- 
guíneas, aunque la pared capilar no es muy permeable a molé- 
culas de gran tamano. El líquido y las proteínas que se pierden 
vuelven a la sangre mediante el sistema linfático. El líquido 
penetra en este sistema por difusión hacia los capilares linfáti- 
cos diminutos entremezclados entre los capilares dei sistema 
cardiovascular. Una vez en el interior dei sistema linfático, el lí- 
quido se denomina linfa; su composición es similar a la dei 
líquido intersticial. El sistema linfático drena en el sistema cir- 
culatório cerca de la unión de las venas cavas con la aurícula 
derecha (véase fig. 43-5). 

Los vasos linfáticos, al igual que las venas, poseen válvulas 
que evitan el flujo retrógrado dei líquido hacia los capilares. Las 
contracciones rítmicas de las paredes vasculares ayudan a des- 
plazar el líquido hacia los capilares linfáticos. También como 
las venas, los vasos linfáticos dependen, principalmente, dei 
movimiento de los músculos esqueléticos para desplazar el lí- 
quido hacia el corazón. 

Junto con los vasos linfáticos existen órganos denominados 
gânglios linfáticos. Al filtrar la linfa y atacar a los virus y a las 
bactérias, los gânglios linfáticos desempenan un papel impor- 
tante en la defensa dei organismo. Dentro de cada gânglio lin- 
fático hay una red de tejido conectivo con espacios ocupados 
por linfocitos especializados en la defensa. Cuando el organis- 
mo lucha contra una infección, estas células se multiplican rá- 
pidamente y los gânglios linfáticos presentan tumefacción y do- 
lor al tacto (motivo, por el cual, el médico examina el cuello en 
busca de gânglios linfáticos inflamados cuando una persona se 
siente enferma). 

El sistema linfático participa en la defensa contra las infec- 
ciones y mantiene el volumen y la concentración de las proteí- 
nas sanguíneas. Recuérde que en el capítulo 41 se explico que 
el sistema linfático también transporta grasas desde el aparato 
digestivo hacia el sistema circulatório. 



(c) Capilares y vasos de mayor tamano 
(MEB) 


20 gm 


A Fig. 42-13. Flujo sanguíneo en los lechos capilares. Los esfínte- 
res precapilares regulan el pasaje de sangre hacia los lechos capilares. 
Parte de la sangre fluye directamente desde las arteriolas a las vénulas 
por capilares denominados canales de comunicación directa que siem- 
pre están abiertos. 


Evaluación de conceptos 






■ 




o 


1. ^Cuál es la principal causa de la baja velocidad dei 
sanguíneo en los capilares? 

2. ^De qué forma el aumento de la presión arterial resultan- 
te de la elevación dei gasto cardíaco combinado con el 
desvio de la mayor parte de flujo sanguíneo hacia los 
músculos esqueléticos prepara al cuerpo para enfrentarse 
al peligro o para huir de él? 

Explique qué mecanismo determina que se forme edema 
-acumulación de líquido en los tejidos corporales- como 
resultado de la disminución de las proteínas plasmáticas 
debido a una deficiência importante de proteínas en la 
dieta. 


3. 



Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


878 


UNiDAD siete Forma y función de los animales 






Capilar 


Glóbulo 

rojo 


1 5 pm 


En el extremo arterial 
dei capilar, la presión arterial es 
mayor que la presión osmótica 
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En el extremo venular dei 
capilar, la presión arterial es 
y~\ inferior a la presión osmótica 
y el líquido fluye desde el líquido 
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Extremo arterial dei capilar 
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▲ Fig. 42-14. Intercâmbio de líquido entre los capilares y el líquido intersticial. La microfo- 
tografía en el extremo superior izquierdo muestra a los glóbulos rojos que se desplazan por un ca- 
pilar (MO). 



La sangre es un tejido conectivo 
con células suspendidas en el 
plasma 

Ahora abandonaremos el análisis de los tubos y las bombas 
de los sistemas circulatórios y nos concentraremos en los líqui- 
dos que circulan por ellos. Como ya sabemos, en los inverte- 
brados con circulación abierta, la sangre (hemolinfa) no difiere 
dei líquido intersticial. En cambio, en los sistemas circulatórios 
cerrados de los vertebrados, la sangre es un tejido conectivo es- 
pecializado. 

Composición y función de la sangre 

f 

La sangre se compone de vários tipos de células suspendidas 
en una matriz líquida denominada plasma. Después de la extrac- 
ción de una muestra de sangre, las células pueden separa rse dei 
plasma mediante centrifugación de la sangre (debe agregarse un 
anticoagulante para evitar la coagulación). Los elementos celula- 
res (células y fragmentos de ellas) que ocupan cerca dei 45% dei 
volumen de la sangre, sedimentan en el tubo de centrifugado y 
forman un precipitado rojo denso. Sobre este sedimento celular 
se encuentra el plasma, una sustancia transparente de color ama- 
rillento. 


Plasma 

El plasma sanguíneo está constituído, aproximadamente, 
por un 90% de agua. Entre los diversos solutos se encuentran 
sales inorgânicas en forma de iones disueltos, en ocasiones, de- 
nominados electrólitos sanguíneos (fig. 42-15, en la página si- 
guiente). La concentración combinada de estos iones es impor- 
tante para el mantenimiento dei equilíbrio osmótico de la san- 
gre. Algunos iones también participan como tampones de la 
sangre, que en el ser humano normalmente tiene un pH de 7,4. 
Adernás, el funcionamiento normal de los músculos y los ner- 
vios depende de la concentración de iones clave en el líquido 
intersticial, que refléja su concentración en el plasma. El rinón 
mantiene los electrólitos plasmáticos en concentraciones exac- 
tas, un ejemplo de homeostasis que exploraremos con detalle 
en el capítulo 44.' 

Las proteínas plasmáticas, otra clase importante de solutos 
con numerosas funciones, actúan en conjunto como tampones 
ante los câmbios dei pH, ayudan a mantener el equilíbrio osmó- 
tico entre la sangre y el líquido intersticial y contribuyen a la vis- 
cosidad (espesor) de la sangre. Los distintos tipos de proteínas 
plasmáticas también cumplen funciones específicas. Algunas 
acompanan a los lípidos, que son insolubles en agua y pueden 
desplazarse en la sangre solo si están unidos a proteínas. Otra 
clase de proteínas, las inmunoglobulinas o anticuerpos, ayudan a 
combatir a los virus y otros elementos extranos que invaden el 
organismo (véase cap. 43). Por último, las proteínas plasmáticas, 
denominadas fibrinógenos, son factores de coagulación que ayu- 
dan a sellar filtraciones cuando los vasos sanguíneos están lesio- 
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A Fig. 42-15. Composición de la sangre en los mamíferos. 


nados. El plasma sanguíneo sin estos factores de coagulación se 
denomina suero. * 

El plasma también contiene una gran variedad de sustancias 
en trânsito de una parte dei organismo a otra, como nutrientes, 
desechos metabólicos, gases respiratórios y hormonas. El plasma 
sanguíneo y el líquido intersticial son similares en su composi- 
ción, excepto que el plasma posee una concentración mucho ma- 
yor de proteínas (recuérdese que las paredes capilares no son 
muy permeables a las proteínas). 

Elementos celulares 

Hay dos clases de células suspendidas en el plasma sanguíneo 
(véase fig. 42-15): los glóbulos rojos, que transportan oxigeno, 
y los glóbulos blancos, que actúan en la defensa. Las plaquetas, 
otros elementos celulares, son fragmentos de células que partici- 
pan en el proceso de la coagulación. 

Eritrocitos. Los glóbulos rojos, o eritrocitos, son las células san- 
guíneas más numerosas. Cada microlitro (pL; o mm 3 ) de sangre 
humana contiene 5 a 6 millones de glóbulos rojos y hay aproxi- 
madamente 25 billones de estas células en los 5 L de sangre dei 
organismo. 

Los eritrocitos constituyen un excelente ejemplo de relación 
estrecha entre estructura y función. Su principal función de 
transporte de 0 2 depende de la difusión rápida dei gas a través 
de su membrana plasmática. Los eritrocitos humanos son discos 
pequenos (de 7 a 8,5 pm de diâmetro) bicóncavos, más delgados 
en el centro que en los bordes. Su tamano pequeno y su forma 


bicóncava proporcionan una gran superficie colectiva para la po- 
blación total de eritrocitos y cuanto mayor sea el área total de 
membrana eritrocitaria en un determinado volumen de sangre, 
mayor será la rapidez de difusión dei 0 2 . Los eritrocitos de los 
mamíferos carecen de núcleo, una característica excepcional que 
deja más espado en estas células diminutas para la hemoglobi- 
na, la proteína que contiene hierro y que transporta oxigeno 
(véase fig. 5-20). Los eritrocitos también carecen de mitocondrias 
y genéran su ATP exclusivamente mediante el metabolismo anae- 
róbio. El transporte de oxigeno por los eritrocitos seria menos 
eficiente si su metabolismo fuera aerobio y consumiera parte dei 
oxigeno que transportan. 

A. pesar de su tamano pequeno, el eritrocito contiene cerca de 
250 millones de moléculas de hemoglobina. Dado que cada mo- 
lécula de hemoglobina capta hasta cuatro moléculas de 0 2 , un 
eritrocito puede transportar cerca de mil millones de moléculas 
de 0 2 . Los investigadores han observado que la hemoglobina 
también se une a la molécula gaseosa óxido nítrico (NO) como al 
0 2 . Con el paso de los eritrocitos por los lechos capilares de los 
pulmones, branquias y otros órganos respiratórios el O, se difun- 
de hacia el interior de los eritrocitos, donde la hemoglobina se 
une a él y al NO. En los capilares sistémicos, la hemoglobina li- 
bera el 0 2 , que luego se difunde hacia las células dei organismo. 
El NO relaja las paredes capilares y permite su expansión, lo que, 
probablemente, facilita el suministro de 0 2 a las células. 

Leucócitos. La sangre contiene cinco tipos principales de gló- 
bulos blancos o leucócitos: monocitos, neutrófilos, basófilos, 
eosinófilos y linfocitos (véase fig. 42-12). Su función colectiva 
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consiste en luchar contra las infecciones. Por ejemplo, los mo- 
nocitos y los neutrófilos son fagocitos que incorporan y 
digieren bactérias y los desechos de las células muertas dei or- 
ganismo. Como veremos en el capítulo 43, los linfocitos se con- 
vierten en linfocitos B y T especializados, que producen la res- 
puesta inmunológica contra sustancias extranas. Los glóbulos 
blancos pasan la mayor parte de su vida fuera dei sistema cir- 
culatório, “patrullando” por el líquido intersticial y el sistema 
linfático, donde se desarrollan casi todas las “batallas” contra 
los patógenos. Normalmente, un microlitro de sangre humana 
contiene entre 5 000 y 10 000 leucócitos, pero estas cantidades 
aumentan transitoriamente cuando el organismo se enfrenta a 
una infección. 

Plaquetas. Las plaquetas, el tercer elemento celular de la sangre, 
son fragmentos de células de aproximadamente 2 a 3 pm de diâ- 
metro. Carecen de núcleo y se originan como fragmentos cito- 
plasmá ticos desprendidos de células grandes en la médula ósea. 
Las plaquetas posteriormente ingresan en la sangre y parti cipan 
en el proceso importante de la coagulación. 


Células madre y sustitución de los elementos celulares 

Los elementos celulares de la sangre (eritrocitos, leucócitos y 
plaquetas) se desgastan y sustituyen constantemente a lo largo de 
la vida. Los eritrocitos, por ejemplo, habitualmente circulan du- 
rante los tres a cuatro meses y luego son destruidos por fagocitos 
en el hígado y el bazo. Las enzimas digieren las macromoléculas 
de las células viejas y mediante procesos de biosíntesis se elabo- 
ran nuevas macromoléculas empleando muchos de los monóme- 
ros, como los aminoácidos, obtenidos de las células sanguíneas 
viejas, así como materiales nuevos y energia de los alimentos. 
Muchos de los átomos de hierro provenientes de la hemoglobina 
de eritrocitos destruidos se incorporan a nuevas moléculas de he- 
moglobina. 

Los eritrocitos, los leucócitos y las plaquetas se desarrollan a 
partir de una fuente común, una población de células denomina- 
das células madre pluripotenciales de la médula roja de los hue- 
sos, particularmente, de las costillas, las vértebras, el esternón y 
la pélvis (fig. 42-16). “PluripotenciaL significa que estas células 
tienen el potencial de diferenciarse en cualquier tipo de célula 
sanguínea o en células productoras de plaquetas. Las células ma- 
dre pluripotenciales surgen en las primeras etapas embrionárias 
y la población se renueva mientras se reabastece la sangre con 
elementos celulares (véase el capítulo 21 para más información 
sobre las células madre). 

La producción de eritrocitos se controla por un mecanismo de 
retroalimentación negativa sensible a la cantidad de 0 2 que llega 
a los tejidos corporales a través de la sangre. Cuando los tejidos 
no reciben suficiente 0 2 , el rinón sintetiza y secreta una hormo- 
na denominada eritropoyetina (EPO), que estimula la produc- 
ción de eritrocitos. Cuando la sangre suministra más 0 2 dei que 
pueden utilizar los tejidos, el nivel de EPO disminuye junto con 
la producción de eritrocitos. 

Los médicos utilizan EPO sintética para el tratamiento de la 
anemia, una enfermedad que se caracteriza por que los niveles de 
hemoglobina son menores que los normales. En cambio, algunos 
atletas abusan de la EPO y se inyectan el producto para aumen- 
tar sus niveles de eritrocitos. Esta práctica, conocida como dopa- 
je, está prohibida por el Comité Olímpico Internacional y por 
otras federaciones deportivas. En el ano 2002, vários atletas que 
competían en las Olimpiadas de invierno en Salt Lake City tuvie- 
ron resultados positivos en análisis de sustancias químicas simi- 
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▲ Fig. 42-16. Diferenciación de las células sanguíneas. Algunas 
de las células madre pluripotenciales se diferencian en células madre 
linfoides, que luego se desarrollan hasta convertirse en linfocitos B y T, 
dos tipos de linfocitos que actúan en la respuesta inmunitaria (véase 
cap. 43). Las otras células sanguíneas se diferencian a partir de células 
madre mieloides. 


lares a la EPO y, como consecuencia, fueron despojados de algu- 
nas de sus medallas. 

Recientemente, los investigadores han obtenido resultados sa- 
tisfactorios aislando células madre pluripotenciales y desarrollan- 
do estas células en cultivos experimentales. Las células madre 
pluripotenciales purificadas pronto podrán proporcionar terapias 
eficaces para enfermedades dei ser humano, como la leucemia. 
Una persona con leucemia posee una línea cancerosa de células 
madre productora de leucócitos. Las células madre cancerosas 
superan a las células productoras de eritrocitos y producen una 
cantidad excepcionalmente elevada de leucócitos, muchos de 
ellos, anormales. Un tratamiento experimental de la leucemia 
consisté en la eliminación de las células madre pluripotenciales 
dei paciente, mediante la destrucción de la médula ósea y el rea- 
bastecimiento de la misma con células madre no cancerosas. Con 
solo 30 de estas células se puede repoblar por completo la mé- 
dula ósea. 


Coagulación sanguínea 

La mayoría de las personas experimentan cortes y raspaduras 
de vez en cuando; sin embargo, no sangran hasta morir porque 
la sangre contiene un material autosellante que detiene las filtra- 
ciones. El sellador siempre está presente en una fonna inactiva 
denominada fibrinógeno. El coágulo se forma sólo cuando esta 
proteína plasmática se convierte en su forma activa, fibrina, la 
cual se agrega en hebras que forman la estructura dei coágulo. El 
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mecanismo de la coagulación, habitualmente, comienza con la li- 
beración de factores por parte de las plaquetas y comprende una 
cadena de reacciones complejas que, finalmente, transforman el 
fibrinógeno en fibrina (fig. 42-17). Se han descubierto más de 
doce factores de la coagulación y el mecanismo todavia no está 
completamente dilucidado. Una mutación genética, que afecte a 
cualquier paso dei proceso de coagulación, causa hemofilia, una 
enfermedad que se caracteriza por hemorragias excesivas que 
pueden deberse incluso a cortes y contusiones menores. 

Los factores anticoagulantes de la sangre, normalmente, evi- 
tan la coagulación espontânea en ausência de lesión. Sin embar- 
go, algunas veces se produce aglutinación de plaquetas y coagu- 
lación de fibrina en el vaso sanguíneo, que bloquea el flujo de la 
sangre. Un coágulo de este tipo se denomina trombo. Estos coá- 
gulos, potencialmente peligrosos, tienden a formarse en indiví- 
duos con enfermedades cardiovasculares. 

Enfermedad cardiovascular 

Más de la mitad de las muertes que se producen en los Esta- 
dos Unidos se deben a las enfermedades cardiovasculares, tras- 
tornos dei corazón y de los vasos sanguíneos. La tendencia a ex- 
perimentar enfermedades cardiovasculares es hereditária en cier- 


ta medida, aunque el estilo de vida también desempena un papel 
importante. Los factores no genéticos que aumentan el riesgo de 
problemas cardiovasculares son el tabaquismo, el sedentarismo, 
la dieta rica en grasa animal y las concentraciones elevadas de co- 
lesterol en sangre. 

El colesterol se desplaza en el plasma principalmente en forma 
de partículas que contienen miles de moléculas de colesterol y 
otros lípidos unidos a una proteína. Un tipo de partículas -las li- 
poproteínas de baja densidad (LDL), a menudo denominadas 
“colesterol maio”- se asocian con el depósito de colesterol en las 
placas arteriales, crecimiento que se produce en las paredes inter- 
nas de las artérias. Otro tipo -las lipoproteínas de alta densidad 
(HDL) o “colesterol bueno- reducen el depósito de colesterol. El 
ejercicio aumenta la concentración de HDL, mientras que el taba- 
quismo produce el efecto opuesto en la relación LDL/HDL. 

Las artérias sanas tienen paredes lisas que permiten el flujo 
sanguíneo sin obstrucción. El depósito de colesterol aumenta el 
espesor de ese revestimiento liso y lo transforma en áspero. En 
ese lugar se forma una placa infiltrada por tejido conectivo fi- 
broso y colesterol. Esas placas disminuyen la luz de la artéria y 
producen una enfermedad cardiovascular crónica conocida co- 
mo aterosclerosis (fig. 42-18). El revestimiento irregular de la 
artéria aterosclerótica fomenta la adhesión de las plaquetas, de- 





@ Este sello es reforzado por un coágulo de fibrina cuando 
la lesión dei vaso es importante. La fibrina se forma 
mediante un proceso de vários pasos: los factores de la 
coagulación liberados por las plaquetas agrupadas o por 
las células lesionadas se mezclan con los factores de 
la coagulación dei plasma y forman una cascada de 
activación que convierte a la proteína plasmática denominada 
protrombina en su forma activa, trombina. Esta última es un 
enzima que cataliza el paso final dei proceso de la 
coagulación, la conversión dei fibrinógeno en fibrina. Las 
hebras de fibrina se interconectan y forman un parche (véase 
la MEB coloreada). 


"I ?.M 

=?= 


Fibras de colágeno 


Tapón plaquetario 

La plaqueta libera sustancias 

químicas que hacen que las plaquetas vecinas 

se tornen pegajosas 

Factores de la coagulación de: 

Plaquetas 
Células lesionadas 
► Plasma (los factores comprenden cálcio y vitamina K) 


Protrombina 


Trombina 


Fibrinógeno 


Fibrina 


5 pm 


m El proceso de la coagulación 
comienza con la lesión dei 
endotelio vascular, que expone 
el tejido conectivo en la 
pared vascular a la sangre. 

Las plaquetas se adhieren a fibras 
de colágeno en el tejido conjuntivo 
y liberan una sustancia que torna 
pegajosas a las plaquetas vecinas. 


Las plaquetas forman un tapón 
que proporciona protección 
de emergencia frente a la pérdida 
de sangre. 


ulo de fibrina Eritrocito 


▲ Fig. 42-17. Coagulación de la sangre. 
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(a) Artéria normal 50 gm (b) Artéria parcialmente obstruída 250 gm 


A Fig. 42-18. Aterosclerosis. Estas microfotografías ópticas comparan un corte transversal de (a) 
una artéria normal (sana) con (b) una artéria parcialmente bloqueada por una placa aterosclerótica. 
Las placas están compuestas principalmente por tejido conectivo fibroso y células de músculo liso in- 
filtradas por lípidos. 


sencadena el proceso de la coagulación e interfiere en la circula- 
ción. 

La hipertensión (aumento de la presión arterial) promueve la 
aterosclerosis y aumenta el riesgo de infarto de miocardio y de ic- 
tus (accidente cerebrovascular). La aterosclerosis tiende a elevar 
la presión arterial al disminuir la luz de los vasos y reducir su 
elasticidad. Según una hipótesis, la hipertensión crónica lesiona 
el endotelio que reviste las artérias y eso promueve la formación 
de placas. Afortunadamente, la hipertensión es fácil de diagnos- 
ticar y, por lo general, puede controlarse con dieta, ejercicio, far- 
macoterapia o una combinación de todos ellos. Una presión dias- 
tólica mayor de 90 mm Hg puede ser motivo de preocupación, y 
vivir con hipertensión extrema -es decir, 200/120 mm Hg- es 
muy peligroso. 

Con el avance dela aterosclerosis, el diâmetro de la artéria dis- 
minuye más y aumenta el riesgo de infarto cardíaco y de acciden- 
te cerebrovascular. Pueden existir signos de advertência. Por 
ejemplo, cuando una artéria coronaria está parcialmente obstrui- 
da, la persona puede experimentar dolor torácico ocasional, 
enfermedad conocida como angina de pecho. El dolor tiende a 
aparecer cuando el corazón trabaja más debido a estrés físico o 
emocional e indica que parte dei corazón no está recibiendo 
suficiente 0 2 . Sin embargo, muchas personas con aterosclerosis 
desconocen por completo su enfermedad hasta que tiene lugar 
un episodio agudo. 

El infarto de miocardio o el accidente cerebrovascular suelen 
ser la complicación final. El infarto de miocardio es la muerte 
dei tejido muscular cardíaco como consecuencia de la obstruc- 
ción prolongada de una o más artérias coronárias, los vasos que 
suministran sangre rica en oxigeno al corazón. Debido a sú diâ- 
metro pequeno, las artérias coronárias son particularmente vul- 
nerables. Esta obstrucción puede destruir rápidamente el múscu- 
lo cardíaco, que late constantemente y no puede sobrevivir mu- 
cho tiempo sin oxigeno. El accidente cerebrovascular o ictus es 
la muerte dei tejido nervioso cerebral que, generalmente, se pro- 
duce por la rotura o la obstrucción de las artérias cerebrales. 

Los infartos cardíacos y los accidentes cerebrovasculares con 
frecuencia se deben a un trombo, o coágulo de sangre, que obs- 
truye una artéria. La respuesta inflamatória desencadenada por la 
acumulación de LDL en el revestimiento interno de la artéria es 


un proceso clave que conduce a la obs- 
trucción de la artéria por un trombo. Es- 
ta inflamación, que es análoga a la res- 
puesta dei organismo frente a un corte 
infectado por bactérias (véase fig. 43-6), 
puede producir la rotura de las placas, 
con liberación de fragmentos que for- 
man un trombo. Este último se puede 
originar en una artéria coronaria o en 
una artéria dei cerebro o puede formarse 
en cualquier parte dei sistema circulató- 
rio y llegar al corazón o al cerebro a tra- 
vés de la circulación. El coágulo trans- 
portado, denominado embolo, se trasla- 
da por la sangre hasta que se aloja en una 
artéria demasiado pequena como para 
que pueda pasar. El embolo, que tiende 
a quedar atrapado en un vaso cuyo diâ- 
metro está reducido por placas, bloquea 
el flujo sanguíneo y el tejido cardíaco o 
cerebral que se encuentra después de la 
obstrucción puede morir por falta de 0 2 
Cuando la lesión cardíaca interrumpe la 
conducción de los impulsos eléctricos por el músculo cardíaco, 
la frecuencia cardíaca puede cambiar drásticamente o el corazón 
puede dejar de latir. Sin embargo, la víctima puede sobrevivir si 
se restablece la actividad cardíaca mediante la reanimación car- 
diorrespiratoria (RCR) u otros procedimientos de emergencia en 
pocos minutos después dei infarto. Los efectos dei accidente ce- 
rebrovascular y la probabilidad de supervivencia dei individuo 
dependerán de la magnitud y de la localización dei tejido cere- 
bral comprometido. 


Evaluación de conceptos 


1. Calcule la cantidad aproximada de glóbulos rojos que 
produce diariamente la médula ósea dei ser humano. 
Efectúe el cálculo sobre la base de un recuento de 

25 billones de eritrocitos (2,5 x 10 13 ) y una longevidad 
promedio de cuatro meses para cada célula. 

2. Explique por qué el médico debe ordenar el recuento de 
glóbulos blancos en el paciente con sintomas de 
infección. 

3. ^De qué forma una docena de células madre de médula 
ósea trasplantadas puede reemplazar la amplia variedad 
de células producidas en la médula ósea? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


El intercâmbio de gases se produce 
a través de superfícies respiratórias 
especializadas 

En el resto de este capítulo nos concentraremos en el proceso 
de intercâmbio de gases. Aunque este proceso con frecuencia se 
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denomina respira ción, no debe confundirse con las transforma- 
ciones de energia de la respiración celular. El intercâmbio gaseo- 
so comprende la captación de oxigeno molecular (0 2 ) dei am- 
biente y la liberación de dióxido de carbono (C0 2 ) hacia el exte- 
rior (fig. 42-19). Estos intercâmbios son necesarios para mante- 
ner la producción de ATP en la respiración celular y, generalmen- 
te, incluyen la participación de los sistemas respiratório y circu- 
latório dei animal. 

La fuente de 0 2 , denominada medio respiratório, es el aire 
para los animales terrestres y el agua para la mayoría de los ani- 
males acuáticos. La atmosfera, el principal reservorio de O-, dei 
planeta, contiene, aproximadamente, un 21% de 0 2 (por volu- 
men). Los océanos, los lagos y otras masas de agua contienen O, 
disuelto. La cantidad de 0 2 disuelta en un volumen de agua de- 
terminado varia considerablemente, pero siempre es mucho me- 
nor que en un volumen de aire equivalente. 

La superfície respiratória es la parte dei organismo dei ani- 
mal en la que se produce el intercâmbio de gases con el entorno. 
En los animales, el 0 7 y el C0 2 no se desplazan a través de mem- 
branas mediante transporte activo, por lo que el movimiento de 
estos gases entre la superfície respiratória y el entorno se produ- 
ce completamente por difusión. La velocidad de difusión es pro- 
porcional a la superfície a través de la cual se produce la difusión 
e inversamente proporcional al cuadrado de la distancia que las 
moléculas deben recorrer. En consecuencia, las superfícies respi- 
ratórias suelen ser delgadas y presentan un área de superfície ex- 
tensa, adaptaciones estructurales que maximizan la velocidad dei 
intercâmbio gaseoso. Además, todas las células vivas deben estar 
recubiertas por agua para el mantenimiento de sus membranas 
plasmáticas. Por tanto, las superfícies respiratórias de los anima- 
les terrestres y acuáticos son húmedas y el 0 2 y el CO, se difun- 
den a través de estas superfícies después de disolverse primero en 
agua. 

La superfície respiratória debe suministrar 0 2 a todo el orga- 
nismo y eliminar el C0 2 de todo el organismo y con la evolución 
se han desarrollado distintos mecanismos para solucionar el pro- 
blema de aportar una superfície con suficiente extensión. La es- 
tructura de la superfície respiratória depende, principalmente, 
dei tamario dei organismo y de que viva en el agua o en la tierra, 
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▲ Fig. 42-19. El papel dei intercâmbio gaseoso en la bioenergé- 
tica. 


pero también está influida por los requerimientos metabólicos de 
intercâmbio gaseoso. Por tanto, un endotermo, por lo general, 
presenta una superfície respiratória más extensa que un ectoter- 
mo de tamano similar. 

El intercâmbio gaseoso se produce en toda la superfície de la 
mayoría de los protistas y otros organismos unicelulares. Asimis- 
mo, en algunos animales relativamente simples, como las espon- 
jas, los cnidarios y los platelmintos, la membrana plasmática de ca- 
da célula está bastante próxima al ambiente externo como para 
permitir la difusión de gases hacia adentro y hacia afuera. Sin em- 
bargo, en muchos animales, la mayor parte dei organismo no tie- 
ne acceso directo al medio respiratório. La superfície respiratona 
de estos animales es un epitelio húmedo y delgado que separa el 
medio respiratório de la sangre o los capilares, que transportan ga- 
ses hacia y desde el resto dei organismo (véase fig. 42-19). 

Algunos animales utilizan toda su piei como órgano respirató- 
rio. La lombriz, por ejemplo, tiene la piei húmeda e intercambia 
gases mediante difusión a través de su superfície corporal. 
Inmediatamente debajo de la piei de la lombriz hay una densa 
red de capilares. Dado que la superfície respiratória tiene que 
permanecer húmeda, las lombrices y otros animales que respirar 
a través de la piei, como algunos anfíbios, deben vi vir en el agua 
o en lugares húmedos. 

Los animales en los que la piei húmeda es el único órgano res- 
piratório, generalmente, son pequenos además de largos y delga- 
dos o planos, con una elevada relación de superfície a volumen. 
En la mayoría de los animales, la superfície corporal general ca- 
rece de un área suficientemente extensa para el intercâmbio de 
gases de todo el organismo. La solución es un órgano respirató- 
rio que está ampliamente plegado o ramificado y que permite 
agrandar la superfície disponible para el intercâmbio gaseoso. 
Las branquias, las tráqueas y los pulmones son los órganos res- 
piratórios más comunes. 

Branquias en los animales acuáticos 

Las branquias son extensiones de la superfície corporal sus- 
pendidas en el agua. En algunos invertebrados, como las estrellas 
de mar, las branquias tienen una forma simple y están distribui- 
das sobre gran parte dei cuerpo (fig. 42r20a). Muchos gusanos 
segmentados tienen branquias similares a aletas que se extienden 
desde cada segmento de su cuerpo (fig. 42-20b) o branquias 
plumosas 7 y largas agrupadas en la cabeza o la cola. Las branquias 
de las vieiras (fig. 42-20c), los cangrejos (fig. 42-20d) y otros 
animales están situadas en una parte específica dei cuerpo. La su- 
perfície total de las branquias, a menudo, es mucho mayor que 
la dei resto dei cuerpo. 

Como medio respiratório, el agua tiene ventajas y desventajas. 
No háy problema para mantener húmedas las membranas plas- 
máticas de las células de la superfície respiratória porque las 
branquias están rodeadas por un medio acuoso. Sin embargo, las 
concentraciones de 0 2 dei agua son bajas y cuanto más cálida y 
salada sea el agua, menor será la cantidad de 0 2 disuelto que pue- 
da retener (el agua de muchos hábitats marinos y de agua dulce 
contiene sólo 4 a 8 mL de 0 2 disuelto por litro). Por tanto, las 
branquias deben ser muy eficaces para que el animal obtenga su- 
ficiente 0 2 . Un proceso que ayuda es la ventilación o el aumen- 
to dei flujo dei medio respiratório sobre la superfície respiratória. 
Sin ventilación se puede formar una región con baja concentra - 
ción de 0 2 y alta concentración elevada de C0 2 alrededor de las 
branquias durante el intercâmbio gaseoso con el agua. El cangre- 
jo y las langostas tienen apêndices similares a remos con los que 
dirigen una corriente de agua sobre las branquias. Las branquias 
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(a) Estrella de mar. Las branquías de la 
estrella de mar son proyecciones tubulares 
simples de la piei. El centro hueco de cada 
branquía es una extensión dei celoma 
(cavidad corporal). El intercâmbio gaseoso 
se produce mediante difusión a través de 
las superfícies branquiales y el líquido en el 
celoma circula hacia el interior y el exterior 
de las branquías, lo que facilita el transporte 
gaseoso. Las superfícies de las patas tubulares 
de la estrella de mar también actúan en el 
intercâmbio gaseoso. 


(b) Gusano marino. Muchos poliquetos 
(gusanos marinos dei filo Annelida) poseen 
un par de apêndices aplanados denominados 
parápodos o parapodios en cada segmento 
corporal. Los parapodios sirven como branquías 
y también actúan en el arrastre y la natación. 


Branquías 


Branquías 


(c) Vieira. Las branquías de la vieira son 
placas aplanadas y largas que se proyectan 
desde la masa corporal principal dentro dei 
caparazón duro. Los cilios de las branquías 
hacen circular agua alrededor de las 
superfícies branquiales. 


(d) Langosta de agua dulce. Este animal y otros 
crustáceos presentan branquías plumosas y 
largas cubiertas por el exoesqueleto. Los 
apêndices corporales especializados deslizan 
el agua sobre las superfícies branquiales. 


A Fig. 42-20. Diversidad en la estructura de las branquías, 
superfícies corporales externas que actúan en el intercâmbio 
gaseoso. 


de los peces reciben una comente de 
agua que entra en la boca, atraviesa 
por unas hendiduras en la faringe, flu- 
ye sobre las branquías y luego abando- 
na el organismo (véase fig. 42-21). 
Como el agua es densa y contiene po- 
ço 0 ? por unidad de volumen, la ma- 
yoría de los peces deben gastar bastan- 
te energia para la ventilación de sus 
branquías. 

La organización de los capilares en 
las branquías de los peces potência el 
intercâmbio gaseoso y reduce el coste 
energético de la ventilación. La sangre 
fluye en dirección opuesta al movi- 
miento dei agua por las branquías. Es- 
to posibilita el paso de 0 2 a la sangre 
mediante un proceso muy eficiente de- 
nominado intercâmbio contraco- 
rriente. A medida que se desplaza por 
el capilar branquial, la sangre capta ca- 
da vez más 0 2 , pero, simultáneamente, 
encuentra agua con concentraciones 
de 0 2 aun mayores debido a que el 
agua está comenzando a pasar por las 
branquías. Esto significa que a lo largo 
de toda la extensión dei capilar hay un 
gradiente de difusión que favorece el 
paso de 0 2 desde el agua a la sangre. El 
mecanismo de intercâmbio contraco- 
rriente es tan eficaz que las branquías 
pueden extraer más dei 80% dei 0 2 di- 
suelto en el agua que se desplaza sobre 
la superfície respiratória. El mecanis- 
mo básico dei intercâmbio contraco- 
rriente también es importante en la re- 
gulación de la temperatura, como se 
vio en el capítulo 40, y en el funciona- 
miento dei rinón de los mamíferos, co- 
mo se verá en el capítulo 44. 

Las branquías, generalmente, son 
inadecuadas para el animal terrestre. 
La superfície expansiva de la membra- 
na húmeda expuesta al aire perdería 
demasiada agua por la evaporación y 
las branquías se colapsarían porque, 
sin el sostén dei agua, sus filamentos 
delegados se adherirían. La mayoría de 
los animales terrestres albergan sus su- 
perfícies respiratórias dentro dei cuer- 
po, y mantienen contacto con la at- 
mosfera mediante tubos estrechos. 

Sistemas traqueales en los 
insectos 

Como medio respiratório, el aire 
ofrece más ventajas que el agua, 
por ejemplo, una concentración de 
oxigeno mucho más elevada (cerca de 
210 mL de 0 2 por litro de aire). Ade- 
más, el 0 2 y el C0 2 se difunden mucho 
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A Fig. 42-21. La estructura y la función de las 
branquías dei pez. El pez bombea agua continua- 
mente por su boca y sus arcos branquiales, mediante 
movimientos coordinados de las mandíbulas y el opér- 
culo (cubierta de la branquía) para su ventilación (un 
pez que está nadando simplemente puede abrir la bo- 
ca y dejar que el agua fluya por sus branquías). Cada 
arco branquial posee dos hileras de filamentos bran- 
quiales compuestas por placas aplanadas denominadas 
lâminas. La sangre que fluye por los capilares dentro de 
las lâminas capta el oxigeno dei agua. Obsérvese que el 
flujo contracorriente dei agua y la sangre mantiene un 
gradiente de concentración por el que se difunde el 0 2 
desde el agua hacia la sangre en toda la extensión dei 
capilar. 


Filamentos 

branquiales 


más rápido en el aire que en el agua, y las superficies respirató- 
rias expuestas al aire no tienen que ser ventiladas tan enérgica- 
mente como las branquias. Dado que la superficie respiratória 
extrae 0 7 dei aire y elimina C0 2 , la difusión lleva rápidamente 
más 0 2 a la superficie respiratória y elimina el C0 2 . Cuando un 
animal terrestre ventila, utiliza menos energia porque el aire es 
mucfio más liviano y más fácil de desplazar que el agua y porque 
necesita mucho menos volumen para la obtención de una canti- 
dad igual de 0 2 . Sin embargo, estas ventajas van acompanadas de 
un problema: la superficie respiratória, que debe ser extensa y 
húmeda, pierde agua hacia el aire continuamente mediante la 
evaporación. Este problema disminuye notablemente gradas a 
una superficie respiratória plegada en el cuerpo. Aunque el pul- 
món es la estructura respiratória más conocida de los animales 
terrestres, el sistema traqueal de los insectos es la más común. 

El sistema traqueal de los insectos, formado por tubos de ai- 
re que se ramifican en todo el cuerpo, es una variante de la es- 
tructura de la superficie respiratória interna plegada. Los tubos 
más grandes, denominados tráqueas, se abren hacia el exterior. 
Las ramas más delgadas se extienden hasta la superficie de casi 
todas las células, donde se produce el intercâmbio gasepso por 
difusión a través dei epitelio húmedo que reviste los extremos 
terminales dei sistema traqueal (fig. 42-22a). Con casi todas las 
células dei cuerpo a una distancia muy corta dei medio respira- 
tório, el sistema circulatório abierto de los insectos no participa 
en el transporte de 0 2 y C0 2 

En un insecto pequeno la difusión a través de las tráqueas 
aporta suficiente 0 2 elimina suficiente C0 2 como para mantener 
la respiración celular. Los insectos de mayor tamano con deman- 
da energética superior ventilan sus sistemas traqueales mediante 
movimientos corporales rítmicos que comprimen y expanden 
sus tubos aéreos como fuelles. Un insecto en vuelo tiene una ta- 
sa metabólica muy elevada y consume de 10 a 200 veces más 0 2 


que en reposo. En muchos insectos voladores, la contracción y la 
relajación alternadas de los músculos que permiten el vuelo com- 
primen y expanden el cuerpo, con el bombeo rápido de aire por 
el sistema traqueal. Las células de los músculos dei vuelo están 
atestadas de mitocondrias que mantienen una elevada tasa meta- 
bólica y los tubos traqueales suministran abundante 0 2 a cada 
uno de estos orgánulos generadores de ATP (fig. 42-22b). Por 
tanto, las adaptaciones de los sistemas traqueales están directa- 
mente relacionadas con la bioenergética: 

Pulmones 

A diferencia de los sistemas traqueales que se ramifican por 
todo el cuerpo dei insecto, los pulmones se limitan a una sola 
ubicación. Como la superficie respiratória dei pulmón no está en 
contacto directo con las otras partes dei cuerpo, esta distancia 
debe.jecorrerse por el sistema circulatório, que transporta gases 
entre los pulmones y el resto dei organismo. Los pulmones, que 
poseen una densa red de capilares exactamente por debajo dei 
epitelio que forma la superficie respiratória, aparecieron evoluti- 
vamente en las aranas, los caracoles terrestres y los vertebrados. 

Entre los vertebrados, los anfibios tienen pulmones relativa- 
mente pequenos que no proporcionan una superficie muy exten- 
sa (muchos de ellos, ni siquiera tienen pulmones) y dependen 
considerablemente de la difusión a través de otras superficies 
corporales para el intercâmbio gaseoso. La piei de la rana, por 
ejemplo, complementa el intercâmbio gaseoso de los pulmones. 
Por el contrario, la mayoría los reptiles (con inclusión de todas 
las aves) y todos los mamíferos dependen totalmente de los pul- 
mones para el intercâmbio gaseoso. Las tortugas constituyen una 
excepción; complementan la respiración pulmonar con el inter- 
câmbio gaseoso a través de superficies epiteliales húmedas en su 
boca y su ano. Los pulmones y la respiración de aire evoluciona- 
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raquea: 


Sacos aéreos 4 


Espiráculo 


(a) El sistema respiratório de un insecto se compone de tubos internos ramificados 
que suministran aire directamente a las células dei organismo. Los tubos 
de mayor tamano, denominados tráqueas, están reforzados por anillos de quitina 
que evitan su colapso. Las áreas más grandes de las tráqueas forman sacos aéreos 
cerca de los órganos que requieren un gran suministo de oxigeno. El aire entra en 
con las tráqueas mediante aberturas denominadas espiráculos, en la superfície dei 
cuerpo dei insecto y se desplaza hacia tubos de menor tamano denominados 
traquéolas. Estas últimas están cerradas y contienen líquido (azul-gris). Cuando el 
animal está activo y utiliza más 0 2 , la mayor parte dei líquido se retrae hacia adentro 
dei organismo. Esto aumenta la superfície celular en contacto con el aire 
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(b) Esta microfotografía muestra cortes transversales 
de traquéolas en una pieza diminuta de músculo 
de insecto empleado para volar (MET). Cada una de las 
numerosas mitocondrias de las células musculares 
se encuentra, aproximadamente, a 5 pm de una traquéola. 


2,5 pm 


A Fig. 42-22. Sistemas traqueales. 


ron en algunos vertebrados acuáticos (peces pulmonados) como 
adaptaciones para vivir en el agua con escasa concentración de 
oxigeno o para pasar parte de su vida expuestos al aire (por ejem- 
plo, cuando disminuye el nivel de agua de un estanque). 

En general, el tamafío y la complejidad de los pulmones se re- 
lacionan con la tasa metabólica dei animal (y, en consecuencia, 
con su tasa de intercâmbio gaseoso). Por ejemplo, los pulmones 
de los endotermos tienen una superfície de intercâmbio mayor 
que la de los ectotermos de tamano similar. 

Sistemas respiratórios de los mamíferos en detalle 

Ubicados en la cavidad torácica (tórax), los pulmones de los 
mamíferos presentan una textura esponjosa similar a un panai 
con un epitelio húmedo que funciona como superfície respirató- 
ria. Un sistema de conductos ramificados transporta aire a los 
pulmones (véase fig. 42-23). El aire entra por las fosas nasales 
y luego es filtrado por pelos, calentado, humidificado y se anali- 
zan olores mientras fluye por un laberinto de espacios en la ça- 
vidad nasal. Esta última conduce a la faringe, una interseccjón 
donde se cruzan los caminos dei aire y el alimento. Con la deglu- 
ción de los alimentos, la laringe (la parte superior dei sistema 
respiratório) se mueve hacia arriba y cierra la epiglotis sobre la 
glotis (la abertura de la tráquea). Ésta permite el desplazamiento 
dei alimento por el esófago hacia el estômago (véase fig. 41-16). 
El resto dei tiempo, la glotis permanece abierta y permite la res- 
piración. 

La pared de la laringe está reforzada con cartílago y, en la ma- 
yoría de los mamíferos, la laringe está adaptada para la fonación. 


El aire exhalado se desplaza por un par de cuerdas vocales ubi- 
cadosen la laringe. Los sonidos se producen cuando se tensan los 
músculos voluntários en la caja vocal y estiran las cuerdas para 
que vibren. Los sonidos agudos se deben a las cuerdas vocales fir- 
memente tensas que vibran rápidamente; los sonidos graves pro- 
vienen de cuerdas menos tensas que vibran lentamente. 

De la laringe, el aire pasa a la tráquea. Los anillos de cartíla- 
go en forma de C mantienen la forma de la tráquea. Esta última 
se divide en dos bronquios, uno para cada pulmón. Dentro dei 
pulmón, el bronquio se ramifica varias veces en tubos cada vez 
más delgados denominados bronquíolos. El sistema completo 
de conductos de airé tiene la apariencia de un árbol invertido cu- 
yo tronco es la tráquea. El epitelio que reviste las principales ra- 
mas de este árbol respiratório está cubierto por cilios y una del- 
gada capa de moco. El moco atrapa el polvo, el polen y otras par- 
tículas contaminantes y los cilios batientes desplazan el moco ha- 
cia arriba hasta la faringe, donde es deglutido hacia el esófago. 
Este proceso facilita la limpieza dei sistema respiratório. 

En el extremo, los bronquíolos terminan con un racimo de sa- 
cos aéreos denominados alvéolos (véase fig. 42-23). El intercâm- 
bio gaseoso se produce a través dei epitelio delgado de los millo- 
nes de alvéolos pulmonares, con una superfície total de aproxi- 
madamente 100 m 2 en los seres humanos, suficiente para llevar a 
cabo el intercâmbio gaseoso de todo el organismo. El oxigeno 
presente en el aire que penetra en los alvéolos se disuelve en la 
capa húmeda y se difunde rápidamente a través dei epitelio ha- 
cia una red de capilares que rodea cada alvéolo. El dióxido de 
carbono se difunde en dirección opuesta, desde los capilares a 
través dei epitelio dei alvéolo y hacia el espacio aéreo. 
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▼ Fig. 42-23. El sistema respiratório de los mamíferos. Desde la 
cavidad nasal y la faringe el aire inhalado se desplaza por la laringe, la 
tráquea y los bronquios hacia los bronquíolos, que terminan en alvéo- 
los microscópicos revestidos por un epitelio húmedo y delgado. Las ra- 
mas de la artéria pulmonar transportan sangre con baja concentración 
de oxigeno hacia los alvéolos; las ramas 
de la vena pulmonar transportan san- 
gre rica en oxigeno desde los alvéo- 
los hacia el corazón. La microfoto- 
grafía de la izquierda muestra el 
lecho capilar denso que envuelve m— nr- - 

a los alvéolos. La microfotogra- 
fía de la derecha corresponde 
a una vista transversal de los 
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^Por qué constituye una ventaja para los animales terres- 
tres que los tejidos pulmonares se encuentren dentro dei 
cuerpo? 

Explique cómo el intercâmbio contracorriente maximiza 
la capacidad de las branquías dei pez para la extracción 
de 0 7 disuelto en el agua. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


La respiración ventila los pulmones 

Al igual que los peces, los vertebrados terrestres dependen de la 
ventilación para el mantenimiento de concentraciones elevadas de 
0 2 y bajas concentraciones de C0 2 en la superfície de intercâmbio 
gaseoso. La respiración, el proceso que ventila los pulmones, es la 
inhalación y la exhalación de aire de forna alterna. 


Respiración de los anfíbios 

Un anfibio, como la rana, ventila sus pulmones mediante res- 
piración con presión positiva. Durante un ciclo respiratório, 
los músculos haçen descender el suelo de la cavidad oral y em- 
pujan el aire por las fosas nasales. Posteriormente, con las nari- 
nas y la boca cerradas el suelo de la cavidad oral se eleva y fuer- 
za el aire hacia la tráquea. El restablecimiento de la elasticidad de 
los pulmones y la compresión por la pared corporal muscular 
desplaza el aire de los pulmones durante la exhalación. 

Respiración de los mamíferos 

A diferencia de los anfibios, los mamíferos ventilan su pulmo- 
nes mediante respiración con presión negativa, que trabaja co- 
mo una bomba de aspiración que jala el aire en lugar de introdu- 
cirlo en los pulmones (fig. 42-24). La acción muscular modifi- 
ca el volumen de la caja y de la cavidad torácica y los pulmones 
igualan estos câmbios en el volumen. La capa interna de los sa- 
cos pulmonares de pared doble se adhiere al exterior de los pul- 
mones y la capa externa se adhiere a la pared de la cavidad torá- 
cica. Un espacio delgado que contiene líquido separa las dos ca- 
pas, que, debido a la tensión superficial, son como dos placas de 
vidrio adheridas por una película de agua: las capas pueden des- 
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lizarse suavemente una sobre otra pero no pueden separarse con 
facilidad. La tensión superficial acopla el movimiento pulmonar 
con los movimientos de la caja torácica. 

Hl volumen pulmonar aumenta como resultado de la contrac- 
ción de los músculos costales y dei diafragma, un músculo es- 
quelético laminar que forma la pared inferior de la cavidad torá- 
cica. La contracción de los músculos costales expande la caja to- 
rácica al desplazar las costillas hacia arriba y el esternón hacia 
afuera. Al mismo tiempo, la cavidad torácica se expande mien- 
tras el diafragma se contrae y desciende como un embolo. Todos 
estos câmbios incrementan el volumen pulmonar y, como resul- 
tado, la presión de aire dentro de los alvéolos es inferior a la pre- 
sión atmosférica. Como el gas fluye de una región de mayor pre- 
sión a otra de menor presión, el aire se 
desplaza por los orificios nasales y a tra- 
vés de los tubos respiratórios hacia los al- 
véolos. Durante la exhalación se relajan 
los músculos costales y el diafragma, dis- 
minuye el volumen pulmonar y la mayor 
presión aérea en los alvéolos empuja el ai- 
re hacia los tubos respiratórios y hacia 
afuera a través de los orificios nasales 
(véase fig. 42-24). 

Los músculos costales y el diafragma 
modifican el volumen pulmonar durante 
la respiración superficial, cuando el ma- 
mífero está en reposo. Durante el ejercicio 
enérgico, otros músculos dei cuello, la es- 
palda y el tórax aumentan adicionalmen- 
te el volumen de ventilación, elevando 
aun más la caja torácica. En algunas espe- 
cies, los movimientos rítmicos que se 
producen al correr determinan que los 
órganos viscerales, como el estômago y el 
hígado, se deslicen hacia adelante y atrás 
en la cavidad corporal con cada paso. Es- 
ta “bomba visceraL también incrementa 
más el volumen de ventilación. 

El volumen de aire que inhala y exha- 
la un mamífero con cada respiración se 
denomina volumen corriente. En el ser 
humano en reposo, el volumen corriente 
promedio se aproxima 500 mL. La capa- 
cidad vital, que es el volumen corriente 
máximo durante la respiración forzada, es 
de alrededor de 3,4 L en las mujeres y 
4,8 L en los hombres de edad universitá- 
ria. Los pulmones contienen más aire que 
el correspondiente a la capacidad vital, 
pero dado que es imposible el colapso 
completo de los alvéolos, siempre queda 
un volumen residual de aire pulmonar 
incluso después de una exhalación lo más 
enérgica posible. A medida que el enveje- 
cimiento o las enfermedades (por ejem- 
plo, el enfisema) determinan que los pul- 
mones pierdan su elasticidad, el volumen 
residual aumenta a expensas de la capaci- 
dad vital. 

Puesto que los pulmones no se vacían 
ni se vuelven a llenar por completo con 
cada ciclo respiratório, el nuevo aire inha- 
lado se mezcla con el aire residual sin oxi- 


geno y la concentración máxima de 0 2 en los alvéolos es consi- 
derablemente inferior a la de la atmosfera. Aunque esto limita la 
eficacia dei intercâmbio gaseoso, el C0 2 en el aire residual es 
esencial para la regulación dei pH sanguíneo y la frecuencia res- 
piratória en los mamíferos. 

Respiración de las aves 

La ventilación de las aves es mucho más compleja que la de 
los mamíferos. Además de pulmones, las aves poseen ocho o 
nueve sacos aéreos que penetran en el abdômen, el cuello y las 
alas. Los sacos aéreos no participan directamente en el intercâm- 
bio gaseoso, sino que actúan como fuelles que mantienen el flu- 


A Fig. 42-24. Respiración con presión negativa. El mamífero respira mediante la variación de 
la presión dei aire dentro de sus pulmones respecto de la presión de la atmosfera externa. 


Sacos aéreos 
anteriores 


Tráquea 


■ 


INHALACION 

; Se llenan 
los sacos aéreos 


Aire 


. 


Aire 




(parabronquios) 
en el pulmón 




1 mm 


EXHALACIÓN 

Los sacos aéreos se vacían; los pulmones se llenan 






A Fig. 42-25. El sistema respiratório de las aves. La contracción y la relajación de los sacos aé- 
reos ventilan los pulmones porque fuerzan el aire en una sola dirección por tubos pulmonares pa- 
ralelos diminutos denominados parabronquios (véase MEB). El intercâmbio gaseoso se produce a 
través de las paredes de los parabronquios. Durante la inhalación, ambos grupos de sacos aéreos 
se expanden. Los sacos posteriores se encuentran Menos de aire puro (azul) dei exterior mientras que 
los surcos anteriores están llenos de aire viciado (gris) de los pulmones. Durante la exhalación, los 
dos grupos de sacos aéreos se vacían, el aire de los sacos posteriores es forzado hacia los pulmo- 
nes y ei aire de los sacos anteriores sale dei sistema a través de la tráquea. Se requieren dos ciclos 
de inhalación y exhalación para que el aire se desplace por todo el sistema y fuera dei ave. 
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jo dei aire en los pulmones (fig. 42-25). Todo el sistema, pul- 
mones y sacos aéreos, se ventila cuando el ave respira. El aire flu- 
ye por el sistema en tm circuito que pasa por los pulmones en 
una sola dirección, independientemente de que el animal esté 
inhalando o exhalando aire. En lugar de alvéolos, que son diver- 
tículos terminales, los sitios de intercâmbio gaseoso en los pul- 
mones de las aves son canales diminutos denominados para- 
bronquios, por los que fluye el aire en una sola dirección. 

Este sistema renueva completamente el aire en los pulmones 
con cada exhalación, de modo que las concentraciones pulmona- 
res máximas de 0 2 son mayores en las aves que en los mamífe- 
ros. Debido en parte a esta ventaja, las aves se desenvuelven mu- 
cho mejor que los mamíferos cuando se encuentran a gran altu- 
ra. Por ejemplo, a los seres humanos les resulta muy difícil obte- 
ner suficiente 0 2 cuando escalan las montarias más altas dei pla- 
neta, como el Monte Everest en los Himalayas (8 848 m), pero 
varias especies de aves (sobre todo, el ánsar calvo) vuelan fácil- 
mente sobre las mismas montarias durante la migración. 

Control de la respiración en los seres humanos 

Los seres humanos pueden contener el aliento o respirar con 
mayor rapidez y profundidad voluntariamente, pero la mayor 
parte dei tiempo, los mecanismos automáticos regulan la respira- 
ción. Esto asegura que el trabajo dei sistema respiratório esté 
coordinado con el dei sistema cardiovascular y con las demandas 
metabólicas de intercâmbio gaseoso. 

Los principales centros respiratórios están ubicados en dos 
regiones dei encéfalo, el bulbo raquídeo y la protuberância (fig. 
42-26). Auxiliado por el centro respiratório situado en la protu- 
berância, el centro dei bulbo raquídeo establece el ritmo respira- 


tório básico. Hay sensores ubicados en la aorta y las carótidas 
que controlan las concentraciones de 0 2 y C0 2 en la sangre, así 
como el pH sanguíneo, y ejercen un control secundário sobre la 
respiración. Durante la respiración profunda, un mecanismo de 
retroalimentación negativa evita la sobreexpansión pulmonar; los 
sensores de estiramiento presentes en el tejido pulmonar envían 
impulsos nerviosos que inhiben el centro respiratório dei bulbo 
raquídeo. 

El centro respiratório dei bulbo raquídeo regula la actividad 
respiratória en respuesta a los câmbios dei pH dei líquido tisular 
(líquido cefalorraquídeo) que bana el cerebro. El pH dei líquido 
cefalorraquídeo está determinado, principalmente, por las con- 
centraciones sanguíneas de C0 2 . El dióxido de carbono se difun- 
de desde la sangre hacia el líquido cefalorraquídeo, donde reac- 
ciona con el agua y forma ácido carbónico, que disminuye el pH. 
Cuando el centro respiratório dei bulbo raquídeo registra un le- 
ve descenso dei pH (aumento dei C0 2 ) dei líquido cefalorraquí- 
deo, aumenta la profundidad y la frecuencia de la respiración y 
el exceso de C0 2 se elimina en el aire exhalado. Esto ocurre du- 
rante el ejercicio, por ejemplo. 

Las concentraciones de oxigeno en sangre, generalmente, ejer- 
cen poco efecto sobre los centros respiratórios. Sin embargo, 
cuando el nivel de 0 7 está notablemente disminuido (a gran al- 
tura, por ejemplo), los sensores de 0 2 presentes en la aorta y en 
las carótidas (en el cuello) envían seriales de alarma a los centros 
respiratórios, que respondeu con el aumento de la frecuencia res- 
piratória. Normalmente, un aumento de la concentración de C0 2 
constituye un buen indicador dei descenso de la concentración 
de 0 2 porque el C0 2 se produce por el mismo proceso que con- 
sume Õ 2 : la respiración celular. Sin embargo, es posible enganar 
al centro respiratório mediante la hiperventilación. La respira- 


0 El centro de control situa- 
do en el bulbo raquídeo 
establece el ritmo básico y el centro de 
control presente en la protuberância 
lo modera y suaviza las transiciones 

entre inhalaciones 
y exhalaciones. 


@ Los impulsos nerviosos 
desencadenan la contracción muscular. 

Los nervios dei centro respiratório 
ubicado en el bulbo raquídeo dei 
cerebro envían impulsos al diafragma 
y a los músculos costales para estimular 
su contracción y producir la inhalación. 


© En una persona en 
reposo, estos impulsos nerviosos 
ocasionan cerca de 10 a 14 inhalaciones 
por minuto. Entre las inhalaciones, los 
músculos se relajan y la persona exhala. 
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© El centro respiratório dei bulbo raquídeo 
también participa en la regulación dei nivel 
sanguíneo de C0 2 . Los sensores ubicados 
en ei bulbo raquídeo detectan câmbios en 
el pH (que reflejan la concentración de C0 2 ) 1 
de la sangre y dei líquido cefalorraquídeo 
que bana la superfície dei cerebro. 


0 Los impulsos nerviosos transmiten cambr 
en las concentraciones de C0 2 y de 0 2 . Otros 
sensores presentes en las paredes de las arte ' 
aorta y de las carótidas en el cuello detectan 
los câmbios en el pH sanguíneo y envían imp ,rl 
nerviosos al bulbo raquídeo. En respuesta, el 
centro respiratório dei bulbo raquídeo altera * 
frecuencia y la profundidad respiratória con 
un aumento de ambas variables para eliminar 
el exceso de CO 2 o su disminución ante la 
depresión de los niveles dei gas. 


© Los sensores aórticos y carotídeos también 
detectan câmbios en los niveles sanguíneos de 
0 2 y envían sehales al bulbo raquídeo para qu 
aumente la frecuencia respiratória cuando los 
niveles descienden demasiado. 


▲ Fig. 42-26. Control automático de la respiración. 
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ción rápida y excesivamente profunda depura la sangre de tanto 
C0 2 que el centro respiratório deja transitoriamente de enviar 
impulsos a los músculos costales y al diafragma. La respiración 
se interrumpe hasta que el aumento de los niveles de C0 2 (o la 
disminución de los niveles de 0 2 ) sea suficiente para restablecer 
la actividad dei centro respiratório. 

El centro respiratório responde a múltiples senales nerviosas 
y químicas y adapta la frecuencia y la profundidad respiratórias 
para cumplir con las necesidades cambiantes dei organismo. Sin 
embargo, el control de la respiración solo es eficaz si está coordi- 
nado con el control dei sistema cardiovascular para que exista 
una concordância adecuada entre la ventilación pulmonar y la 
cantidad de sangre que fluye por los capilares alveolares. Duran- 
te el ejercicio, por ejemplo, el aumento dei gasto cardíaco se 
acompana de la elevación de la frecuencia respiratória, lo que 
acentua la captación de 0 2 y la eliminación de C0 2 mientras la 
sangre fluye por los pulmones. 



1. ,>De qué forma el incremento de la concentración de C0 2 
en sangre afecta al pH dei líquido cefalorraquídeo? 

2. El descenso leve dei pH sanguíneo acelera el marcapasos 
cardíaco. «jCuál es la función de este mecanismo de 
control? 

3. <>Cuál es la diferencia entre la respiración de los 
mamíferos y las aves? 


Véanse las respuestas en eh Apêndice A. 




Los pigmentos respiratórios captan 
y transportan gases 

La elevada demanda metabólica de muchos organismos re- 
quiere que la sangre transporte grandes cantidades de 0 2 y CO-,. 
Parece que soluciones similares relacionadas con la necesidad de 
:ransporte establecido por la elevada demanda metabólica en di- 
ferentes grupos de animales evolucionaron independientemente. 
En primer lugar consideraremos el papel que desempenan los 
gradientes de 0 2 y C0 2 , con el sistema respiratório dei mamífero 
como ejemplo. Posteriormente, examinaremos las moléculas san- 
guíneas denominadas pigmentos respiratórios que participan en 
el proceso de intercâmbio gaseoso. y 

El papel de los gradientes de presión parcial 

Los gases se difunden por gradientes de presión en los pulmo- 
nes y otros órganos. La difusión de un gas, presente en el aire o 
disuelto en agua, depende de las diferencias en una cantidad de- 
nominada presión parcial. A nivel dei mar, la atmosfera ejerce 
una presión total de 760 mm Hg. Ésta es una fuerza descenden- 
te igual a la ejercida por una columna de mercúrio de 760 mm. 
Dado que la atmosfera tiene un 21% de 0 2 (por volumen), la pre- 
sión parcial dei gas (abreviada Po 2 ) es igual a 0,21 x 760, o apro- 
ximadamente 160 mm Hg. Esta es la porción de presión atmos- 


férica proporcionada por el 0 2 , lo que explica el término presión 
parcial. La presión parcial dei C0 2 (Pco 2 ) a nivel dei mar es de só- 
lo 0,23 mm Hg. Cuando el agua es expuesta al aire, la cantidad de 
gas que se disuelve en ella es proporcional a su presión parcial en 
el aire y a su solubilidad en el agua. El equilibrio se alcanza final- 
mente cuando las moléculas de gas penetran en la solución y la 
abandonan a la misma velocidad. En este punto se dice que el gas 
tiene la misma presión parcial en solución y en el aire. Por tanto, 
en un vaso de agua expuesto a la presión dei aire a nivel dei mar, 
la Po 2 es de 160 mm Hg y la Pco 2 es de 0,23 mm Hg. 

Un gas siempre se difunde desde una región de mayor presión 
parcial a otra de menor presión parcial. La sangre que llega a los 
pulmones a través de las artérias pulmonares tiene una P Q2 menor 
y una Pco 7 mayor que el aire en los alvéolos (fig. 42-27). Obsér- 
vese que el aire presente en los alvéolos tiene una Po 2 menor y 
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▲ Fig. 42-27. Captación y liberación de los gases respiratórios. 

Las barras en color indican las presiones parciales (en mm Hg) de 0 2 
(Po 2 ) y C0 2 (Pco 2 ) en diferentes sitios. 
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una P c02 mayor que el aire a nivel dei mar, dado que no se susti- 
tuye completamente por aire nuevo durante la respiración. Con 
la entrada de la sangre en los capilares alveolares, el CO ? difunde 
desde la sangre al aire en los alvéolos. Mientras tanto, el 0 2 pre- 
sente en el aire se disuelve en el líquido que cubre el epitelio y se 
difunde hacia la sangre. © Cuando la sangre abandona los pul- 
mones en las venas pulmonares, su P0 2 ha aumentado y su Pco, 
ha disminuido. Después de volver al corazón, esta sangre se 
bombea a través dei circuito sistémico. 0. En los capilares tisu- 
lares, los gradientes de presión parcial favorecen la difusión de 
0 2 fuera de la sangre y de C0 2 hacia la sangre. Esto se debe a que 
la respiración celular elimina 0 2 dei líquido intersticial y agrega 
C0 2 al líquido intersticial (nuevamente, mediante difusión, des- 
de las mitocondrias en las células cercanas). © Después de que 
la sangre libera 0 2 y capta C0 2 , vuelve al corazón y es bombea- 
da nuevamente a los pulmones, donde intercambia gases con el 
aire en los alvéolos. 

Pigmentos respiratórios 

La baja solubilidad dei 0 2 en el agua (y, por tanto, en la san- 
gre) constituye un problema para los animales que dependen dei 
sistema circulatório para el suministro de este gas. Suponga que 
todo el 0 2 de una persona fuera suministrado en solución en la 
sangre. Durante el ejercicio intenso, una persona puede consu- 
mir casi 2 L de 0 2 por minuto, cantidad que debe ser transpor- 
tada en la sangre desde los pulmones hacia los tejidos activos. Sin 
embargo, a temperatura corporal y presión de aire normales só- 
lo se pueden disolver 4,5 mL de 0 2 en un litro de sangre en los 
pulmones. Si el 80% dei 0 2 disuelto fuera suministrado a los te- 
jidos (un porcentaje elevado a un nivel irreal), el corazón debe- 
ría bombear 500 L de sangre por minuto. 

En realidad, en la mayoría de los animales, la mayor parte dei 
0 2 se transporta unido a ciertas proteínas denominadas pigmen- 
tos respiratórios en lugar de estos disuelto. Los pigmentos res- 
piratórios circulan con la sangre, a menudo, dentro de células es- 
pecializadas. Los pigmentos aumentan notablemente la cantidad 
de oxigeno que puede ser transportado en la sangre (aproxima- 
damente, 200 mL de 0 2 por litro en la sangre de los mamíferos). 
En nuestro ejemplo de una persona que realiza ejercicio con una 
tasa de suministro dei 80%, eso reduce notablemente el gasto 
cardíaco necesario para el transporte de 0 2 a 12,5 L de sangre por 
minuto. 


Transporte de oxigeno 

Diversos pigmentos respiratórios evolucionaron en distintos 
taxones de animales. Un ejemplo, la hemocianina, presente en 
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A Fig. 42-28. Captación y liberación de O 2 por la hemoglobina. 
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los artrópodos y muchos moluscos, tiene cobre como compo- 
nente de unión al oxigeno, lo que le confiere un color azulado a 
la sangre. La proteína hemoglobina, localizada en los eritrocitos 
de los vertebrados, es el pigmento respiratório de casi todos los 
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(a) P 0 y disociación de la hemoglobina a 37 °C y pH 7,4. 

La curva muestra las cantidades relativas de 0 2 unidas a la 
hemoglobina expuesta a soluciones que varían en su Pq 2 . Con 
una Pq 2 de 104 mm Hg, habitual en los pulmones, la hemoglobi- 
na está saturada con oxigeno en aproximadamente el 98%. Con 
una P o 2 de 40 mm Hg, común en la vecindad de los tejidos, la 
hemoglobina sólo está saturada en aproximadamente el 70%. 

La hemoglobina puede liberar su 0 2 en tejidos metabólicamente 
muy activos, como el tejido muscular durante el ejercicio. 



P 0 ^ (mm Hg) 

(b) pH y disociación de la hemoglobina. Los iones hidrógeno 
afectan a la conformación de la hemoglobina: el descenso dei 
pH desvia la curva de disociación de 0 2 hacia la derecha. En una 
determinada Po 2 , como 40 mm Hg, la hemoglobina libera 
más 0 2 at pH 7,2 con un pH de 7,2 que con un pH de 7,4, 
el pH normal de la sangre humana. El pH disminuye (se vuelve 
más ácido) en tejidos muy activos porque el C0 2 producído por 
la respiración reacciona con agua y forma ácido carbónico. 

La hemoglobina posteriormente libera más 0 2 , lo que sostiene 
el incremento de la respiración celular en los tejidos activos. 


A Fig. 42-29. Curvas de disociación de la hemoglobina. 


vertebrados y de una amplia variedad 
de invertebrados. 

La hemoglobina consta de cuatro 
subunidades, cada una de ellas con un 
cofactor denominado grupo hemo que 
posee un átomo de hierro en su centro. 
El hierro se une al 0 2 ; por tanto, cada 
molécula de hemoglobina puede trans- 
portar cuatro moléculas de 0 2 (véase 
fig. 5-20). Como todos los pigmentos 
respiratórios, la hemoglobina se debe 
unir al 0 2 de forma reversible, es decir, 
debe captar 0 2 en los pulmones o en 
las branquias y liberarlo en otras partes 
dei organismo (fig. 42-28). Este pro- 
ceso depende de la cooperación entre 
las subunidades de la molécula de he- 
moglobina (véase cap. 8). La unión dei 
0 2 a una subunidad induce una modi- 
ficación leve en la forma de las otras, 
ienómeno que incrementa su afinidad 
por el gas; y cuando una subunidad li- 
oera su 0 2 , las otras tres hacen rápida- 
mente lo mismo porque el cambio de 
forma disminuye su afinidad por el 
gas. 

La unión y la liberación cooperativas 
dei 0 2 son evidentes en la curva de di- 
sociación de la hemoglobina (fig. 42- 
29) En el intervalo de presiones parcia- 
les de 0 2 (Po 2 ) en el que la curva de di- 
sociación presenta una pendiente pro- 
nunciada, incluso una leve modificación 
de la Po 7 determina que la hemoglobina 
capte o libere una cantidad importante 
de 0 2 . Obsérvese que la porción de ma- 
yor pendiente de la„ curva corresponde 
al intervalo de presiones parciales de 0 7 
hallado en los tejidos corporales. Cuan- 
do las células de un sitio particular co- 
mienzan a trabajar más -durante el ejer- 
cicio, por ejemplo- la Po 2 desciende en 
su vecindad con el consumo dei CL en la 
respiración celular. Debido al efecto de 
la cooperatividad entre las subunidades, 
un descenso leve de la Po 2 es suficiente 
para causar un aumento relativamente 
importante en la cantidad de 0 2 que li- 
bera la sangre. 

Al igual que en todas las proteínas, 
la conformación de la hemoglobina es 
sensible a vários factores. Por ejemplo, 
un descenso dei pH disminuye la afi- 
nidad de la hemoglobina por el 0 2 fe- 
nómeno denominado efecto Bohr 
(véase fig. 42-29b). Como el C0 2 reac- 
ciona con el agua y forma ácido carbó- 
nico (H 2 C0 3 ), el tejido activo dismi- 
nuye el pH de su entorno e induce a la 
hemoglobina a liberar más 0 2 , que 
luego puede utilizarse en la respira- 
ción celular. 
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© El dióxido de carbono 

producido por los tejidos dei 
organismo se difunde hacia el 
líquido intersticial y el plasma. 

© Más dei 90% dei C0 2 se 
difunde hacia los glóbulos 
rojos en el plasma y sólo el 7% 
queda como C0 2 disuelto. 

© Parte dei C0 2 es captado y 
transportado por la 
hemoglobina. 

© Sin embargo, la mayor parte 
dei C0 2 reacciona con el 
agua en los glóbulos rojos y 
forma ácido carbónico (H 2 C0 3 ), 
reacción catalizada por la 
anhidrasa carbónica de los 
glóbulos rojos. 

© El ácido carbónico se disocia en 
un ion bicarbonato (HC0 3 _ ) y 
un ión hidrógeno (H + ). 

0 La hemoglobina se une a la 
mayor parte dei H + dei H 2 C 03 , 
y así evita que el H + acidifique 
la sangre, lo que impide el 
efecto Bohr. 


© La mayor parte dei HC0 3 ~se 
difunde hacia el plasma, donde 
es transportado por la circulación 
sanguínea hacia los pulmones. 


© En los pulmones, el HC0 3 - se 
difunde desde el plasma hacia 
los glóbulos rojos, se combina 
con el H + liberado por la 
hemoglobina y forma H 2 C0 3 . 


© El ácido carbónico se convierte 
nuevamente en C0 2 y agua. 


El C0 2 formado a partir dei 
H 2 C0 3 se libera por la 
hemoglobina y se difunde hacia 
el líquido intersticial. 

© El C0 2 se difunde hacia el espacio 
alveolar, dei cual es expulsado 
durante la exhalación. 

La reducción de la concentración 
de C0 2 en el plasma conduce a 
la descomposición de H 2 C0 3 en 
C0 2 y agua en los glóbulos rojos 
(véase el paso 9), una inversión 
de la reacción que se produce en 
los tejidos (paso 4). 


▲ Fig. 42-30. Transporte de dióxido de carbono en la sangre. 
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Transporte de dióxido de carbono 

Además de su papel en el transporte de oxigeno, la hemoglo- 
bina también participa en el transporte de C0 2 y contribuye en 
la amortiguación dei pH, es decir, evita los câmbios nocivos en el 
pH sanguíneo. Solo cerca dei 7% dei C0 2 liberado por las célu- 
las que respiran se transporta en solución en el plasma sanguí- 
neo. Otro 23% se une a los múltiples grupos amino de la hemo- 
globina y cerca dei 70% es transportado en la sangre en forma de 
iones bicarbonato (HC0 3 -). El dióxido de carbono de las células 
que respiran se difunde hacia el plasma sanguíneo y luego hacia 
los eritrocitos (fig. 42-30). El C0 2 reacciona primero con el agua 
(asistido por la enzima anhidrasa carbónica) y forma H 7 C0 3 que 
luego se disocia en un ion hidrógeno (H + ) y HCOf • La mayor 
parte dei H + se une a la hemoglobina y a otras proteínas, lo que 
minimiza la variación dei pH sanguíneo. El HCC^-se difunde ha- 
cia el plasma. Con el flujo de la sangre por los pulmones, el pro- 
ceso se conviete rápidamente porque la difusión dei C0 2 fuera de 
la sangre modifica el equilibrio químico a favor de la conversión 
dei HC0 3 ~en C0 2 . 

Animales atletas 

En el caso de algunos animales, como los corredores de larga 
distancia y las aves y los mamíferos migratórios, la demanda de 
0 2 de las actividades cotidianas podría colmar la capacidad de un 
sistema respiratório típico. Otros animales, como los mamíferos 
que se sumergen en el agua, pueden permanecer activos debajo 
dei agua durante largos períodos sin respirar. ^Qué adaptaciones 
evolutivas permiten a estos animales realizar estas proezas? 

El corredor de resistência por excelencia 

Es probable que el corredor de maratones por excelencia dei 
mundo animal sea el berrendo antilocapra, un mamífero similar 
al antílope que vive en las praderas de Norteamérica, donde lle- 
va vagando más de 4 millones de anos. Los berrendos son capa- 
ces de correr a 100 km/h. Si bien su velocidad máxima no alcan- 
za a la dei guepardo, los berrendos pueden mantener velocidades 
elevadas durante distancias muy largas y pueden recorrer 1 1 km 
en 10 minutos, manteniendo una velocidad promedio de 
65 km/h. 

Stan Lindstedt y sus colegas de la University of Wyoming y de 
la University of Bern se preguntaron si los antilocapras mantie- 
nen su combinación de gran velocidad y resistência por perfec- 
cionamiento de los mecanismos fisiológicos normales que pro- 
porcionan más 0 2 a los músculos o gradas a una mayor eficiên- 
cia energética. Los investigadores sometieron a berrendos a ejer- 
cicio en una cinta ergométrica para calcular su tasa máxima de 
consumo de 0 2 (fig. 42-31) y descubrieron algo sorprendente: 
los berrendos consumen 0 2 en una tasa tres veces mayor que la 
esperada para un animal de su tamano. Normalmente, con el au- 
mento dei tamano dei animal, disminuye la tasa de consumo de 
0 2 por gramo. Un gramo de tejido de musarana, por ejemplo, 
consume al día la cantidad de 0 2 que consume un gramo de te- 
jido de elefante en un mes. jPero Lindstedt y sus colegas descu- 
brieron que la tasa de consumo de 0 2 por gramo de tejido de un 
berrendo era la misma que la de un ratón de 10 g! 

Para establecer una perspectiva más apropiada sobre el rendi- 
miento dei berrendo, el equipo de investigación comparo varias 
características fisiológicas de los berrendos con las características 
fisiológicas de cabras domésticas de tamano similar adaptadas 
para escalar en lugar de correr. Los investigadores comprobaron 



▲ Fig. 42-31. Medición de la tasa de consumo de 0 2 en un 
berrendo que corre. Stan Lindstedt recoge información respiratória 
de un berrendo que corre a 40 km/h en una cinta ergométrica. 


que la tasa máxima de consumo de 0 2 de los berrendos es cinco 
veces mayor que la de las cabras. <>Por qué? Porque, en compara- 
ción con las cabras los berrendos tienen una superficie más gran- 
de para la difusión de en los pulmones, casi cinco veces el gas- 
to cardíaco, una masa muscular mucho mayor y un volumen y 
una densidad de mitocondrias también mayores. Además, los 
berrendos mantienen mayores temperaturas musculares. Los in- 
vestigadores llegaron a la conclusión de que la tasa de consumo 
de 0 2 extrema de los berrendos, que fundamenta su capacidad de 
correr a velocidades elevadas en distancias largas, es el resultado 
dei perfeccionamiento de los mecanismos fisiológicos normales 
presentes en otros mamíferos. Podemos ver los resultados de la 
selección natural en estas mejoras, tal vez inducidas por los de- 
predadores que han perseguido a los berrendos en las planicies 
abiertas de Norteamérica durante millones de anos. 

Mamíferos buceadores 

La mayoría de los animales intercambian gases continuamen- 
te, pero, algunas veces, no hay acceso al medio respiratório nor- 
mal -por ejemplo, cuando el animal que respira aire se sumerge 
en el agua-. Aunqüe la mayoría de los seres humanos, incluídos 
los buceadores bien entrenados, pueden mantener la respiración 
2 a 3 minutos y nadar hasta profundidades de aproximadamen- 
te 20, ta foca de Weddell de la Antártida, habitualmente, se su- 
merge hasta 200-500 m y permanece allí cerca de 20 minutos (y 
algunas veces más de una hora). Algunas especies de focas, tor- 
tugas marinas y ballenas realizan inmersiones aun más impresio- 
nantes. jLos elefantes marinos pueden alcanzar profundidades de 
1 500 m y permanecer sumergidos hasta 2 horas! Un elefante 
marino con un dispositivo de registro pasó 40 dias sumergido 
casi continuamente en el mar, con períodos en la superficie que 
no superaron los 6 minutos. En contraste, los seres humanos ne- 
cesitan llevar aire, en la forma de tanques de buceo autónomos, 
para mantenerse sumergidos durante períodos comparables. 

Una adaptación de la foca de Weddell (y de otros mamíferos 
buceadores) es la capacidad de almacenar grandes cantidades de 
0 2 . En comparación con los seres humanos, la foca puede alma- 
cenar el doble de 0 2 por kilogramo de masa corporal, principal- 
mente, en la sangre y los músculos. Cerca dei 36% de todo maes- 
tro 0 2 se encuentra en los pulmones y el 51% está en la sangre. 
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En contraste, la foca de Weddell retiene sólo cerca dei 5% dei 
oxigeno en sus pulmones relativamente pequenos (y puede 
exhalar antes de sumergirse, lo que reduce la flotación) y acumu- 
la el 70% en la sangre. El volumen de sangre por kilogramo de 
masa corporal de la foca duplica al dei ser humano. Otra adapta- 
ción es el gran tamario dei bazo de la foca, que puede almacenar 
cerca de 24 L de sangre. Es probable que el bazo se contraiga des- 
pués de la inmersión, lo que refuerza la sangre con eritrocitos 
cargados de 0 2 . Los mamíferos buceadores también cuentan con 
una concentración elevada en sus músculos de una proteína que 
almacena oxigeno, denominada mioglobina. La foca de Weddell 
puede almacenar cerca dei 25% de su 0 2 en el músculo, en com- 
paración con sólo el 13% en los seres humanos. 

Los mamíferos buceadores no sólo comienzan un viaje sub- 
marino con una reserva de O 2 relativamente importante, sino que 
además cuentan con adaptaciones que conservan el gas. Nadan 
con poco esfuerzo muscular y, a menudo, utilizan câmbios en la 
flotación para deslizarse de forma pasiva hacia arriba o hacia aba- 
jo. Su frecuencia cardíaca y su tasa de consumo de 0 2 disminu- 
yen durante la inmersión y algunos mecanismos reguladores que 
afectan a la resistência periférica desvían la mayor parte de la san- 
gre al cerebro, la médula espinal, los ojos, las glândulas suprarre- 
nales y la placenta (en las focas prenadas). La irrigación de los 
músculos es limitada y se interrumpe totalmente durante las in- 
mersiones más prolongadas. Cuando las inmersiones duran más 
de 20 minutos, los músculos de la foca de Weddell agotan el 0 2 
almacenado en la mioglobina y luego obtienen su ATP de la fer- 
mentación no la respiración (véase cap. 9). 


Las capacidades excepcionales de foca de Weddell y otros bu- 
ceadores que respiran aire que potencian sus organismos duran- 
te inmersiones prolongadas revelan dos temas relacionados entre 
si en nuestro estúdio de los organismos: la respuesta a los retos 
ambientales a corto plazo mediante adaptaciones fisiológicas y a 
largo plazo como resultado de la selección natural. 


Evaluación de conceptos 


1. <>Qué es lo que detennina que el 0 2 y el C0 2 se difundan 
hacia el interior de los capilares o hacia el exterior de las 
estructuras en los tejidos y cerca de los espacios alveola- 
res. Explíquelo. 

2. ^De qué forma contribuye el efecto Bohr al suministro de 
0 2 a tejidos muy activos? 

3. El dióxido de carbono presente en el interior de los gló- 
bulos rojos de los capilares tisulares se combina con agua 
y forma ácido carbónico. ^Qué produce la inversión de 
esta reacción en los eritrocitos que se encuentran en ca- 
pilares cerca de los espacios alveolares? 

4. Describa tres adaptaciones que permiten que las focas de 
Weddell permanezcan debajo dei agua durante mucho 
más tiempo que los seres humanos. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Los sistemas circulatórios reflejan la filogenia 


^ Los sistemas de transporte conectan funcionalmente los órganos de 
intercâmbio con las células dei organismo. La mayoría de los ani- 
males complejos poseen sistemas de transporte interno por los que 
circula líquido, lo que proporciona una línea vital entre el entorno 
acuoso de las células vivas y los órganos, como los pulmones, que 
intercambian sustancias químicas con el ambiente externo 
(pp. 867-868). 

► Circulación de los invertebrados (pp. 868-869). La mayoría de 
los invertebrados tienen una cavidad gastrovascular o un sistema 
circulatório para el transporte interno. 

► Estúdio de la circulación en los vertebrados (pp. 869-871). Las 

adaptaciones dei sistema cardiovascular reflejan la filogenia de los ver- 
tebrados. La sangre fluye en un sistema cardiovascular cerrado, forma- 
do por vasos sanguíneos y un corazón con dos a cuatro câmaras. Las 
artérias transportan sangre hacia los capilares, los lugares de intercâm- 
bio de sustancias químicas entre la sangre y el líquido intersticial. Las 
venas conducen sangre de los capilares hacia el corazón. 


Concepto 


La circulación doble de los mamíferos depende de la 
anatomia y dei ciclo de bombeo dei corazón 

7 Circulación de los mamíferos (pp. 871-872). Las válvulas cardía- 
cas establecen un flujo unidireccional de la sangre por el corazón, que 


se inicia con el ventrículo derecho que bombea sangre hacia los pul- 
mones, donde capta 0 2 y libera C0 2 . La sangre rica en oxigeno prove- 
niente de los pulmones ingresa en el corazón por la aurícula izquierda 
y es bombeada hacia los tejidos dei organismo por el ventrículo iz- 
quierdo. La sangre regresa al corazón a través de la aurícula derecha. 

^ El corazón de los mamíferos en detalle (pp. 872-873). La fre- 
cuencia cardíaca (pulso) es la cantidad de veces que late el corazón 
por minuto. El ciclo cardíaco, una secuencia completa de bombeo 
y llenado cardíaco, consta de períodos de contracción (sístole) y de 
relajación (diástole). El gasto cardíaco es el volumen de sangre 
bombeado hacia la circulación sistémica por minuto. 

► Mantenimiento dei ritmo cardíaco (pp. 873-874). Los impulsos 
que se originan en el nodo senoauricular (SA) (marcapaso) de la 
aurícula derecha se transmiten al nodo auriculoventricular (AV). 
Desgués de um retraso son conducidos por las ramas dei haz de His 
y las fibras de Purkinje. El marcapaso está afectado por los nervios, 
las hormonas, la temperatura corporal y el ejercicio. 


Concepto 


Los princípios físicos rigen la circulación sanguínea 

l> Estructura y función de los vasos sanguíneos (pp. 874-875). 

Las diferencias estructurales existentes entre las artérias, las venas y 
los capilares se correlacionan con sus distintas funciones. 

Velocidad dei flujo sanguíneo (pp. 874-875). Las leyes físicas 
que rigen el movimiento de los líquidos por tubos influyen en el 
flujo sanguíneo y la presión arterial. La velocidad dei flujo sanguí- 
neo varia en el sistema circulatório y es mínima en los lechos capi- 
lares como consecuencia de la resistência elevada y de la gran área 
transversal total de las arteriolas y los capilares. 
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Presión arterial (pp. 875-876). La presión arterial, la fuerza hi- 
drostática que ejerce la sangre contra la pared de un vaso, está de- 
terminada por el gasto cardíaco y la resistência periférica debiclo a 
la constricción variable de las arteriolas. 

Función de los capilares (pp. 876-878). El intercâmbio de sus- 
tancias entre la sangre y el líquido intersticial se produce a través 
de las paredes delgadas de los capilares. 

Retorno de líquido por el sistema linfático (p. 878). El sistema 
linfático reintegra líquido a la sangre y participa en la defensa dei 
organismo. El líquido vuelve a la circulación directamente en el ex- 
tremo venoso dei capilar e indirectamente a través de sistema linfá- 
tico. 


Concepto 


La sangre es un tejido conectivo con células 
suspendidas en el plasma 

► Composición y función de la sangre (pp. 879-882). La sangre 
está compuesta por elementos celulares (células y fragmentos de cé- 
lulas denominados plaquetas) suspendidos en una matriz líquida 
denominada plasma. Las proteínas plasmáticas afectan al pH san- 
guíneo, la presión osmótica y la viscosidad y la función dei trans- 
porte de lípidos, la inmunidad (anticuerpos) y la coagulación de la 
sangre (fibrinógenos). Los glóbulos rojos, o eritrocitos, transportan 
oxigeno. Cinco tipos de glóbulos blancos, o leucócitos, actúan en la 
defensa mediante la fagocitosis de las bactérias y los desechos o 
mediante la producción de anticuerpos. Las plaquetas actúan en la 
coagulación sanguínea, una cascada de reacciones complejas que 
convierte al fibrinógeno plasmático en fibrina. 

► Enfermedad cardiovascular (pp. 882-883). Las enfermedades 
cardiovasculares constituyen la principal causa de muerte en la ma- 
yoría de los países desarrollados, como los Estados Unidos. 


Concepto 






El intercâmbio de gases se produce a través de su- 
perfícies respiratórias especializadas 

El intercâmbio gaseoso suministra oxigeno para la respiración celu- 
lar y elimina dióxido de carbono. Los animales necesitan superfí- 
cies respiratórias húmedas y extensas para la difusión adecuada de 
gases respiratórios (0 2 y C0 2 ) entre sus células y el medio respira- 
tório, ya sea aire o agua (p. 883). 

Branquias en los animales acuáticos (pp. 884-885). Las bran- 
quías, adaptaciones respiratórias de la mayoría de los animales 
acuáticos, son extensiones de la superfície corporal especializadas 
en el intercâmbio gaseoso. La eficacia dei intercâmbio de gases en 
algunas branquias, como las de los peces, aumenta con la ventila- 
ción y el flujo contracorriente de sangre y agua. 

r > Sistemas traqueales en insectos (pp. 885-886). Las tráqueas de 
los insectos son tubos diminutos ramificados que penetran en el or- 
ganismo y suministran 0 2 directamente a las células. 

Pulmones (pp. 886-887). Las ararias, los caracoles terrestres y la 
mayoría de los vertebrados terrestres tienen pulmones internos. En 
los mamíferos, el aire inhalado por las narinas atraviesa la faringe 
hacia la tráquea, los bronquios, los bronquíolos y los alvéolos ter- 
minales, donde se produce el intercâmbio gaseoso. 


Concepto 



La respiración ventila los pulmones 

► Respiración de los anfibios (p. 888). El anfíbio ventila sus pul- 
mones mediante respiración con presión positiva, que fuerza el aire 
hacia la tráquea. 
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► Respiración de los mamíferos (pp. 888-889). Los mamíferos 
ventilan sus pulmones mediante respiración con presión negativa, 
que atrae el aire hacia los pulmones. El volumen pulmonar aumen- 
ta con la contracción de los músculos costales y dei diafragma. 

► Respiración de las aves (pp. 889-890). Además de los pulmones 
las aves cuentan con ocho o nueve sacos aéreos que actúan como 
fuelles que mantienen el flujo dei aire en los pulmones. El aire pasa 
por los pulmones en una sola dirección. Cada exhalación renueva 
completamente el aire pulmonar. 

h Control de la respiración en los seres humanos (pp. 890- 
891). Los centros respiratórios situados en el bulbo raquídeo dei 
cerebro regulan la frecuencia y profundidad de la respiración. Hay 
sensores que detectan el pH dei líquido cefalorraquídeo (que refleja 
la concentración de C0 2 en la sangre) y el bulbo raquídeo ajusta la 
frecuencia y la profundidad respiratória para que coincida con las 
demandas metabólicas. Los sensores localizados en la aorta y las ca- 
rótidas que controlan los niveles sanguíneos de O, y de C0 2 así co- 
mo el pH sanguíneo, ejercen un control secundário sobre la 
respiración. 


Concepto 


Los pigmentos respiratórios captan y transportan 
gases 

> El papel de los gradientes de presión parcial (pp. 891-892). 

Los gases se difunden de acuerdo con gradientes de presión en los 
pulmones y otros órganos. El oxigeno y el CO, se difunden desde 
los sitios donde sus presiones parciales son mayores hacia los sitios 
en donde son menores. 

► Pigmentos respiratórios (pp. 892-894). Los pigmentos respirató- 
rios transportan gases y contribuyen a los buffers de la sangre. Los 
pigmentos respiratórios incrementan notablemente la cantidad de 
0 2 que transporta la sangre. Muchos artrópodos y moluscos tienen 
hemocianina, que contiene cobre; los vertebrados y una amplia va- 
riedad de invertebrados tienen hemoglobina. 

K> Animales atletas (pp. 894-895). La tasa de consumo de O, extre- 
ma de los berrendos es la base de su capacidad para correr a gran 
velocidad distancias prolongadas. Los animales que respiran aire y 
que se sumergen a profundidades importantes almacenan O, y lo 
agotan lentamente. 
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1. «>Cuál de los siguientes sistemas respiratórios no está asociado estre- 
chafnente conda irrigación sanguínea? 

a. Los pulmones de los vertebrados. 

b. Las branquias de los peces. 

c. Los sistemas traqueales de los insectos. 

d. La piei externa de la lombriz. 

e. Los parapodios de un gusano poliqueto. 

2. La sangre que vuelve al corazón dei mamífero por la vena pulmonar 
drena en primer lugar en: 

a. La vena cava. 

b. La aurícula izquierda. 

c. La aurícula derecha. 

d. El ventrículo izquierdo. 

e. El ventrículo derecho. 









3. El pulso es una medida directa de: 

a. La presión arterial. 

b. El volumen sistólico. 

c. El gasto cardíaco. 

d. La frecuencia cardíaca. 

e. La frecuencia respiratória. 

4. La relación entre presión arterial ( pa ), gasto cardíaco (gc) y resistên- 
cia periférica (rp) puede expresarse como pa = gc x rp. Todos los 
câmbios siguientes podrían aumentar la presión arterial excepto: 

a. El aumento dei volumen sistólico. 

b. El aumento de la frecuencia cardíaca. 

c. El aumento de la duración de la diástole ventricular. 

d. La contracción dei músculo liso en las paredes de las arteriolas. 

e. La reducción dei diâmetro de las arteriolas. 

5. La conversión dei fibrinógeno en fibrina: 

a. Se produce cuando el fibrinógeno es liberado por plaquetas rotas. 

b. Se produce en los glóbulos rojos. 

c. Está vinculada con la hipertensión y puede lesionar las paredes 
arteriales. 

d. Tiende a producirse con demasiada frecuencia en el indivíduo 
con hemofilia. 

e. Es el paso final dei proceso de coagulación que involucra a vários 
factores de la coagulación. 

6. En la respiración con presión negativa, la inhalación es resultado de: 

a. Forzar el aire desde la garganta hacia los pulmones. 

b. La contracción dei diafragma. 

c. La relajación de los músculos de la caja torácica. 

d. El eínpleo de los músculos de los pulmones para expandir los al- 
véolos. 

e. La contracción de los músculos abdominales. 

7. ^Cuándo se mantiene el aliento, cuEal de los siguientes câmbios en 
los gases sanguíneos conduce primero al impulso de respirar?: 

a. La elevación dei 0 2 

b. El descenso dei 0 2 

c. La elevación dei C0 2 

d. El descenso dei C0 2 

e. La elevación dei C0 2 y el descenso dei 0 2 

8. El descenso dei pEl de la sangre que produce el ejercicio en las per- 
sonas podría: 

a. Disminuir la frecuencia respiratória. 

b. Aumentar la frecuencia cardíaca. 

c. Disminuir la cantidad de 0 2 liberada por la hemoglobina. 

d. Disminuir el gasto cardíaco. 

e. Disminuir la unión dei C0 2 a la hemoglobina. 

9. En comparación con el tejido intersticial que bana las células mus- 
culares activas, la sangre que llega a estas células tiene 

a. Mayor Po 2 . 

b. Mayor Pco 2 . 

c. Mayor concentración de bicarbonato. 

d. Menor pH. 

e. Menor presión osmótica. 


10. ^Cuál de las siguientes reacciones predomina en los glóbulos rojos 
que se desplazan por los capilares pulmonares? (Hb = hemoglobi- 
na): 

a. Hb + 4 0 7 — > Hb(0 2 ) 4 

b. Hb(0 2 ) 4 A Hb + 40 2 

c. CO^+ H 2 0 -> h 2 co 3 

d. H 2 C0 3 -> H + + HC0 3 - 

e. Hb + 4 C0 2 — > Hb(C0 2 ) 4 


Interrelación evolutiva] 

Uno de los muchos oponentes mutantes con los que lucha el mons- 
truo de la película Godzilla es Mothra, una criatura similar a una poli- 
11a gigante con alas de una envergadura de vários metros. Las criaturas 
de ciência ficción como éstas pueden ser criticadas en función de los 
principios biomecánicos y fisiológicos. De acuerdo con la respiración y 
los principios dei intercâmbio gaseoso descritos en este capítulo, ^a 
qué problemas fisiológicos se enfrentaria Mothra? Los insectos más 
grandes que han vivido son las libélulas paleozoicas con alas de una 
envergadura de medio metro, i Por qué piensa que es improbable que 
existan insectos realmente gigantes? 

1 Problemas científicos 

La hemoglobina dei feto humano es diferente de la dei adulto. Compa- 
re las curvas de disociación de las dos hemoglobinas en el gráfico de 
abajo. Proponga una hipótesis sobre la función de esta diferencia entre 
estas dos versiones de hemoglobina. 




Centenares de estudibs han vinculado el tabaquismo con la patologia 
cardiovascular y pulmonar. De acuerdo con la mayoría de las autorida- 
des sanitarias, el tabaquismo es la principal causa de muerte prematura 
prevenjble en los Estados Unidos. Los grupos antitabaco y a favor de 
la salud han propuesto la prohibición total de la publicidad de cigarri- 
llos en todos los médios de comunicación. ^Cuáles son algunos de los 
argumentos a favor de la prohibición total de la publicidad de cigarri- 
llos? ^Cuáles son los argumentos en contra? ^Usted está a favor o en 
contra de tal prohibición? Defienda su posición. 
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A Fig. 43-1. Un macrófago (azul) ingiriendo una célula de leva- 
dura (verde). 




43-1 La inmunidad innata proporciona amplias 
defensas contra las infecciones 

43-2 En la inmunidad adquirida, los linfocitos 
proporcionan defensas específicas contra la 
infección 

43-3 La inmunidad humoral y la inmunidad mediada 
por células defienden al organismo de 
diferentes tipos de amenazas 

43-4 La capacidad dei sistema inmunitario para 
distinguir lo propio de lo extrano limita el 
trasplante de tejidos 

43-5 Las respuestas inmunitarias exageradas, 

autodirigidas, o disminuidas pueden ocasionar 
enfermedades 


Panorama 


Reconocimiento, identifica ción y 
respuesta 

U n animal debe defenderse contra los virus, bactérias y 
otros patógenos potencialmente peligrosos que encuentra 
en el aire, en la comida y en el agua. También debe luchar 
contra las células anormales dei organismo que pueden transfor- 
marse en cancerosas. Han evolucionado dos tipos principales de 
defensas que contrarrestan estas amenazas. La primera, llamada in- 
munidad innata, está presente antes de cualquier exposición a los 
patógenos y resulta efectiva desde el momento dei nacimiento. Las 
defensas innatas son inespecíficas, reconocen y responden con ra- 
pidez a un gran espectro de microorganismos, independientemen- 
te de su identidad precisa. La inmunidad innata está formada por 
barreras externas constituidas por la piei y las membranas muco- 
sas, además de un conjunto de defensas celulares y químicas inter- 
nas, que combaten los agentes infecciosos que atraviesan las 
barreras externas. Los macrófagos y otras células fagocíticas son 


protagonistas cruciales en estas defensas internas, porque ingieren 
y luego destruyen a los patógenos. Por ejemplo, la figura 43-1 
(una MEB coloreada) muestra a un macrófago fagocitando una cé- 
lula de levadura. 

Un segundo tipo principal de defensa es la inmunidad adqui- 
rida, también llamada inmunidad adaptativa. Se desarrolla sólo des- 
pués de la exposición a agentes inductores como microorganis- 
mos, células anormales dei organismo, toxinas y otras sustancias 
extranas. Las defensas adquiridas son muy específicas, esto es, 
pueden distinguir un inductor de otro, aun a aquellos ligeramente 
difierentes poco. Este reconocimiento lo logran los glóbulos blan- 
cos llamados linfocitos, que producen dos tipos generales de res- 
puestas inmunitarias. En la respuesta humoral, las células que de- 
rivan de los linfocitos B secretan proteínas de defensa llamadas an- 
ticuerpos, que se unen a los microorganismos y los marcan para 
su eliminación. En esta respuesta mediada por células, los linfoci- 
tos citotóxicos destruyen directamente las células infectadas dei or- 
ganismo,, las células cancerosas o el tejido extrano. 

La figura 43-2 résume la inmunidad innata y adquirida. En es- 
te capítulo usted aprenderá cómo los distintos componentes celu- 
lares y químicos de estos dos tipos de defensa, juntos, protegen a 
los vertebrados de varias amenazas. A su vez, en el capítulo, tam- 
bién revisaremos brevemente la inmunidad de los invertebrados, 
que están sólo protegidos por mecanismos innatos, inespecíficos. 


Concepto 


La inmunidad innata proporciona 
amplias defensas contra las 
infecciones 

Un microorganismo invasor debe atravesar las barreras exter- 
nas formadas por la piei y las membranas mucosas de un animal, 
que cubren la superficie y tapizan los orificios dei cuerpo. El pa- 
tógeno que logra atravesar estas defensas externas, encuentra con 
rapidez vários mecanismos innatos celulares y químicos que im- 
piden su ataque al organismo. 
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► Fig. 43-2. Panorama gene- 
ral de las defensas de los ver- 
tebrados contra las bactérias, 
vírus y otros patógenos. Las 

defensas de los vertebrados pue- 
den dividirse en inmunidad inna- 
ta y adquirida. Si un patógeno in- 
vasor atraviesa las defensas inna- 
tas externas dei organismo, va- 
rias defensas innatas internas se 
ponen en juego con rapidez. Las 
defensas provistas por la inmuni- 
dad adquirida contra patógenos 
específicos se desarrollan con 
mayor lentitud. Algunos compo- 
nentes de la inmunidad innata 
también participan en la inmuni- 
dad adquirida. 
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Microorganismos 

invasores 
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\ / 

\ . '■-j&SÊ 


INMUNIDAD INNATA 
Respuestas rápidas a un 
amplio espectro de microorganismos 

INMUNIDAD ADQUIRIDA 
Respuestas más lentas a 
los microorganismos 
específicos 

Defensas externas 

Defensas internas 


► Piei 

;■ Membranas mucosas 

► Secreciones 

Células fagocíticas 
Proteínas antimicrobianas 
• Respuesta inflamatória 
> Células natural killer 

L 

¥ Respuesta hu moral 
(anticuerpos) 

Respuesta mediada 
por células 

(linfocitos citotóxicos) 
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Defensas externas 

La piei intacta es una barre ra que, por lo general, no puede ser 
atravesada por virus ni bactérias, pero incluso ligeras abrasiones 
pueden permitir su paso. De forma similar, las membranas mu- 
cosas que tapizan las vias digestiva, respiratória y genitourinaria, 
impiden la entrada de los microorganismos que pueden ser da- 
ninos. Ciertas células de estas membranas mucosas también pro- 
ducen moco , un fluido viscoso que atrapa a los microorganismos 
y a otras partículas. En la tráquea, por ejemplo, las células epite- 
liales ciliadas barren el moco y cualquier microorganismo atrapa- 
do hacia arriba, evitando que entren los microorganismos en los 
pulmones (fig. 43-3). La colonización microbiana dei cuerpo 
también se ve inhibida por la acción de lavado de las secreciones 
mucosas, la saliva y las lágrimas, que banan de manera constan- 
te la superficie de vários epitelios expuestos. 

Más allá de su papel físico para inhibir la entrada de los mi- 
croorganismos, las secreciones de la piei y las membranas muco- 
sas proporcionan uri ambiente que con frecuencia es hostil a los 
microorganismos. En los seres humanos, las secreciones de las 
glândulas sebáceas y de las glândulas sudoríparas aportan a la 
piei un pH en la escala de 3 a 5, que resulta bastante ácido como 
para evitar la colonización por vários microorganismos (las bac- 
térias que normalmente habitan la piei están adaptadas a su am- 
biente ácido, más bien seco). De forma similar, los microbios de 
los alimentos o dei agua y los dei moco que se traga, deben lu- 
char con el ambiente ácido dei estômago, que destruye la mayor 
parte de los patógenos antes de que puedan entrar a los intesti- 
nos. Pero algunos patógenos, como el virus de la hepatitis A, 
pueden sobrevivir a la acidez gástrica y entrar sin dificultades al 
organismo por el aparato digestivo. 

Las secreciones de la piei y las membranas mucosas también 
contienen proteínas antimicrobianas. Una de estas proteínas es la 
lisozima, una enzima que digiere las paredes celulares de mu- 
chas bactérias. Al estar presente en la saliva, lágrimas y secrecio- 
nes mucosas, la lisozima puede destruir las bactérias sensibles a 
medida que entran en la vía respiratória alta o en los orificios que 
rodean a los ojos. 

Defensas celulares y químicas internas 

Los microorganismos que vencen las defensas externas dei 
cuerpo, por ejemplo, a través de una herida en la piei, deben lu- 
char con los mecanismos de defensa innata internos dei cuerpo. 
Estas defensas dependen, ante todo, de la fagocitosis, la inges- 
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A Fig. 43-3. Defensa innata externa de las membranas mucosas. 

El revestimiento de la tráquea contiene células productoras de moco 
(anaranjado) y células con cilios (amarillo). La vibración sincronizada de 
los cilios expele el moco y los microorganismos atrapados hacia la par- 
te superior de la faringe (MEB coloreada). 

% 
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tión de microorganismos invasores por cierto tipo de glóbulos 
blancos que se deriominan, genéricamente, fagocitos. Estas célu- 
las producen ciertas proteínas antimicrobianas y ayudan a iniciar 
la inflamación, la cual puede limitar la diseminación de los mi- 
croorganismos en el organismo. Los glóbulos blancos no fagocí- 
ticos, llamados células natural killer, también desempenan un pa- 
pel fundamental en las defensas innatas. Los distintos mecanis- 
mos inespecíficos ayudan a limitar la diseminación de los mi- 
croorganismos antes de que el organismo pueda desarrollar res- 
puestas inmunes específicas adquiridas. 

Células fagocíticas 

Los fagocitos se adhieren a su presa por medio de receptores de 
superficie que se unen a estructuras que poseen la mayoría de los 
microorganismos, pero no las células normales dei organismo. 
Entre las estructuras a las que se unen estos receptores se en- 
cuentran ciertos polisacáridos que están sobre la superficie de las 
bactérias. Después de unirse a uno o más microorganismos, el fa- 
gocito los engloba formando una vacuola que se fusiona con un 


CAPÍTULO 43 El sistema inmunitario 899 


lisosoma (fig. 43-4). Los lisosomas destruyen a los microorga- 
nismos de dos maneras. En primer lugar, el óxido nítrico y otras 
formas tóxicas dei oxigeno contenidas en los lisosomas pueden 
envenenar a los microbios englobados. En segundo lugar, la liso- 
zima y otras enzimas degradan los componentes microbianos. 

Algunos microorganismos tienen adaptaciones que les permi- 
ten evadir la destrucción de las células fagocíticas. Por ejemplo, 
la cápsula externa que rodea a algunas bactérias esconde sus po- 
lisacáridos de superfície y evita que los fagocitos se unan a ellas. 
Otras bactérias, como Mycobacterium tuberculosis , que causa la tu- 
berculosis, son rápidamente unidos y englobados por los fagoci- 
tos, pero son resistentes a la destrucción dentro dei lisosoma. 
Puesto que tales microbios pueden crecer y reproducirse dentro 
de las células huésped,.se ocultan en forma efectiva de las defen- 
sas adquiridas dei organismo. La evolución de éstos y de otros 
mecanismos que evitan la destrucción por el sistema inmunitario 
ha incrementado la amenaza patogênica de muchos microorga- 
nismos. 

Hay cuatro tipos de glóbulos blancos (leucócitos) con activi- 
dad fagocítica. Difieren en su abundancia, espectro de vida pro- 
medio y capacidad lagocítica. Sin lugar a dudas, los más abun- 
dantes son los neutrófilos, que constituyen entre el 60-70% de 
todos los glóbulos blancos. Los neutrófilos son atraídos hacia el 
tejido infectado, luego entran en él y engloban y destruyen los 
microorganismos presentes allí. Sin embargo, tienden a autodes- 
truirse en el proceso de la fagocitosis, y su espectro de vida pro- 
medio es sólo de unos pocos dias. 

Una defensa fagocítica aun más efectiva proviene de los ma- 
cro fagos (‘grandes comedores”). Estas células grandes, de vida 
larga, se desarrollan a partir de los monocitos, que constituyen 
alrededor dei 5% de los glóbulos blancos circulantes. Los mono- 
citos recién formados circulan en la sangre durante unas pocas 
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Á Fig. 43-4. Fagocitosis. Este esquema muestra los episodios que si- 
guen a la unión de un tipo de fagocito, un macrófago a los microorga- 
nismos, a través de sus receptores de superfície (no se muestran). El 
proceso es semejante en otros tipos de células fagocíticas. 


horas y luego migran a los tejidos donde se transforman en ma- 
crófagos. Al llevar a cabo la fagocitosis, se establecen vias de se- 
nalización interna que activan a los macrófagos, aumentando sus 
capacidades defensivas de varias formas (que se describen más 
adelante en este capítulo). Algunos macrófagos migran a todo el 
organismo, pero otros residen de forma permanente en vários ór- 
ganos y tejidos. Los macrófagos que residen permanentemente 
en el bazo, los gânglios linfáticos y otros tejidos dei sistema lin- 
fático están particularmente bien posicionados para combatir a 
los agentes infecciosos. Los microorganismos que entran en el or- 
ganismo quedan atrapados en la arquitectura similar a una malla 
que es propia dei bazo, mientras que los microbios dei líquido 
intersticial fluyen a la linfa y quedan atrapados en los gânglios 
linfáticos. En cualquier localización, los microorganismos se en- 
cuentran con rapidez con los macrófagos que residen allí. La fi- 
gura 43-5 muestra los componentes dei sistema linfático y resu- 
me su papel en la defensa dei organismo. 

Los otros dos tipos de fagocitos son menos abundantes y de- 
sempenan un papel más limitado en la defensa innata que los 
neutrófilos y los macrófagos. Los eosinófilos tienen baja activi- 
dad fagocítica pero son fundamentales para la defensa contra los 
parásitos multicelulares invasores, como el platelminto de la san- 
gre Schistosoma mansoni. En lugar de englobar a un parásito de 
este tipo, los eosinófilos se sitúan junto al cuerpo dei parásito y 
luego descargan enzimas destructivas que danan al invasor. El 
cuarto tipo de fagocito, las células dendríticas, pueden ingerir 
microorganismos al igual que los macrófagos. Sin embargo, co- 
mo usted aprenderá en este capítulo, su principal función con- 
siste en estimular el desarrollo de la inmunidad adquirida. 


Proteínas antimicrobianas 

Numerosas proteínas funcionan en la defensa innata al atacar 
a los microorganismos de forma directa o al impedir su repro- 
ducción. Usted ya conoce la acción antimicrobiana de la lisozi- 
ma. Otras proteínas antimicrobianas incluyen unas 30 proteínas 
séricas que constituyen el sistema dei complemento. En ausên- 
cia de infección, estas proteínas están inactivas. Sin embargo, las 
sustancias de la superfície de muchos microorganismos pueden 
desencadenar una cascada de pasos que activan al sistema dei 
complemento llevando a la lisis (estallido) de las células invaso- 
ras. Determinadas proteínas dei complemento también ayudan a 
desencadenar la inílamación, o desempenan una función en la 
defensa adquirida. : 

Dos tipos de interferón (a y P) proporcionan defensa innata 
contra las infecciones virales. Estas proteínas son secretadas por 
células^del cuerpo infectadas por virus e inducen a las células ve- 
cinas, no infectadas, a que produzcan otras sustancias que inhi- 
ban la reproducción de los virus. De esta manera, los interfero- 
nes limitan la diseminación de los virus de una célula dei orga- 
nismo a otra, ayudando al control de las infecciones virales, co- 
mo resfriados y gripe. Este mecanismo de defensa innato no es 
específico de los virus; los interferones producidos en respuesta 
a un virus también pueden conferir resistência a corto plazo fren- 
te a otros a Urus. Ciertos linfocitos secretan un tercer tipo de in- 
terferón (y) que ayuda a activar a los macrófagos, incrementando 
su capacidad fagocítica. En la actualidad, los interferones pueden 
ser producidos en forma masiva mediante la tecnologia dei DNA 
recombinante y se están probando para el tratamiento de las in- 
fecciones virales y dei câncer. 

Además, otro grupo de proteínas antimicrobianas llamadas 
adecuadamente def ensinas, se secretan por los macrófagos activa- 
dos. Estas pequenas proteínas danan a grandes grupos de pató- 
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0 Los vasos linfáti- 
cos devuelven la 
linfa a la sangre 
por medio de dos 
grandes conductos 
que drenan en las 
venas cercanas 
a los hombros. 


O El líquido intersticial que bana a 
los tejidos, junto con los glóbulos blancos 
que se encuentran en él, entra de 
manerá continua en los capilares linfáticos. 
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los capilares linfáticos, 
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el organismo. 
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@ Dentro de los 
gânglios linfáticos, los 
microorganismos y las 
partículas extranas 
presentes en la linfa 
circulante se encuentran 
con macrófagos, células 
dendríticas y linfocitos, 
que llevan a cabo varias 
acciones defensivas. 
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linfocitos 
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A Fig. 43-5. El sistema linfático humano. El sistema linfático está formado por vasos linfáticos a través de los cua- 
les viaja la linfa y distintas estructuras que atrapan mpléculas y partículas "extranas''. Estas estructuras son las ade- 
noides, las amígdalas, los gânglios linfáticos, el bazo, las placas de Peyer y el apêndice. El flujo de la linfa se muestra 
en los pasos 1-4. 


genos por vários mecanismos, sin lesionar a las células dei orga- 
nismo. 

Respuesta inflamatória 

El dano al tejido por la lesión física o la entrada de patógenos 
produce la liberación de numerosas senales químicas que desen- 
cadenan una respuesta inflamatória localizada. Uno de los 
compuestos químicos más activos es la histamina, que se alma- 
cena en los mastocitos, presentes en el tejido conectivo. Cuan- 
do se lesionan, los mastocitos liberan histamina, iniciando la di- 
latación e incrementando la permeabilidad de los capilares cerca- 
nos. Los macrófagos activados y otras células descargan senales 
adicionales como prostaglandinas, que promueven también el 
flujo de sangre al tejido lesionado. El aumento de la irrigacjón lo- 
cal provoca el enrojecimiento y el calor típicos de la inflamación 
(dei latín inflammare, prender fuego). Los capilares llenos de san- 
gre dejan pasar líquidos a los tejidos vecinos, provocando tume- 
facción, otro signo de la inflamación local. 

Aunque el calor y la tumefacción son sensaciones desagrada- 
bles, el aumento dei flujo sanguíneo y la permeabilidad de los va- 
sos que los provocan son fundamentales para la defensa innata. 
Estos câmbios vasculares favorecen la llegada de las proteínas an- 
timicrobianas y los elementos de coagulación al área lesionada. 
Por ejemplo, varias proteínas dei complemento activadas pro- 


mueven la liberación de histamina o atraen fagocitos al sitio. La 
coagulación de la sangre comienza el proceso de reparación y ayu- 
da a bloquear la diseminación de los microorganismos a otras par- 
tes dei organismo. Además, el incremento de la irrigación local y 
la mayor permeabilidad de los vasos permiten que más neutrófi- 
los y monocitos-macrófagos, se muevan desde la sangre a los teji- 
dos lesionados. Pequenas proteínas llamadas quimiocinas dirigen 
la migración de estos fagocitos y les envían senales para que in- 
crementen la producción de compuestos que eliminan a los mi- 
cróbios. Las quimiocinas son secretadas por muchos tipos celula- 
res, inpluidas las células endoteliales de los vasos sanguíneos cer- 
canos al sitio de una lesión o infección. La figura 43-6 resume 
los principales acontecimientos que se producen en la inflama- 
ción local, resultantes de un pinchazo con un alfiler infectado. 

Una lesión menor provoca una inflamación local, pero el 
cuerpo también puede desarrollar una respuesta sistémica (gene- 
ralizada) si hay danos tisulares graves o de infección. Las células 
danadas suelen pedir refuerzos, secretando sustancias químicas 
que estimulan la liberación de neutrófilos adicionales de la mé- 
dula ósea. En los casos de infección grave, como meningitis o 
apendicitis, el número de glóbulos blancos de la sangre puede 
aumentar varias veces en el transcurso de unas pocas horas de 
haber ocurrido los eventos inflamatórios iniciales. Otra respues- 
ta sistémica a la infección es la fiebre. La fiebre puede producir- 
se cuando ciertas toxinas secretadas por patógenos y otras sus- 
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Á Fig. 43-6. Principales acontecimientos de la respuesta inflamatória local. 
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tancias, liberadas por los macrófagos activados, fijan el termosta- 
to dei organismo a una temperatura más alta. La fiebre muy ele- 
vada es peligrosa, mientras que la fiebre moderada puede facili- 
tar un proceso de fagocitosis y, al acelerar las reacciones orgâni- 
cas, apresurar de modo simultâneo la reparación de los tejidos. 

Ciertas infecciones bacterianas pueden inducir* una respuesta 
inflamatória abrumadora, produciendo una situación conocida 
como shock séptico. Caracterizado por fiebre muy alta y por pre- 
sión arterial baja, el shock séptico es una causa frecuente de 
muerte en las unidades de cuidados intensivos hospitalarias. La 
inflamación local es esencial para la cura, pero la inflamación sis- 
témica puede ser devastadora. 

Células natural killer 

Finalizamos nuestro análisis de las defensas innatas de los verte- 
brados con las células natural killer (NK). Las células NK pa- 
trullan el organismo y atacan a las células que están infectadas 
por virus, como también a las células cancerosas. Los receptores 
de superfície de una célula NK reconocen las características ge- 
nerales de la superfície de sus dianas. Una vez que se ha unido a 
una célula infectada por un virus o a una célula cancerosa, la cé- 
lula NK libera sustancias químicas que producen la muerte de la 
célula afectada mediante apoptosis, muerte celular programada 
(véase la fig. 21-18). Si bien la defensa que proporciona una cé- 
lula NK no es totalmente efectiva, las infecciones víricas y eí cân- 
cer ocurrirían con mayor frecuencia sin estos centinelas innatos 
dei organismo. 

Mecanismos inmunitarios de los invertebrados 

Antes de examinar la inmunidad adquirida en los vertebrados, 
debemos destacar que los invertebrados también tienen defensas 
innatas muy efectivas. Por ejemplo, las estrellas de mar poseen 
células ameboides que ingieren la matéria extrana por fagocitosis 


y secretan moléculas que amplifican la respuesta defensiva dei 
animal. En estúdios recientes con la mosca de la fruta Drosophila 
melanogaster también se han encontrado paralelismos sorpren- 
dentes entre las defensas de los insectos y las defensas innatas de 
los vertebrados. El exoesqueleto de los insectos, igual que la piei 
y las membranas mucosas de los vertebrados, proporciona una 
barrera externa que puede evitar la entrada de intrusos. Si el 
exoesqueleto de un insecto se dana, los patógenos que entran en 
el cuerpo dei insecto deben enfrentarse a varias defensas innatas 
internas. 

La hemolinfa, el equivalente de la sangre en los insectos, con- 
dene células circulantes llamadas hemocitos. Algunos hemocitos 
ingieren bactérias y otras sustancias extranas por fagocitosis, 
mientras que otros hemocitos forman una cápsula celular alrede- 
dor de parásitos grandes. La presencia de patógenos genera sena- 
les a más hemocitos para que sinteticen y secreten vários péptidos 
antimicrobianos qüq se unen a sus efectores patógenos, provocan- 
do su muerte. Las vias de senalización interna que desencadenan 
que los hemocitos produzcan péptidos antimicrobianos son simi- 
lares a las que activan a los macrófagos de los vertebrados. Ade- 
más, algunos hemocitos contienen la enzima fenoloxidasa. Una 
vez activada, esta enzima convierte los fenoles en compuestos 
reactivos que se unen entre sí formando grandes agregados. Estos 
se depositan alrededor de los parásitos y dei tejido lesionado, ayu- 
dando a prevenir la diseminación de los parásitos más allá dei área 
afectada. La activación de la fenoloxidasa en los insectos se debe 
a una cascada de acontecimientos semej antes a los que activan a 
las proteínas dei complemento en los vertebrados. 

Las investigaciones recientes indican que los invertebrados ca- 
recen de células análogas a los linfocitos, los glóbulos blancos 
responsables de la inmunidad adquirida específica de los verte- 
brados (véase la fig. 43-2). Sin embargo, aunque dependen de 
mecanismos innatos inespecíficos, algunas defensas de los inver- 
tebrados exhiben características de la inmunidad adquirida. Por 
ejemplo, la inmunidad adquirida, por lo general, está dirigida 
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contra células no propias, células que, normalmente, no forman 
parte dei propio organismo. La capacidad de distinguir lo propio 
de lo no propio se ve en el linaje de invertebrados más antiguos, 
las esponjas. Si las células de dos esponjas de la misma especie se 
mezclan, las células de cada esponja se segregan y se reagregan 
excluyendo a las dei otro individuo. 

Otro hito característico de la inmunidad adquirida es la me- 
mória inmunológica, la capacidad para responder con mayor ra- 
pidez a un invasor particular o a un tejido extrano, la segunda 
vez que se lo encuentra. Las lombrices de tierra exhiben algo pa- 
recido a esto: las células fagocíticas de un gusano atacan a un se- 
gundo injerto dei mismo gusano donante, con mucha mayor ra- 
pidez que al primer injerto. La mayoría de los invertebrados, sin 
embargo, no poseen este tipo de memória inmunológica. 

Siguiendo esta mirada a vuelo de pájaro sobre las defensas de 
los huéspedes invertebrados, comenzamos la siguiente sección 
examinando los mecanismos muy desarrollados de la inmunidad 
adquirida presentes en los vertebrados. 



Epitopos 

(determinantes 

antigénicos) 


Anticuerpo A 


Sitio 

de unión 
al antígeno 


▲ Fig. 43-7. Epitopos (determinantes antigénicos). Los receptores 
de antígenos presentes en los linfocitos y los anticuerpos secretados se 
unen solo a regiones pequenas específicas de los antígenos, llamadas 
epitopos. En este ejemplo, tres moléculas diferentes de anticuerpos se- 
cretados reaccionan con diferentes epitopos de la misma molécula an- 
tigénica grande. 


Evaluaeión de conceptos 


1. Las defensas innatas son no específicas. Entonces, «mómo 
reconocen los macrófagos a un agente infeccioso, como 
por ejemplo una bactéria? 

2. <iQué es lo que causa los signos comunes de la inflama- 
ción -enrojecimiento, tumefacción y calor- y permite 

I que estos câmbios ayuden a proteger el organismo contra 
la infección? 

3. Enuncie dos maneras en que las defensas innatas de los 
insectos (invertebrados) y de los vertebrados son 
similares. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


En la inmunidad adquirida, los 
linfocitos proporcionan defensas 
específicas contra la infección 

Mientras los patógenos invasores son atacados por las defen- 
sas innatas de los vertebrados, inevitablemente entran en contac- 
to con los linfocitos, las células centrales de la inmunidad adqui- 
rida, el segundo tipo principal de defensas dei cuerpo (véase la 
fig. 43-2). El contacto directo con los microorganismos y las se- 
nales que surgen de las defensas innatas activas hacen que los lin- 
focitos se unan a la lucha. Por ejemplo, a medida que los macró- 
fagos y las células dendríticas fagocitan a los microorganismos, 
los fagocitos comienzan a secretar citocinas, proteínas que ayu- 
dan a activar a los linfocitos y a otras células dei sistema inmuni- 
tario. Éste es sólo un ejemplo de la forma en que interactúan las 
defensas innatas y adquiridas. 

Cualquier molécula extrana que sea reconocida en forma es- 
pecífica por los linfocitos, y genere una respuesta en ellos, se 11a- 
ma antígeno. La mayor parte de los antígenos son moléculas 
grandes, proteínas o polisacáridos. Algunos antígenos, como las 
toxinas secretadas por las bactérias, se disuelven en el líquido ex- 
tracelular, pero muchos sobresalen de la superficie de los patóge- 


nos o células trasplantadas. Un linfocito reconoce y se une a sola- 
mente una pequena porción, accesible, de un antígeno denomina- 
da epitopo o determinante antigénico. Por lo general, un único an- 
tígeno tiene vários epitopos diferentes, cada uno de ellos capaz de 
inducir una respuesta a partir de los linfocitos que lo reconocen. 
Los anticuerpos, secretados por ciertos linfocitos en respuesta a los 
antígenos, se unen a epitopos específicos de forma similar (fig. 
43 - 7 ) 

En esta sección primero describiremos de qué manera los lin- 
focitos reconocen a los antígenos, o más específicamente, los epi- 
topos de los antígenos. Luego seguiremos el rastro para ver de 
qué manera el cuerpo de los vertebrados se puebla con un gran 
conjunto de linfocitos que colectivamente pueden reconocer y 
desencadenar un ataque puntual contra cualquiera de una mul- 
titud de antígenos. 

Más adelante, en este capítulo examinaremos las distintas ac- 
ciones defensivas de los diferentes tipos de linfocitos. 

Reconocimiento dei antígeno por los linfocitos 

El cuerpo de los vertebrados está poblado por dos tipos principa- 
les de linfoçitos: los linfocitos B (células B) y los linfocitos T (cé- 
lulas T). Ambos tipos de linfocitos circulan en la sangre y en la lin- 
fa, y se concentran en el bazo, gânglios linfáticos y otros tejidos lin- 
foides (véase la fig. 43-5). Tanto las células B como las células T re- 
conocen antígenos pór medio de receptores específicos de antíge- 
no incrustados en sús membranas plasmáticas. Una célula B o T 
individual tiene alrededor de 100 000 de estos receptores de an- 
tígenos, y todos los receptores de una célula individual son idên- 
ticos; esto es, reconocerán al mismo epitopo. En otras palabras, ca- 
da linfocito tiene especificidad por un epitopo particular de un an- 
tígeno y defiende al organismo contra ese antígeno o contra un pe- 
queno conjunto de antígenos muy relacionados él. 

Receptores antigénicos de las células B 

Cada receptor de célula B para un antígeno es una molécula 
con forma de Y que está formada por cuatro cadenas polipeptí- 
dicas: dos cadenas pesadas idênticas y dos cadenas ligeras 
idênticas, unidas por puentes disulfuro. Una región de la cola de 
la molécula, la región transmembranosa, anela el receptor a la 
membrana plasmática de la célula y una región corta al final de 
la cola se extiende hacia el interior dei citoplasma. En los extre- 
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mos de la Y se encuentran las regiones variables (V) de las cadenas 
ligera y pesada (fig. 43-8a), denominadas así porque sus se- 
cuencias de aminoácidos varían considerablemente de una célu- 
la B a otra. El resto de la molécula está constituido por las regio- 
nes constantes (Q, cuyas secuencias de aminoácidos varían muy 
poco de una célula a otra. 

Como se muestra en la figura 43-8a, cada receptor de una cé- 
lula B tiene dos sitios idênticos de unión al antígeno. La forma 
única de cada sitio de unión está dada por parte de la región V 
de la cadena pesada y parte de la región V de la cadena ligera. La 
interacción entre el sitio de unión al antígeno y su antígeno co- 
rrespondiente se estabiliza por múltiples uniones no covalentes 
entre grupos químicos de las respectivas moléculas. Los antíge- 
nos unidos de esta manera por los receptores de las células B son 
moléculas que se encuentran en la superficie de todos los tipos 
de agentes infecciosos, o que son liberadas por ellos. En otras pa- 
labras, una célula B reconoce un antígeno intacto en su estado 
nativo. 

Los anticuerpos secretados o inmunoglobulinas son similares 
en estructura a los de los receptores de las células B, pero care- 
cen de las regiones transmembrana que anclan los receptores a la 
membrana plasmática. A raiz de esta similitud estructural, los re- 
ceptores de las células B se llaman anticuerpos de membrana o in- 
munoglobulinas de membrana. 

Los receptores para antígenos de las células T y el papel 
dei MHC 

Cada receptor de célula T para un antígeno dado está formado 
por dos cadenas polipeptídicas diferentes, una cadena a y una ca- 
dena p, unidas por un puente disulfuro (fig. 43-8b). Cerca de la 
base de la molécula hay una región que atraviesa la membrana y 
anela la molécula en la membrana plasmática de la célula. En el ex- 
tremo externo de la molécula, las regiones variables (V) de las ca- 


denas a y P forman un sitio de unión al antígeno único. El resto 
de la molécula está constituido por regiones constantes (C). 

Los receptores de las células T reconocen y se unen con an- 
tígenos de forma tan específica como los receptores de las célu- 
las B. Sin embargo, mientras que los receptores de las células B 
reconocen antígenos intactos, los receptores de las células T re- 
conocen pequenos fragmentos de antígenos que están unidos a 
proteínas de superficie de las células normales llamadas molécu- 
las dei MHC. Las moléculas dei MHC se denominan así porque 
están codificadas por una familia de genes conocidos como el 
complejo mayor de histocompatibilidad (MHC). A medida 
que la molécula de MHC recién sintetizada se transporta a la 
membrana plasmática, se une con un fragmento de un antígeno 
proteico (péptido) dentro de la célula y lo lleva a la superficie ce- 
lular, en un proceso que se denomina presentación dei antíge- 
no. Una célula T cercana puede detectar el fragmento antigéni- 
co exhibido de esta manera sobre la superficie de la célula (fig. 
43-9) 

Hay dos maneras por las cuales los antígenos extranos pueden 
terminar dentro de las células dei organismo. Dependiendo de su 
fuente, estos antígenos peptídicos se manejan por un tipo dife- 
rente de molécula MHC y se reconocen por un subgrupo parti- 
cular de células T: 

► Moléculas MHC de clase I. Se encuentran en casi todas las 
células nucleadas dei organismo, unen péptidos, derivados 
de antígenos extranos, que han sido sintetizados dentro de 
la célula. Cualquier célula dei organismo que resulte afecta- 
da o se transforme en cancerosa puede exhibir estos antíge- 
nos peptídicos en virtud de sus moléculas MHC de clase I. 
Las moléculas MHC de clase 1, que exhiben antígenos pep- 
tídicos unidos, son reconocidas por un subgrupo de células 
T llamadas células T citotóxicas (véase la fig. 43-9a). 

► Las moléculas MHC de clase II. Se sintetizan por unos 
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(a) Un receptor de célula B se compone de dos cadenas pesadas 
idênticas y dos cadenas ligeras idênticas unidas por vários puentes 


(b) Un receptor de célula T se compone de una cadena a y 
una cadena p unidas por un puente disulfuro. 


▲ Fig. 43-8. Receptores de antígenos de los linfocitos. Todos los receptores de antígenos de una célula B 
o T particular se unen al mismo antígeno. Las regiones variables (V) son muy diferentes en las distintas células, 
lo que explica las diferentes especificidades de unión en linfocitos individuales; las regiones constantes (C) va- 
rían poco o no varían en absoluto. 
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► Fig. 43-9. Interacción de las cé- 
lulas T con las moléculas dei MHC. 

Las moléculas MHC de clase I y clase 
II exhiben fragmentos peptídicos de 
los antígenos (a) células T citotóxicas 
y (b) células T helper, respectivamen- 
te. En cada caso, el receptor de la cé- 
lula T se une con un complejo antíge- 
no peptídico-molécula MHC. Las mo- 
léculas MHC de clase I están presen- 
tes en la mayor parte de las células 
nucleadas, mientras que las CMH de 
clase II se sintetizan en primer lugar 
por las células presentadoras de antí- 
genos (macrófagos, células dendríti- 
cas y células B). 


Célula infectada 



Fragmento 
dei antígeno 


Molécula 
de clase I 

Receptor 
de la célula T 


Célula T citotóxica 





Un fragmento 
de proteína extrana 
(antígeno) dentro 
de la célula se asocia 
con una molécula 
dei MHC y se transporta 
a su superfície. 
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pocos tipos celulares, principalmente, células dendríticas, 
macrófagos y células B. En estas células, las moléculas 
MHC de clase 11 se unen a péptidos derivados de materia- 
les extranos que han sido internalizados y fragmentados 
por fagocitosis o endocitosis. Las células dendríticas, los 
macrófagos y las células B se conocen como células pre- 
sentadoras dei antígeno por su papel fundamental en la 
acción de exhibir estos antígenos internalizados a otros 
subgrupos de células T, llamadas células T helper o cola- 
boradoras (véase la fig. 43-9b). 

Cada especie de vertebrado posee numerosos alelos diferentes 
para cada gen MHC de clase 1 y clase II; las proteínas MHC son 
las más polimórficas conocidas. Dado el gran número de diferen- 
tes alelos MHC en la población humana, la mayor parte de noso- 
tros somos heterocigotos para cada uno de nuestros genes MHC 
y producimos un conjunto amplio de moléculas MHC. En com- 
binación, estas molécplas son capaces de unirse a un gran núme- 
ro de antígenos peptídicos y de presentarlos. Además, es muy 
improbable que dos personas cualquiera, excepto los mellizos 
idênticos, tengan exactamente el mismo conjunto de moléculas 
MHC. Así, el MHC proporciona una huella bioquímica, casi úni- 
ca para cada indmduo, que marca las células dei organismo co- 
mo “propias”. De hecho, el descubrimiento dei MHC se produjo 
durante el estúdio dei fenómeno de rechazo de los injertos de 
piei y de aceptación de éstos. 

Desarrollo de los linfocitos 

Ahora que usted sabe cómo reconocen los linfocitos a los an- 
tígenos, examinemos la forma en que estas células se desarrollan 
y pueblan el organismo de los vertebrados. Al igual que todas las 
células sanguíneas, los linfocitos se originan a partir de células 
madre pluripotenciales de la médula ósea (véase el cap. 42}. To- 
dos los linfocitos recién formados son semej antes, pero luego se 
convierten en células T o células B, dependiendo de dónde con- 
tinúen su maduración (fig. 43-10). Los linfocitos que migran 
desde la médula ósea al timo, una glândula en la cavidad toráci- 
ca ubicada encima dei corazón, se convierten en células T (“T” 
por timo). Los linfocitos que permanecen en la médula ósea y 
completan su maduración allí, se transforman en células B. La 
“B” proviene de la denominación bolsa de Labricio, un órgano 
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▲ Fig. 43-10. Panorama general dei desarrollo de los linfocitos. 

Los linfocitos surgen de las células madre de la médula ósea y se dife- 
rencian sin ningún contacto con los antígenos. Las células B se desarro- 
llan por completo en la médula ósea, mientras que las células T com- 
pletan sti desarrollo en el timo. Los linfocitos maduros, cada uno espe- 
cífico para un epítopo en particular, circulan en la sangre y en la linfa 
hacia vários tejidos linfoides donde se encuentran con los antígenos. 


único de las aves donde maduran las células B de las aves, y que 
es el sitio donde las células B fueron descubiertas (sin embargo, 
en todos los vertebrados restantes las células B maduran en la 
médula ósea). 

Hay tres acontecimientos principales en la vida de un linfoci- 
to. Los dos primeros acontecimientos ocurren a medida que el 
linfocito madura en la médula ósea (célula B) o en el timo (célu- 
la T), mucho antes de que la célula haya entrado en contacto con 
ningún antígeno. El tercer acontecimiento ocurre cuando un lin- 
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focito maduro se encuentra y se une con un antígeno específico, 
lo cual lleva a su activación, proliferación y diferenciación, pro- 
ceso denominado selección clonal. Aqui describimos estas tres 
etapas dei desarrollo según su orden de aparición. 

Genemción de la diversidad dei linfocito 
por reorganización genica 

Recuerde que las células B y las células T reconocen epítopos 
específicos sobre los antígenos por medio de sus receptores anti- 
génicos. Una célula B o una célula T individual tiene alrededor 
de 100 000 receptores de este tipo, todos ellos idênticos. Sin em- 
bargo, si nosotros comparamos una célula B con otra (o una cé- 
lula T con otra), las posibilidades de que ambas tengan el mismo 
receptor de célula B (o el mismo receptor de célula T) son muy 
escasas. Las regiones variables que se encuentran en el extremo 
de cada cadena receptora de antígeno, y que forman el sitio de 
unión a éste, explican la diversidad de los linfocitos (véase la fig. 
43-8). La secuencia de aminoácidos de estas regiones varia de 
una célula a otra y determina la especificidad de un receptor an- 
tigénico. La variabilidad de estas regiones y, por lo tanto, las po- 
sibles especificidades antigénicas, es enorme. Se estima que cada 
persona tiene al menos 1 millón de células B distintas y 10 mi- 
llones de células T diferentes, cada una de ellas con una determi- 
nada especificidad de unión al antígeno. Así, nuestro repertório 
de linfocitos puede responder a un enorme número de antígenos 
diferentes. 

La base de la diversidad de los linfocitos se encuentra en los ge- 
nes únicos que codifican las cadenas receptoras dei antígeno. Es- 
tos genes se componen de numerosos segmentos génicos codificado- 


res que sufren un ordenamiento al azar, permanente y forman ge- 
nes funcionales que pueden expresarse como cadenas de recepto- 
res. En este análisis nos centraremos en los genes que codifican la 
cadena ligera dei receptor de la célula B (inmunoglobulina de 
membrana), pero teniendo en mente que los genes para la cadena 
pesada y para las cadenas a y P dei receptor de la célula T sufren 
reordenamientos similares. Las cadenas ligera y pesada dei recep- 
tor de la célula B y dei anticuerpo secretado se codifican por los 
mismos genes, llamados genes de inmunoglobulina (Ig). 

El gen de la inmunoglobulina para la cadena ligera contiene 
una serie de 40 segmentos génicos variables (V) separados por 
un largo tramo de DNA de 5 segmentos génicos de unión (J) 
(fig. 43-11). Más allá de los segmentos de gen J hay un intrón. 
seguido por un exón único designado como C, porque codifica 
la región constante de la cadena ligera (véase la figura 17-10 pa- 
ra una revisión de intrones y exones). En este estado, el gen de la 
cadena liviana no es funcional. Sin embargo, en el desarrollo pre- 
coz de la célula B, un conjunto de enzimas, denominadas en con- 
junto recombinasa, une un segmento de gen V a un segmento de 
gen J, eliminando el tramo largo de DNA que se encuentra entre 
ellos, para formar un único exón, que en parte es V y en parte J. 
La recombinasa actúa al azar, es decir, puede unir cualquiera de 
los 40 segmentos de gen V con cualquiera de los segmentos de 
gen 5 ]. De esta manera, hay 200 productos génicos posibles 
(40 Vx 5 J). Sin embargo, en cualquier otra célula, en particular, 
se sintetiza sólo una de las 200 posibles cadenas ligeras. 

Una vez que ha ocurrido un reordenamiento V-J, el gen pue- 
de transcribirse. Se procesa el pre-mRNA resultante, formando 
un mRNA que se traduce a una cadena ligera que contiene una 
región variable y una región constante. Las cadenas ligeras pro- 


► Fig. 43-11. Reordena- 
miento génico en las in- 
munoglobulinas. La unión 
al azar de los segmentos de 
gen V y J (V 3 y J s en este 
ejemplo) dan como resulta- 
do un gen funcional que co- 
difica el polipéptido de ca- 
dena ligera de un receptor 
de una célula B. En una cé- 
lula que produce anticuer- 
pos secretados se forma el 
mismo pre-mRNA ; pero un 
procesamiento alternativo 
da como resultado un 
mRNA que carece de las se- 
cuencias codificadoras de la 
región transmembrana que 
anela los receptores en 
la membrana. El reordena- 
miento génico desempena 
un papel importante en la 
generación de un repertório 
diverso de linfocitos y anti- 
cuerpos secretados. 
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ducidas de este modo se combinan al azar con las cadenas pesa- 
das que se producen en forma semejante, formando los recepto- 
res antigénicos de las células B (véase la fig. 43-11). 

Comprobación y eliminación de los linfocitos autorreactivos 

Puesto que los reordenamientos de los receptores antigéni- 
cos se realizan al azar, un linfocito en desarrollo puede finali- 
zar con receptores antigénicos que son específicos para algu- 
nas de las moléculas dei propio organismo. A medida que las 
células B y T maduran en la médula ósea y el timo, respectiva- 
mente, sus receptores antigénicos son valuados para detectar 
una potencial autorreactividad. Por ejemplo, los receptores de 
las células T en maduración se prueban contra las moléculas 
dei MHC clase I y clase II, ambas expresadas a altos niveles en 
el timo." 

En la mayoría de los casos, los linfocitos que llevan receptores 
específicos para moléculas ya presentes en un organismo se des- 
truyen por apoptosis o bien se vuelven no funcionales, y quedan 
sólo los linfocitos que reaccionan contra las moléculas extranas 
(no propias). Esta capacidad de distinguir lo propio de lo no pro- 
pio continua desarrollándose aun cuando las células migran a los 
órganos linfoides. Así, el cuerpo, por lo general, no tiene linfoci- 
tos maduros que reaccionen contra los componentes propios: el 
sistema inmune exhibe la característica crítica de autotolerancia. 
El fallo de la autotolerancia puede producir enfermedades au- 
toinmunes, como la esclerosis múltiple, que se comentará más 
adelante. 


Selección clonal de los linfocitos 

Un antígeno soluble o un antígeno presente en la superfície de 
un microorganismo, una célula dei organismo infectada, o una 
célula neoplásica, encuentra una gran diversidad de células B y 
de células T en el organismo. Sin embargo, un antígeno dado in- 
teractúa sólo con los relativamente pocos linfocitos que llevan re- 
ceptores específicos para los epítopos presentes en ese antígeno. 
La selección de una célula B o de una célula T por un antígeno 
activa al linfocito, estimulándolo para que se divida muchas ve- 
ces y se diferencie formando dos clones de células hijas. Un clon 
consiste en un gran número de células efectoras de vida corta 
que combaten al mismo antígeno. La naturaleza y función de las 
células efectoras dependen de si el linfocito seleccionado es una 
célula T helper , una célula T citotóxica o una célula B. El otro 
clon se compone de células de memória, células de vida larga 
que llevan receptores específicos para el mismo agente inductor. 

Esta clonación de linfocitos llevada a cabo por el antígeno se 
llama selección clonal (fig. 43-12). El concepto de selección 
clonal es tan fundamental para comprender la inmunidad adqui- 
rida, que vale la pena volver a formulário: cada antígeno al unir- 
se a receptores específicos, activa de modo selectivo una fracción 
diminuta de células dei conjunto de linfocitos dei organismo; es- 
te número más o menos pequeno de células selectas da lugar a 
clones de miles de células, todas ellas específicas para ese antíge- 
no, y dedicadas a eliminarlo. 

La proliferación selectiva y la diferenciación de los linfocitos 
que ocurre la primera vez que el cuerpo se expone a un antíge- 
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Algunas células 
en proliferación 
se desarrollan formando células 
de memória de vida larga que 
pueden responder con rapidez 
a exposiciones posteriores 
al mismo antígeno. 
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Las moléculas de 
antígeno se unen a los 
receptores de antígenos 
de sólo una de las tres 
células B que 
se muestran. 


La célula B seleccionada 
prolifera formando 
un clon de células 
idênticas que llevan 
receptores para el 
antígeno seleccionado. 


Algunas células en 
proliferación se 
desarrollan formando 
células plasmáticas de 
vida corta que secretan 
anticuerpos específicos 
para el antígeno. 


▲ Fig. 43-12. Selección clonal de las células B. Una célula B es seleccionada por un antígeno para 
proliferar y diferenciarse dando células B de memória y células plasmáticas secretoras de anticuerpos. To- 
das las células B cuyos receptores tienen una especif icidad diferente (indicada por formas y colores dife- 
rentes) no responden a este antígeno. Los linfocitos T sufren un proceso similar, generando células T de 
memória y células T efectoras. 
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no particular representa la respuesta inmunitaria primaria. En 
la respuesta primaria, la respuesta efectora máxima no se produ- 
ce hasta 10 a 17 dias después de la exposición inicial al antíge- 
no. Durante este tiempo, las células B seleccionadas generan cé- 
lulas B efectoras secretoras de anticuerpos, llamadas células 
plasmáticas, y las células T seleccionadas se activan a sus formas 
efectoras que tienen funciones distintas (analizadas en la siguien- 
te sección). Mientras que estas células efectoras se desarrollan, un 
individuo atacado puede enfermarse. Por último, los sintomas de 
la enfermedad disminuyen y desaparecen a medida que los anti- 
cuerpos y las células T efectoras eliminan el antígeno dei organis- 
mo. Si un individuo se expone de nuevo al mismo antígeno, la 
respuesta es más rápida (generalmente, solo tarda entre 2 y 
7 dias), de mayor magnitud y más prolongada. Ésta es la res- 
puesta inmunitaria secundaria. Las medidas de las concentra- 
ciones de anticuerpo en plasma a lo largo dei tiempo muestran 
con claridad la diferencia entre la respuesta inmunitaria primaria 
y secundaria (fig. 43-13) Además de ser más numerosos, los 
anticuerpos producidos en la respuesta secundaria tienden a te- 
ner mayor afinidad por el antígeno que aquellos secretados en la 
respuesta primaria. 

La capacidad dei sistema inmunitario para generar respuestas 
inmunitarias secundarias, llamadas memória inmunológica , de- 
pende de los clones de células de memória T y B de vida larga, 
generadas después de la exposición inicial al antígeno. Estas cé- 
lulas de memória proliferan y se diferencian con rapidez cuando 
después entran en contacto con el mismo antígeno. La protec- 
ción a largo plazo desarrollada después de la exposición a un pa- 
tógeno fue reconocida hace 2400 anos por Tucídides de Atenas, 
quien describió que los enfermos y los moribundos por la peste 
eran cuidados por otros que se habían recuperado “porque nadie 
era atacado por segunda vez”. 


▲ Fig. 43-13. Especificidad de la memória inmunológica. Las cé- 
lulas de memória de vida larga, generadas en la respuesta primaria a un 
antígeno A, dan lugar a una respuesta secundaria aumentada al mismo 
antígeno, pero no afectan la respuesta primaria a un antígeno diferen- 
te (B). 


Evaluación de conceptos 


1. Dibuje un receptor de una célula B y marque lo siguien- 
te: cadenas ligeras, cadenas pesadas, puentes disulfuro, 
regiones variables (V), regiones constantes (C), sitios de 
unión al antígeno, región transmembrana y colas cito- 
plásmicas. <>De qué manera difiere la estructura de un an- 
ticuerpo secretado? 

2. <«Cuál es la principal diferencia en los tipos de antígenos 
unidos por los receptores de las células B y los receptores 
de las células T? 

3. Considere el proceso de seleccion clonal de las células B 
que se muestra en la figura 43-12. <>De qué manera de- 
muestra este proceso tanto la especificidad como la me- 
mória de la inmunidad adquirida? 

4. Un gen de inmunoglobulina de cadena ligera se compo- 
ne de 40 segmentos génicos V y 3 segmentos génicos J y 
un gen de cadena pesada se compone de 5 1 segmentos 
génicos V, 6 segmentos génicos J y otro conjunto de seg- 
mentos génicos D, de los cuales hay 27. «jGuántas especi- 
ficidades de unión al antígeno diferentes pueden generar- 
se con los ordenamientos V-J y V-D-J ? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



La inmunidad humoral y la 
inmunidad mediada por células 
defienden al organismo de 
diferentes tipos de amenazas 


Las evidencias iniciales de que las sustancias dei plasma san- 
guíneo y de la linfa desempenan un papel en la inmunidad ad- 
quirida proceden de experimentos llevados a cabo cerca de fina- 
les dei siglo xix. Los investigadores transladaron estos líquidos 
(llamadqs hace mucho tiempo humores) desde un animal que se 
había recuperado de una infección por un microorganismo par- 
ticular a otro animal que no había sido expuesto a ese microor- 
ganismo. Luego, buando el segundo animal era infectado por el 
mismo microorganismo, no se enfermaba. Los investigadores 
habían trasladado de un animal al otro lo que ahora sabemos que 
eran anticuerpos secretados. También encontraron que la inmu- 
nidad frente a ciertas infecciones podían transmitirse sólo si se 
transferían ciertas células, con posterioridad identificadas como 
células T citotóxicas. 

Estos y muchos otros estúdios llevaron a la comprensión ac- 
tual de que la inmunidad adquirida incluye dos ramas. La res- 
puesta inmunitaria humoral implica la activación y seleccion 
clonal de las células B, dando como resultado la producción de 
anticuerpos secretados que circulan en la sangre y en la linfa. La 
respuesta inmunitaria mediada por células implica la activa- 
ción y seleccion clonal de las células T citotóxicas que, de modo 
directo, destruyen ciertas células efectoras. 

La figura 43-14 resume los papeies de los distintos partici- 
pantes en las respuestas inmunitarias adquiridas. Resulta esencial 
para esta red de interacciones celulares, la célula T helper o co- 
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► Fig. 43-14. Panorama general de la res- 
puesta inmunitaria adquirida. La estimula- 
ción de las células T helper por un antígeno, 
por lo general, requiere contacto directo entre 
una célula dendrítica y una célula T helper en 
una respuesta primaria (que se muestra aqui) o 
entre un macrófago y una célula T de memória 
en una respuesta secundaria (no se muestra). 
Una vez activada, la célula T helper estimula la 
respuesta humoral en forma directa, al contac- 
tar con las células B y en forma indirecta al se- 
cretar citocinas. Una célula T helper activada 
estimula la respuesta mediada por células de 
forma indirecta por medio de las citocinas. 
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Secretan anticuerpos contra patógenos 
y toxinas presentes en el líquido 
extracelular 


Defienden contra las células infectadas, las 
células cancerosas y los tejidos trasplantados 




laboradora, que responde a los antígenos peptídicos exhibidos en 
las células presentadoras dei antígeno y, a su vez, estimula la ac- 
tivación de las células B cercanas y de las células T citotóxicas. 
Completemos ahora los detalles de este mapa de ruta y examine- 
mos de qué manera cada parte de la respuesta inmune adquirida 
defiende contra los tipos particulares de agresiones. 

Células T helper: una respuesta a casi todos 
los antígenos 

Cuando una célula T helper se encuentra con un complejo 
molécula MHC de clase II-antígeno en una célula presentadora 
dei antígeno y lo reconoce, la célula T helper prolifera y se dife- 
rencia para dar un clon de células T helper activadas y células T 
helper de memória. Una proteína de superfície llamada CD4, 
presente en la mayoría de las células T helper , se une con la mo- 
lécula MHC de clase II. Esta interacción ayuda a mantener a la 
célula T helper y a la célula presentadora dei antígeno juntas, 
mientras que procede la activación de la célula T helper. 

Las células T helper activadas secretan varias citocinas diferen- 
tes que estimulan a otros linfocitos, promoviendo, por lo tanto, 
la respuesta humoral y la mediada por células. Las células T hel- 
per también están sujetas a la regulación por citocinas. Por ejem- 
plo, cuando una célula dendrítica presenta un antígeno a una cé- 
lula T helper , la célula dendrítica se estimula para secretar citoci- 


nas que, junto con un antígeno, estimularán a la célula T helper 
para producir su propio grupo de citocinas. 

Como usted ya sabe, las moléculas MHC de clase II reconoci- 
das por las células T helper se encuentran, ante todo, en la super- 
fície de las células dendríticas, macrófagos y células B. Las célu- 
las dendríticas son bastante efectivas para presentar los antígenos 
a células T helper vírgenes , llamadas, de este modo, porque no 
han detectado ningún antígeno con anterioridad. En otras pala- 
bras, las ; células dendríticas son importantes para desencadenar 
una respuesta inmunitaria primaria. Las células dendríticas se lo- 
calizan en la epidermis y en muchos otros tejidos donde captu- 
ran antígenos de manera eficaz. Luego migran desde el sitio de la 
infección hasta yaríos tejidos linfoides donde presentan antíge- 
nos por medio de moléculas MHC de clase II, a células T helper 
(fig. 43-15) Los macrófagos desempenan un papel esencial, al 
iniciar una respuesta inmunitaria secundaria, presentando los 
antígenos a las células T helper de memória, mientras que las cé- 
lulas B, primero presentan antígenos a las células T helper duran- 
te el transcurso de la respuesta humoral. 

Las células T citotóxicas: una respuesta a las 
células infectadas y a las células cancerosas 

Las células T citotóxicas, efectoras de la inmunidad mediada 
por células, eliminan a las células dei organismo infectadas por 
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® Después de que una célula dendrítica engloba y degrada a una bactéria, exhibe fragmentos 
dei antígeno bacteriano (péptidos) formando complejos con una molécula MHC de clase II 
presente en la superfície de la célula. Una célula T helper específica se une al complejo 

exhibido por medio de su TCR con la ayuda de CD4. Esta interacción promueve la secreción 
de citocinas por la célula dendrítica. 






O La proliferación de la célula T, estimulada 
por las citocinas, tanto de la célula 
dendrítica como de la propia célula T, da 
origen a un clon de células T helper 
activadas (que no se muestra), todas ellas 
con receptores para el mismo complejo 
antígeno-MHC. 


vg; Las células l de este clon 
secretan otras citocinas que 
ayudan a activar a las células 
y a las células T citotóxicas. 
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sg. 43-15. El pape fundamental de las células T helper en la respuesta inmunitaria humoral y la respuesta inmuni- 
aria mediada por células. La MEB de una célula dendrítica muestra sus largas extensiones ramificadas que recuerdan a las den- 
dritas de una célula nerviosa. Las células dendríticas son las principales células presentadoras de antígeno, durante la respuesta 
primaria a un antígeno. TCR = receptor de célula T. ©indica estimulación. 


vírus u otros patógenos intracelulares, como también a las células 
cancerosas y a las células trasplantadas. Los fragmentos de proteí- 
nas extranas sintetizados en células efectoras de este tipo se asocian 
con moléculas MHC de clase I y se exponen en la superfície celu- 
lar, donde pueden ser reconocidas por las células T citotóxicas. 
Una proteína de superfície llamada CD8, presente en la mayor 
parte de las células T citotóxicas, incrementa en gran medida la in- 
teracción entre una célula efectora y una célula T citotóxica. La 
unión de CD8 al lado de una molécula MHC de clase I, ayuda a 
que ambas células se mantengan en contacto durante la activación 
de la célula T citotóxica. Así, el papel de las moléculas MHC de cla- 
se I y CD8 es similar al de las moléculas MHC de clase II y las CD4, 
excepto que los tipos celulares implicados son diferentes. 

Cuando una célula T citotóxica es seleccionada por la unión a 
los complejos de molécula MHC de clase I-antígeno, en una cé- 
lula infectada dei organismo, la célula T citotóxica se activa y se 
difeiencia en una célula natural killer activa. Las citocinas secre- 
tadas desde las células T helper cercanas promueven esta activa- 
ción. Luego, la célula T citotóxica activada secreta, proteínas que 
actúan sobre la célula infectada unida, llevándola a su destruc- 
ción (fig. 43-16). La muerte de la célula infectada no sólo priva 
al patógeno de un lugar para reproducirse, sino que también lo 
expone a anticuerpos circulantes, que lo marcan para su elimina- 
ción. Después de destruir una célula infectada, la célula T citotó- 
xica puede moverse y eliminar otras células infectadas con el 
mismo patógeno. 

Del mismo modo, las células T citotóxicas defienden al orga- 
nismo de los tumores malignos. Puesto que las células tumorales 
llevan moléculas características (antígenos tumorales) que no es- 
tán presentes en las células normales dei organismo, el sistema 
inmunitario las identifica como extranas. Las moléculas MHC 
de clase I presentes en una célula tumoral muestran fragmentos 


de antígenos tumorales a las células T citotóxicas. Ciertos cânce- 
res y virus (como el virus Epstein-Barr) reducen activamente el 
número de moléculas MHC de clase I presentes en las células 
afectadas, ayudándolas a escapar de la detección por las células 
T citotóxicas. Sin embargo, el organismo tiene una defensa de 
apoyo: las células natural killer (NK), parte de las defensas ines- 
pecíficas, innatas dei organismo, que pueden inducir la apopto- 
sis de las células infectadas por virus y las células neoplásicas. 

Las células B: 

una respuesta a los patógenos extra celulares 

41 

Por lo general, los antígenos que generan una respuesta inmu- 
nitaria humoral son proteínas y polisacáridos presentes en la su- 
perfície de las bactérias, tejido trasplantado no compatible o gló- 
bulos v *oj os transfundidos. Además, en algunas personas, las pro- 
teínas de algunas sustancias extranas, como el polen o el veneno 
de las abejas, actúan como antígenos que inducen una respuesta 
alérgica o hipersensible, de tipo humoral. 

La figura 43-17 muestra los acontecimientos que se produ- 
cen en una respuesta humoral a una proteína antigénica típica. 
La activación de las células B está auxiliada por las citocinas se- 
cretadas por las células T helper activadas por el mismo antígeno. 
Estimulada tanto por un antígeno como por las citocinas, la cé- 
lula B prolifera y se diferencia para dar un clon de células plas- 
máticas secretoras de anticuerpos y un clon de células B de me- 
mória. Cuando un antígeno se une en primer lugar a los recep- 
toies presentes en la superfície de una célula B, la célula incor- 
pora unas pocas moléculas extranas por endocitosis mediada por 
el receptor. En un proceso similar a la presentación dei antígeno 
efectuada por los macrófagos y células dendríticas, la célula B 
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Una célula T citotóxica específica se une a 
un complejo antígeno-MHC de clase I pre- 
sente en una célula diana por medio de 
su TCR con la ayuda de CD8. Esta interac- 
ción, junto con las citocinas de las células 
T helper, ayuda a la activación de las 
células citotóxicas. 


La célula T activada libera moléculas de 
perforina, que forman poros en la 
membrana de la célula diana y enzimas 
proteolíticas (granzimas), que entran 
en la célula diana por endocitosis. 


Las granzimas inician la apoptosis dentro 
de las células diana provocando la fragmentación 
dei núcleo, la liberación de pequenos cuerpos 
apoptósicos, y por último, la muerte celular. La 
célula T citotóxica liberada puede atacar a 
otras células diana. 
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▲ Fig. 43-16. La acción supresora de las células T citotóxicas. Después de interactuar con una célula dia- 
na, como una célula dei organismo infectada o una célula cancerosa, la célula T citotóxica activada libera perfo- 
rinas y enzimas proteolíticas (granzimas) que promueven la muerte de la célula diana. La MEB coloreada mues- 
tra una célula cancerosa con un poro inducido por la perforina en las etapas iniciales de la apoptosis. TCR = re- 
ceptor de la célula T. 


Después que un macrófago engloba y degrada 
a una bactéria, exhibe el antígeno peptídico que 
forma complejo con una molécula MHC de 
clase II. Una célula T helper que reconoce el 
complejo exhibido se activa con ayuda de 
citocinas secretadas por el macrófago, formando 
un clon de células T helper activadas 
(no se muestran). 


Una célula B que ha incorporado y degradado 
a la misma bactéria exhibe complejos antígeno 
péptido-MHC de clase II. Una célula T helper 
activada que lleva receptores específicos para 
el antígeno exhibido se une a la célula B. Esta 
interacción, con ayuda de las citocinas 
provenientes de la célula T, activa a la célula B. 


La célula B activada prolifera y se 
diferencia en células B de memória y 
células plasmáticas secretoras de 
anticuerpos. Los anticuerpos 
secretados son específicos para el 
mismo antígeno bacteriano que 
inicio la respuesta. 
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A Fig. 43-17. Respuesta inmunitaria humoral. La mayor parte de los antígenos proteicos nece 
sitan las células T helper activadas para que se produzca una respuesta humoral. Un macrófago (co 


mo se muestra aqui) o una célula dendrítica pueden activar a las células T helper. La MEB de una cé- 
lula plasmática revela la presencia de abundante retículo endoplásmico, característica común de las 
células dedicadas a fabricar proteínas para la secreción. TCR = receptor de célula T. indica estimu- 
lación. 
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presenta fragmentos antigénicos a una célula T helper. Esto logra 
el contacto directo, célula a célula, que es fundamental para la 
activación de la célula B (véase el paso 2 de la figura 43-17). Sin 
embargo, un macrófago o una célula dendrítica pueden presen- 
tar fragmentos peptídicos de una gran variedad de antígenos, 
mientras que una célula B internaliza y presenta sólo el antígeno 
al cual se une de forma específica. 

Los antígenos que solamente inducen la producción de anti- 
cuerpos solo con ayuda de las células T helper , como se muestra 
en la figura 43-17, se conocen como antígenos dependientes de cé- 
lulas T. Sin embargo, algunos antígenos pueden provocar una 
respuesta en las células B sin el compromiso de las células T hel- 
per. Estos antígenos independientes son los polisacáridos de mu- 
chas cápsulas bacterianas y las proteínas que constituyen los fla- 
gelos de las bactérias. Aparentemente, las subunidades repetidas 
de estas moléculas se unen de forma simultânea a vários recep- 
tores antigénicos en una sola célula B, con lo cual proporcionan 
suficiente estímulo para activar a la célula sin ayuda de citocinas. 
La respuesta a los antígenos independientes es muy importante 
para la defensa contra muchas bactérias. Si embargo, esta res- 
puesta por lo general es más débil que la de los antígenos depen- 
dientes, y no genera células B de memória. 

La mayor parte de los antígenos reconocidos por las células B 
contienen múltiples epitopos. Por esta razón, la exposición a un 
solo antígeno casi siempre estimula una variedad de células B di- 
ferentes, cada una de las cuales da origen a un clon de miles de 
células plasmáticas. Todas las células plasmáticas presentes en un 
clon secretan anticuerpos específicos para el epitopo que provo- 
co su producción. Cada célula plasmática secreta alrededor de 
2 000 moléculas de anticuerpo por segundo durante su período 
de vida de 4 a 5 dias. Luego, analizaremos con mayor detalle los 
anticuerpos y la manera en que participan en la eliminación de 
los antígenos. 

t 

Clases de anticuerpos 

Un anticuerpo secretado tiene la misma estructura general en 
forma de Y que un receptor de una célula B (véase fig. 43-8a), pe- 
ro carece de la región transmembrana que debería mantenerlo 
anelado a la membrana plasmática. Aunque los si tios de unión al 
antígeno presentes en el anticuerpo son responsables de su capa- 
cidad de identificar un antígeno específico, la cola de la molécu- 
la en forma de Y, formada por las regiones constantes (C) de las 
cadenas pesadas, es responsable de la distribución de los anti- 
cuerpos en el organismo y de los mecanismos por los cuales par- 
ticipan en la eliminación de los antígenos. 

Hay cinco tipos principales de regiones constantes de cadena 
pesada y éstas determinan cinco clases principales de anticuer- 
pos. Los nombres de las clases se basan en el término alternativo 
para anticuerpo, inmunoglobulina (Ig). Las estrueturas y funcio- 
nes de estas clases de anticuerpos se resumen en la figura 43- 
18. Obsérvese que hay dos clases que existen de modo primário 
como polímeros de la molécula de anticuerpo básica: IgM como 
pentámero e IgA como dímero. Las otras tres clases -IgG, IgE, e 
IgD- existen solo como monómeros. 

El poder de la especificidad de los anticuerpos y de la unión 
antígeno-anticuerpo ha sido aprovechado en las investigaciones 
de laboratorio, en el diagnóstico clínico y en el tratamiento de 
enfermedades. Algunos de estos anticuerpos son policlonales: son 
los produetos de muchos clones diferentes de células B, cada uno 
de los cuales es específico para un epitopo distinto. Los anticuer- 
pos producidos en el organismo después de la exposición a un 
antígeno microbiano son policlonales. Por el contrario, otros an- 


ticuerpos son monoclonales: se preparan a partir de un clon úni- 
co de células B que crecen en cultivo. Todos los anticuerpos mo- 
noclonales producidos por un cultivo de este tipo son idênticos 
y específicos para el mismo epitopo presente en un antígeno. 
Tanto en la investigación básica como en las aplicaciones médi- 
cas, los anticuerpos monoclonales son particularmente útiles pa- 
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de Ia exposición inicial al antígeno; 
luego, su concentración en la sangre 
declina. 
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complemento (véase la figura 43-19) 
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complemento que la IgM (véase la 
figura 43-19). 
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Presente en secreciones tales como las 
lágrimas, la saliva, el moco y la leche 
materna. 



Promueve la defensa localizada de las 
membranas mucosas por aglutinación y 
neutralización de los antígenos (véase la 
figura 43-19). 


Su presencia en la leche materna 
confiere inmunidad pasiva al lactante. 
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y de otras sustancias químicas que 
causan las reacciones alérgicas desde los 
mastocios y basófilos, (véase la figura 
43-20) 
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▲ Fig. 43-18. Las cinco clases de inmunoglobulinas. Todas las cla- 
ses consisten en moléculas similares con forma de Y, en las cuales, la 
región de la cola determina la distribución y funciones características de 
cada clase. Los anticuerpos IgM e IgA contienen una cadena J (no rela- 
cionada con el segmento génico V) que ayuda a mantener juntas las su- 
bunidades monoméricas. Cuando un anticuerpo IgA se secreta a través 
de una membrana mucosa, adquiere un componente secretor que lo 
protege de la hidrólisis enzimática. 
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ra senalar moléculas específicas. Por ejemplo, ciertos tipos de 
câncer se tratan con anticuerpos monoclonales específicos para 
tumores unidos a moléculas de toxinas. Los anticuerpos unidos 
a las toxinas llevan a cabo una misión precisa de búsqueda y des- 
trucción, uniéndose de de forma selectiva a las células tumorales 
y eliminándolas. 

Eliminación de antígenos mediada por anticueipos 

La unión de anticuerpos a los antígenos constituye la base de 
algunos mecanismos de eliminación antigénica (fig. 43-19). En 
el más simple de ellos, la neutralización virai , los anticuerpos se 
unen a ciertas proteínas presentes en la superfície de un virus, 
bloqueando de este modo la capacidad dei virus de infectar una 
célula huésped. Del mismo modo, los anticuerpos pueden unir- 
se a una bactéria patógena, cubriendo gran parte de la superfície 
bacteriana. En un proceso llamado opsonización , los anticuerpos 
unidos aumentan la adhesión dei macrófago a los microorganis- 
mos, y así incrementar la fagocitosis. 


La aglutinación (agregado) de bactérias o virus mediada por 
anticuerpos forma unos agregados que pueden ser fagocitados 
con rapidez por los macrófagos. La aglutinación es posible por- 
que cada molécula de anticuerpo tiene al menos dos sitios de 
unión para el antígeno, que pueden unirse a epitopos idênticos 
sobre células bacterianas o partículas virales diferentes, uniéndo- 
las. Debido a su estructura pentamérica, los anticuerpos IgM 
pueden mantener unidos cinco o más virus o bactérias (como se 
muestra en la figura 43-19). En el proceso similar de precipita- 
ción , los anticuerpos entrecruzan moléculas de antígenos solu- 
bles disueltas en los líquidos corporales, formando agregados in- 
móviles que son eliminados por los fagocitos. 

Como usted ya ha aprendido en este capítulo, algunas sustan- 
cias presentes en la superfície de muchos microorganismos acti- 
van el sistema dei complemento como parte de las defensas in- 
natas dei huésped. El sistema dei complemento también partici- 
pa en la eliminación mediada por anticuerpos de microorganis- 
mos y de células corporales trasplantadas. En este caso, la unión 
de complejos antígeno-anticuerpo sobre la superfície de un mi- 
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A Fig. 43-19. Mecanismos mediados por los anticuerpos en la eliminación de los antíge- 
nos. La unión de los anticuerpos a los antígenos marca a los microbios, partículas extraiías y antí- 
genos solubles, para ser inactivados o destruídos. Después de la activación dei sistema dei comple- 
mento, el complejo de ataque a la membrana (MAC) forma poros en las células extranas. Los poros 
permiten que los iones y el agua penetran en las células, provocando su dilatación y su lisis. 
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croorganismo o una célula extrana a una de las proteínas dei 
complemento, desencadena una cascada en la cual cada compo- 
nente activa al siguiente. En el último paso, las proteínas dei 
complemento activadas generan un complejo de ataque a la 
membrana (MAC) que forma un poro en ella. Los iones y el 
agua entran en la célula haciendo que ésta se hinche y se produz- 
ca su lisis (véase la figura 43-19 a la derecha). Al activarse como 
parte de las defensas innatas o adquiridas, la cascada dei comple- 
mento da como resultado la lisis microbiana y produce proteínas 
activadas dei complemento que promueven también la inflama- 
ción o estimulan la fagocitosis. 

Como vimos en la figura 43-19, los anticuerpos promueven la 
fagocitosis de varias formas. Recuerde que la fagocitosis permite 
que los macrófagos y las células dendríticas presenten antígenos 
a las células T helper y las estimulen; éstas a su vez estimularán a 
las células B, cuyos anticuerpos contribuyen a la fagocitosis. Es- 
ta retroalimentación positiva entre los sistemas inmunes innato y 
adquirido contribuye a dar una respuesta coordinada y efectiva a 
la infección. 

Inmunización activa y pasiva 

La inmunidad conferida por la exposición natural a un agen- 
te infeccioso se conoce como inmunidad activa porque depen- 
de de la acción de los linfocitos propios de un individuo y de las 
células de memória resultantes, específicas para el patógeno in- 
vasor. La inmunidad activa también puede desarrollarse después 
de la inmunización, con frecuencia llamada vacunación (dei la- 
tín vacca, vaca). La primera vacuna se obtuvo dei virus que cau- 
saba la viruela vacuna, una enfermedad leve generalmente pre- 
sente, en vacas, pero en algunas ocasiones en los seres humanos. 

A finales de 1700, el médico inglês Edward Jenner observo 
que los vaqueros que habían contraído la viruela vacuna con an- 
terioridad eran resistentes a una infección posterior por viruela, 
una enfermedad desfigurante y, en potência, mortal. En 1796, en 
su famoso experimento, Jenner rasgunó a un nino de un granje- 
ro con una aguja contaminada con líquido que contenía virus de 
una lesión de una ofdenadora que tenía viruela vacuna. Cuando 
el nino se expuso con posterioridad al virus de la viruela, no en- 
fermo. El virus de la viruela vacuna protege contra el virus de la 
viruela, porque ambos son tan semej antes que el sistema inmu- 
nitario no puede distinguir entre ellos. La vacunación con el vi- 
rus de la viruela vacuna sensibiliza al sistema inmunitario de mo- 
do tal que éste puede reaccionar de forma vigorosa si después se 
expone al virus de la viruela vacuna, o lo que es más importan- 
te, al virus de la viruela. 

Las vacunas modernas están compuestas por toxinas bacteria- 
nas inactivadas, microorganismos muertos, por partes de mi- 
croorganismos, micoorganismos viables pero debilitados que, 
por lo general, no provocan enfermedad, e incluso genes que co- 
difican proteínas microbianas. Todos estos agentes inducen una 
respuesta inmunitaria inmediata y una memória inmunológica a 
largo plazo (gracias a las células de memória). Una persona vacu- 
nada que se encuentra con el patógeno a partir dei cual se deri- 
vo la vacuna, tendrá la misma respuesta secundaria rápida que 
una persona infectada con anterioridad con este patógeno. 

Una campana de vacunación mundial consiguió la erradica- 
ción de la viruela a finales de 1970. La inmunización activa sis- 
temática de los bebés y ninos ha reducido notablemente la inci- 
dência de otras enfermedades infecciosas, como la poliomielitis, 
el sarampión y la tos ferina, en los países en desarrollo. Por des- 
gracia, no todos los agentes infecciosos se controlan con facilidad 
por medio de la vacunación. Por ejemplo, el surgimiento de nue- 


vas cepas de patógenos con antígenos de superfície apenas mo- 
dificados, complica el desarrollo de vacunas contra algunos mi- 
croorganismos, como el parásito que causa el paludismo. 

La inmunidad también puede conseguirse transmitiendo anti- 
cuerpos de un individuo inmune frente a un agente infeccioso a 
otro que no lo es. Esto se denomina inmunidad pasiva porque no 
se debe a la acción de las células B y T dei receptor. En su lugar, los 
anticuerpos transferidos están listos para colaborar inmediatamen- 
te con la destrucción de cualquier microorganismo para el cual re- 
sulten específicos. La inmunidad pasiva proporciona protección in- 
mediata, pero persiste solo mientras duren los anticuerpos transfe- 
ridos (de unas pocas semanas a unos pocos meses). La inmuniza- 
ción pasiva ocurre de modo natural cuando los anticuerpos IgG de 
una mujer embarazada atraviesan la placenta y llegan al feto. Ade- 
más, los anticuerpos IgA pasan de la madre al hijo en la leche. Es- 
tos anticuerpos ayudan a proteger al bebé de la infección mientras 
el sistema inmunitario dei recién nacido está madurando. 

En la inmunización pasiva artificial, los anticuerpos de un ani- 
mal inmune se inyectan en un animal no inmune. Por ejemplo, 
una persona mordida por un animal rabioso, puede recibir anti- 
cuerpos aislados de otra persona que ha sido vacunada contra la 
rabia. Esta medida es importante porque la rabia puede avanzar rá- 
pidamente y la respuesta necesaria para activar la inmunización 
puede ser demasiado lenta para salvar a la víctima. La mayor par- 
te de las personas que han estado expuestas al virus de la rabia, es- 
tán inmunizadas tanto de forma pasiva como activa. Los anticuer- 
pos inyectados ayudan a mantener al virus bajo control hasta que 
se produce la respuesta inmunitaria propia de la víctima, inducida 
por la inmunización activa y por la infección en sí misma. 


Evaluación de conceptos 


1 . Describa el papel principal de cada uno de los siguientes 
tipos celulares, una vez que se ha activado con antígenos 
y citocina: célula T helper , célula T citotóxica y célula B. 

2. <>Qué células y funciones podrían ser deficientes en un 
nino nacido sin timo? 

3. Analice la forma en que los anticuerpos ayudan a prote- 
gemos de las infecciones o de los efectos de la infección. 

4. Explique por qué la inmunización pasiva proporciona la 
protección a corto plazo, frente a una infección, mientras 
que la inmunización activa proporciona protección a lar- 
go plazo. • v 

. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 

4F * 

ff 


Concepto 


La capacidad dei sistema 
inmunitario para distinguir lo 
propio de lo extrano limita 
el trasplante de tejidos 

Además de distinguir entre las células propias dei organismo 
y los patógenos invasores, el sistema inmunitario puede desenca- 
denar una guerra contra células de otros indivíduos. Por ejem- 
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pio, la piei trasplantada de una persona a otra que no es idênti- 
ca desde el punto de vista genético, estará sana, durante al me- 
nos una semana, pero luego será destruida (rechazada) por el sis- 
tema inmunitario dei receptor (es interesante, sin embargo, que 
una mujer embarazada no rechaza al feto como tejido no propio. 
Se supone que la estructura de la placenta -que se describe en el 
capítulo 46- es clave para esta tolerância). Tenga en mente que 
la reacción hostil dei cuerpo a una transfusión de sangre incom- 
patible o a un trasplante de otros tejidos, u órganos completos in- 
compatibles, no es una enfermedad dei sistema inmunitario, si- 
no la reacción normal de un sistema inmunitario sano expuesto 
a antígenos extranos. 

Grupos sanguíneos y transfusiones 

En el capítulo 14 analizamos la genética de los grupos sanguí- 
neos ABO en los seres humanos. Recuerde que los glóbulos rojos de 
tipo A tienen moléculas de antígeno A en su superficie. El antígeno 
A puede reconocerse como extrano si se pone en el cuerpo de otra 
persona. Igualmente similar, el antígeno B se encuentra en los gló- 
bulos rojos tipo B, jy los antígenos A y B están presentes en los gló- 
bulos rojos de tipo AB; sin embargo, no se encuentra ningún antí- 
geno en los glóbulos rojos de tipo 0 (véase el cuadro 14-2). 

Los individuos con sangre dei tipo A, por supuesto, no produ- 
cen anticuerpos contra el antígeno A, porque son autotolerantes. 
Sin embargo, estos individuos tienen anticuerpos circulantes contra 
el antígeno B, jaun cuando nunca hayan sido expuestos al tipo san- 
guíneo B!. A usted podrá resultarle curioso que existan en el cuer- 
po anticuerpos contra los antígenos de un grupo sanguíneo extra- 
no, aun en ausência de la exposición a glóbulos rojos no propios. 
La explicación es que estos anticuerpos surgen en respuesta a bac- 
térias que son habitantes normales dei organismo y tienen epitopos 
muy similares a los antígenos dei grupo sanguíneo. 

Por ejemplo, una persona con sangre de tipo A sintetiza anti- 
cuerpos contra epitopos bacterianos similares al antígeno B, al que 
el sistema inmunitario considera extrano, pero no sintetiza anti- 
cuerpos contra los epitopos bacterianos semej antes al antígeno A, 
que el sistema inmunitario reconoce como propio. Los anticuerpos 
anti-B preexistentes en un indivíduo que tiene un grupo sanguíneo 
de tipo A, provocarán una reacción inmediata y devastadora a una 
transfusión si la persona recibe una transfusión con sangre de tipo 
B. Esta reacción implica la lisis de los glóbulos rojos transfundidos, 


que puede producir escalofríos, fiebre, shock y alteración de la fun- 
ción renal. Lo mismo ocurrirá con los anticuerpos anti-A, si se do- 
na sangre de tipo B que puede actuar contra los glóbulos rojos tipo 
A dei receptor. Esta última reacción puede ser minimizada centrifu- 
gando la sangre y transfundiendo sólo las células, de modo que no 
se transfieran los anticuerpos de la fracción líquida de la sangre dei 
donante. 

En el cuadro 43-1 se muestran las combinaciones dei receptor 
y donante (hematocrito) que resultan seguras y las que dan como 
resultado reacciones a la transfusión. Nótese que la columna som- 
breada en color azul indica que una persona con sangre AB puede 
recibir con seguridad sangre de cualquier tipo (por lo que se consi- 
dera como “receptor universal”). La columna sombreada en verde 
indica que una persona con el grupo sanguíneo 0 puede donar san- 
gre con seguridad a cualquier receptor (por lo que se conoce como 
“donante universal”). 

Los antígenos de los grupos sanguíneos y los epitopos bacteria- 
nos relacionados con ellos son polisacáridos. Estos polisacáridos 
antigénicos producen respuestas inmunes en las cuales no se gene- 
ran células de memória. Como resultado, los anticuerpos anti-gru- 
po sanguíneo siempre son IgM (se generan en las respuestas prima- 
rias) y no IgG (se generan en las respuestas secundarias). Esto re- 
sulta beneficioso durante el embarazo porque la IgM no atraviesa la 
placenta y no se produce dano al feto de un tipo sanguíneo que no 
sea compatible con el de su madre. Sin embargo, otro antígeno de 
los glóbulos rojos, el factor Rh, puede causar problemas en el feto. 
Como antígeno proteico, el factor Rh induce respuestas inmunita- 
rias en las cuales se generan células de memória. La exposición pos- 
terior de estas células de memória al factor Rh lleva a la producción 
de anticuerpos anti-Rh que son de tipo IgG. 

Puede presentarse una situación peligrosa cuando una madre 
que es Rh negativa (carece dei factor Rh) gesta un feto Rh positivo, 
que ha heredado este factor de su padre. Si pequenas cantidades de 
sangre fetal atraviesan la placenta, lo cual puede ocurrir en etapas 
tardias dei embarazo o durante el parto, la madre desarrolla una 
respuesta humoral contra el factor Rh. El peligro mayor existe en 
gestaciones posteriores con fetos Rh positivos, porque las células de 
memória específicas para el Rh de la madre se exponen al factor Rh 
dei feto. Estas células B producen anticuerpos IgG anti-Rh, que 
pueden atravesar la placenta y destruir los glóbulos rojos dei feto. 
Para evitar esto, se inyectan a la madre anticuerpos anti-Rh alrede- 
dor dei séptimo mes de gestación y, de nuevo, inmediatamente des- 
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pués de dar a luz un bebé Rh positivo. Ella resulta, en efecto, inmu- 
nizada de modo pasivo (artificial) para eliminar cualquier glóbulo 
rojo portador de Rh que atraviese la placenta antes de que su pro- 
pio sistema inmunitario responda a él y genere células de memória 
inmunológica que danarían a los futuros bebés Rh positivos. 

Trasplantes de órganos y tejidos 

Las moléculas dei complejo mayor de histocompatibilidad 
(MHC) son responsables de estimular la respuesta inmunitaria que 
lleva al rechazo de trasplantes de tejidos, órganos o injertos. Como 
usted verá más adelante, el polimorfismo dei MHC garantiza que 
dos personas, a excepción de los gemelos idênticos, no tengan el 
mismo conjunto de moléculas de MHC. De esta forma, se genera 
una reacción de rechazo en la gran mayoría de los receptores de in- 
jertos y trasplantes porque, al menos algunas moléculas MHC pre- 
sentes en el tejido donado, son extranas para el receptor. No hay pe- 
ligro de rechazo si el donante y el receptor son gemelos idênticos, 
o si se injerta tejido de una parte dei indivíduo a otra parte de la 
misma persona. Para reducir al mínimo el grado de rechazo en tras- 
plantes no idênticos, se han hecho intentos para emplear tejidos de 
donantes que lleven moléculas dei MHC que concuerden lo más 
posible con las dei receptor. Además, el receptor toma medicamen- 
tos que suprimen las respuestas inmunitarias. Sin embargo, estos 
medicamentos pueden hacerle más susceptible a infecciones y a la 
aparición de câncer a lo largo dei tratamiento. 

En un trasplante de médula ósea, el propio injerto, en lugar dei 
receptor, es la fuente potencial dei rechazo inmunológico. Los tras- 
plantes de médula ósea se emplean para tratar la leucemia y otros 
cânceres, y también varias enfermedades hematológicas (de los gló- 
bulos rojos). Como en cualquier trasplante, el MHC dei donante y 
dei receptor se hacen coincidir lo más posible. Antes de recibir la 
médula ósea trasplantada, los receptores tipicamente son irradiados 
para eliminar sus propias células de la médula ósea, incluyendo 
cualquier célula anómala. Este tratamiento aniquila de modo efec- 
tivo el sistema inmunitario dei receptor, dejando pocas oportunida- 
des para el rechazo de los injertos. Sin embargo, el gran peligro en 
el trasplante de médula ósea es que los linfocitos de la médula do- 
nada reaccionen contra el receptor. Esta reacción dei injerto con- 
tra el huésped se ve limitada si las moléculas MHC dei donante y 
dei receptor guardan buena concordância. Los programas de dona- 
ción de médula ósea de todo el mundo buscan de modo permanen- 
te voluntários; dada la gran variabilidad dei MHC resulta esencial 
contar con un conjunto diverso de donantes potenciales. 


Evaluación de conceptos 


1 . Explique por qué una persona que tiene sangre dei gru- 
po AB se considera un receptor de sangre universal. 

2. En el trasplante de médula ósea, «diay peligro de una 
reacción injerto contra el huésped? ^Por qué esta reac- 
ción es particular dei trasplante de médula ósea? 

3. Los pacientes con quemaduras graves, por lo general, de- 
ben recibir muchos injertos de piei. ^Cuál es la ventaja 
de emplear piei de una parte no quemada para dei pro- 
pio paciente (un autoinjerto) en lugar de emplear piei de 
otra persona? 

Véase las respuestas en el Apêndice A 


Concepto 


Las respuestas inmunitarias 
exageradas, auto dirigidas o 
disminuidas pueden ocasionar 
enfermedades 

La interacción de los linfocitos con sustancias extranas, entre 
ellos y con otras células dei organismo proporciona una protección 
extraordinária contra muchos patógenos. Sin embargo, si este de- 
licado equilibrio se ve alterado por una función errónea dei siste- 
ma inmunitario, los efectos sobre el individuo pueden variar des- 
de un problema leve, como en el caso de algunas alergias, a las 
consecuencias graves y con frecuencia mortales, de ciertas enfer- 
medades autoinmunitarias y de la inmunodeficiencia. 

Alergias 

Las alergias son respuestas exageradas (hipersensibles) a algu- 
nos antígenos llamados alergenos. Una hipótesis formulada para 
explicar el origen de las alergias es que son residuos evolutivos 
de la respuesta dei sistema inmunitario a los gusanos parásitos. 
El mecanismo humoral que combate a los gusanos es similar a la 
respuesta alérgica que provocan algunas enfermedades como 
la fiebre dei heno y el asma alérgica. 

En las alergias más comunes participan anticuerpos de la cla- 
se IgE (véase la fig. 43-18). La fiebre dei heno, por ejemplo, se 
produce cuando las células plasmáticas secretan anticuerpos IgE 
específicos contra antígenos presentes en la superfície de los gra- 
nos de polen. Algunos de estos anticuerpos se unen por sus co- 
las a los mastocitos presentes en el tejido conectivo. Luego, cuan- 
do los granos de polen entran de nuevo en el organismo, se 
adhieren a los sitios de unión al antígeno presentes en la IgE aso- 
ciada a los mastocitos, y así entrecruzan moléculas de anticuer- 
pos adyacentes. Esto induce al mastocito a liberar histamina y 
otros compuestos inflamatórios desde sus grânulos (vesículas) en 
un proceso llamado degranulación (fig. 43-20). Recuerde que la 
histamina provoca dilatación y aumento de la permeabiliclad de 
los pequenos vasós. sanguíneos. 

Estos câmbios vasculares producen los sintomas típicos de la 
alergia: estornudos* destilación nasal, lagrimeo y contracciones 
dei músculo liso qúe pueden provocar dificultades en la respira- 
ción. -Los antihistamínicos disminuyen los sintomas alérgicos 
bloqueando los receptores de la histamina. 

Una respuesta alérgica aguda puede producir un shock ana- 
filáctico, una reacción de todo el organismo, que pone en peli- 
gro la vida y que puede ocurrir pocos segundos después de la 
exposición a un alergeno. El shock anafiláctico se desarrolla 
cuando la degranulación generalizada de los mastocitos desen- 
cadena la dilatación brusca de los vasos sanguíneos periféricos, 
provocando una caída violenta de la presión arterial. Puede pro- 
ducirse la muerte en pocos minutos. Las respuestas alérgicas al 
veneno de las abejas o a la penicilina han llevado al shock ana- 
filáctico a personas muy alérgicas a estas sustancias. Igualmen- 
te, algunas personas muy alérgicas a los cacahuetes, pescado u 
otros alimentos han muerto por comer cantidades mínimas de 
estos alergenos. Algunos indivíduos con hipersensibilidad extre- 
ma deben llevar jeringas de adrenalina que contrarresta esta res- 
puesta alérgica. 
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Los anticuerpos IgE produci- o En una exposición posterior al 
dos en respuesta a la expo- mismo alergeno, las moléculas 
sición inicial a un alergeno se de IgE unidas a un mastocito lo 
unen a receptores de los reconocen y se unen al alergeno. 

mastocitos. 


© La desgranulación de la célula, 
desencadenada por el 
entrecruzamiento de moléculas de IgE 
adyacentes que liberan histamina y 
otras sustancias químicas, produce 
sintomas alérgicos. 


▲ Fig. 43-20. Mastocitos, IgE, y la respuesta alérgica. La MEB muestra un mastocito degranulado que ha 
liberado los grânulos que contienen histamina y otros compuestos inflamatórios. 
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Enfer meda des autoinmunitarias 

En algunos individuos, el sistema inmunitario pierde la tole- 
rância para compuestos propios y se vuelve contra ciertas molé- 
culas dei organismo causando una de las muchas enfermedades 
autoinmunitarias. En el lupus entematoso sistémico ( lupus ), el sis- 
tema inmunitario genera anticuerpos (conocidos como autoanti- 
cuerpos) contra un amplio espectro de moléculas propias, que 
incluyen a las histonas y el DNA liberados por la degradación 
normal de las células dei organismo. El lupus se caracteriza por 
erupciones de la piei, fiebre, artritis y funcionamiento renal defi- 
ciente. Otra enfermedad autoinmunitaria mediada por anticuer- 
pos, la artritis reumatoide, produce lesiones e inflamación doloro- 
sa dei cartílago y dei hueso de las articulaciones (fig. 43-21). En 
la diabetes mellitus dependiente de insulina, las células beta produc- 
toras de insulina dei pancreas son los blancos de las células T ci- 
totóxicas autoinmunitarias. Otro ejemplo de este tipo de enfer- 
medades es la esclerosis múltiple, la enfermedad neurológica cró- 
nica más común en los países desarrollados. En esta enfermedad, 
las células T se infiltran al sistema nervioso central y destruyen la 
vaina de mielina que rodea a algunas neuronas (véase la fig. 48- 
5). Esto produce una cantidad de anomalias neurológicas graves. 

Los mecanismos responsables de la autoinmunidad no se co- 
nocen totalmente. Durante mucho tiempo se pensó que las per- 
sonas con enfermedades autoinmunitarias tenían linfocitos auto- 
rreactivos que habían escapado al proceso de eliminación duran- 
te el desarrollo. Sabemos ahora que las personas sanas también 
tienen linfocitos con capacidad de reaccionar contra compuestos 
propios. Sin embargo, ciertos mecanismos de regulación hacen 
que estas células no sean funcionales, de modo que no puedan 
producir reacciones autoinmunitarias. Así, las enfermedades au- 
toinmunitarias, tal vez proceden de ciertos fallos de la regulación 
dei sistema inmunitario. 

Enfermedades por inmunodeficiencia 

La incapacidad dei sistema inmunitario para proteger al orga- 
nismo de los patógenos o de las células cancerosas que debería 
ser capaz de combatir con normalidad, refleja cierto tipo de de- 
ficiência dei sistema. Una enfermedad por inmunodeficiencia, 


causada por un defecto gené- 
tico o dei desarrollo dei siste- 
ma inmunitario, se clasifica 
como una inmunodeficiencia 
congénita o pnmana. Una en- 
fermedad por inmunodefi- 
ciencia que se desarrolla en 
una etapa posterior de la vida, 
después de la exposición a vá- 
rios agentes químicos y bioló- 
gicos, se clasifica como una 
inmunodeficiencia adquinda o 
secundaria. Cualquiera que 
sea la causa y naturaleza de la 
inmunodeficiencia, una per- 
sona con ese tipo de enferme- 
dad está sometida a infeccio- 
nes frecuentes y recurrentes, y 
también es más susceptible al 
câncer. ? 



▲ Fig. 43-21. Rayos X de una 
mano deformada por artritis 
reumatoide. 


Inmunoâeficiencitft congénitas (primarias) 

Las inmunodeficiéncias congénitas resultan de defectos en el 
desarrollo de varias células dei sistema inmunitario o defectos en 
la producción de proteínas específicas, como los anticuerpos IgA o 
los componentes dei complemento. Dependiendo dei defecto ge- 
nético específico pueden verse disminuidas las defensas innatas, 
las defensas adquiridas o ambas. En la inmunodeficiencia combinada 
grave (ICG), tanto las ramas humoral como las mediadas por célu- 
las de la inmunidad adquirida funcionan de forma deficiente. La 
supervivencia a largo plazo de las personas con esta enfermedad 
genética, por lo general, requiere un trasplante de médula ósea que 
continue proporcionando linfocitos funcionales. 

En un tipo de ICG, la deficiência de la enzima adenosina de- 
saminasa provoca la acumulación de sustancias tóxicas tanto pa- 
ra las células B como para las T. Desde el comienzo de la década 
de 1990, los investigadores médicos han probado una terapia gé- 
nica para esta enfermedad, en la cual se extraen células de la mé- 
dula ósea propia dei indivíduo, se modifican mediante por inge- 
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niería genética para que contengan un gen de adenosina desami- 
nasa funcional, y luego se vuelven a introducir en el organismo 
(véase la fig. 20-16). Entre los êxitos recientes se incluye una ni- 
na con ICG que recibió terapia genica con el gen de adenosina 
desaminasa cuando tenía 2 anos. Dos anos después dei trata- 
miento, sus células T y B todavia funcionaban de forma normal. 
De hecho, cuando un miembro de la familia se vio afectado de 
varicela, la nina tratada no desarrolló ningún signo de la enfer- 
medad, lo que fue una evidencia de que su sistema inmunitario 
estaba funcionando. 

Inmunodeficiencias adquiridas (secundarias) 

La disfunción inmunológica que se desarrolla en una etapa 
posterior de la vida puede deberse a diversos agentes. Los fárma- 
cos empleados para combatir las enfermedades autoinmunitarias 
o para evitar el rechazo de un trasplante, suprimen el sistema in- 
munitario, provocando un estado de inmunodeficiencia. Ade- 
más, el sistema inmunitario está suprimido en algunos cânceres, 
en especial, la enfermedad de Hodgkin que dana al sistema lin- 
fático. Las inmunodeficiencias adquiridas van desde los estados 
transitórios que pueden surgir por estrés fisiológico hasta el de- 
vastador síndrome de inmunodeficiencia adquirida o SIDA, 
causado por un virus. 

El estrés y el sistema inmunitario. La función inmunológica 
sana parece depender tanto dei sistema endocrino como dei sis- 
tema nervioso. Hace casi 2 000 anos, el médico griego Galeno re- 
gistro que las personas que sufrían depresión, tenían mayor sus- 
ceptibilidad que otras a desarrollar câncer. De hecho, hay eviden- 
cias crecientes de que el estrés físico y emocional pueden danar 
la inmunidad. Las hormonas secretadas por las glândulas supra- 
rrenales durante el estrés afectan al número de glóbulos blancos 
y pueden suprimir al sistema inmunitario de otras maneras. 

La asociación entre el estrés emocional y la función inmunita- 
ria también afecta al sistema nervioso. Algunos neurotransmiso- 
res secretados cuando estamos relajados y felices pueden aumen- 
tar la inmunidad. En un estúdio reciente, los alumnos de la uni- 
versidad fueron examinados de manera inmediata después dei 
período de vacaciones y de nu evo durante los exámenes finales. 
Sus sistemas inmunitarios estaban disminuidos de diversas for- 
mas durante la semana de exámenes; por ejemplo, los niveles de 
interferón eran más bajos. Éstas y otras observaciones significan 
que la salud, en general, y el estado de la mente afectan a la in- 
munidad. La evidencia fisiológica también senala la existência de 
un vínculo entre el sistema inmunitario y el sistema nervioso. Se 
han descubierto receptores para neurotransmisores en la superfí- 
cie de los linfocitos y una red de fibras nerviosas penetra en pro- 
fundidad en el timo. 

Síndrome de inmunodeficiencia adquirida (SIDA). Las perso- 
nas con SIDA son muy susceptibles a las infecciones oportunis- 
tas y a los cânceres que pueden aumentar gracias al defecto dei 
sistema inmunitario. Por ejemplo, la infección por Pneumocystis 
carinii , un hongo ubicuo, puede causar neumonía grave en pa- 
cientes con SIDA, pero se rechaza con êxito en individuos con un 
sistema inmunitario sano. De forma similar, el sarcoma de Kapo- 
si es un tipo de câncer raro que se produce con más frecuencia 
en los pacientes con SIDA. Estas enfermedades oportunistas, así 
como la lesión neurológica y el desgaste fisiológico, pueden pro- 
ducir formas mortales de SIDA. 

Puesto que el SIDA surge de la pérdida de las células T helper , 
se encuentran disminuidas tanto las respuestas inmunitaria hu- 


moral como la mediada por células. Esta pérdida de células T hel- 
per se debe a la infección por el virus de inmunodeficiencia hu- 
mana (HIV), un retro virus (fig. 43-22). El HIV penetra en las 
células valiéndose de tres proteínas que participan en las res- 
puestas inmunitarias normales. El principal receptor para el HIY 
en las células T helper es la molécula CD4. El virus también in- 
fecta otros tipos celulares, como macrófagos y células cerebrales. 
que tienen bajos niveles de CD4. Además de CD4, el virus re- 
quiere una segunda proteína de superfície para poder entrar, un 
correceptor. Un correceptor llamado fusina, está presente en la 
superfície de todas las células infectadas por el HIV, si bien un co- 
rreceptor distinto está presente sólo en los macrófagos y en las 
células T helper. Ambos correceptores de HIV funcionan como 
receptores de quimocinas en las células no infectadas. De hecho. 
estas proteínas fueron reconocidas como correceptores para HIV. 
después de que se descubrió que las quimocinas podían blo- 
quear la entrada dei HIV en las células. 

Una vez dentro de las células, el genoma dei RN A dei HIV se 
transcribe de forma inversa, y el DNA producido se integra en el 
genoma de la célula huésped. De esta forma, el genoma dei virus 
puede dirigir la producción de nuevas partículas virales (véase la 
fig. 18-10). Por lo tanto, la maquinaria de la transcripción y tra- 
ducción de las células infectadas se pone al servido dei virus. Se 
cree que la muerte de las células T helper en la infección por HIY 
se produce de dos modos: las células infectadas pueden sucum- 
bir a los efectos daninos de la reproducción virai o tanto las cé- 
lulas infectadas como las no infectadas pueden sufrir una apop- 
tosis no programada, desencadenada por el virus. 

En la actualidad, la infección por el HIV no se puede curar, 
aunque ciertos fármacos pueden hacer más lenta la reproducción 
dei virus y el avance de la enfermedad. Sin embargo, estos fárma- 
cos son muy caros y no pueden darse a todos los pacientes infec- 
tados. Además, las mutaciones, que se producen en cada ciclo de 
reproducción dei virus, pueden generar cepas de HIV resistentes 
a los fármacos. El impacto de la resistência a un antivírico puede 
minimizarse empleando una combinación de fármacos; los virus 
resistentes a uno de ellos pueden ser combatidos por otro. Sin 
embargo, la aparición de cepas resistentes a múltiples fármacos 
reduce la efectividad de los “cócteles” multifármacos en algunos 
pacientes. Los câmbios mutacionales frecuentes en los antígenos 
de superfície dei HIV también han dificultado el desarrollo de 
una vacuna efectiva. 

La transmisión dei HIV requiere la transferencia, de una per- 
sona aotra, de líquidos corporales -como semen o sangre- que 
contengan células, infectadas. Las relaciones sexuales sin protec- 
ción (es decir, sin preservativo) entre los varones homosexuales, 
y la transmisión por medio de agujas contaminadas por HIV 
(adictos a drogas por vía intravenosa) son responsables de la ma- 
yor pãrte de las infecciones por HIV en los Estados Unidos. Sin 
embargo, la transmisión de HIV entre las parejas heterosexuales 
está aumentando rápidamente como resultado de las relaciones 
sexuales sin protección con pacientes infectados. En África y Asia 
la transmisión ocurre, principalmente, mediante relaciones se- 
xuales entre heterosexuales. 

En diciembre de 2003, un comunicado conjunto dei Progra- 
ma de las Naciones Unidas sobre el SIDA, estimó que 40 millo- 
nes de personas de todo el mundo viven con HIV/SIDA. El me- 
jor enfoque para hacer más lenta la diseminación dei virus con- 
siste en educar a las personas acerca de las prácticas que transmi- 
ten el virus, como el uso de agujas no descartables y relaciones 
sexuales sin preservativo. Aunque los preservativos no eliminan 
completamente el riesgo de transmisión dei HIV (o de otros vi- 
rus que se transmiten de forma análoga, como el de la hepatitis 
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Á Fig. 43-22. Célula T infectada por HIV. Las partículas virales recién 
sintetizadas (gris) se ven gemando de la superfície de la célula T en es- 
ta MEB. 


B), lo reducen. Cualquiera que tenga relaciones sexuales sin pre- 
servativo -vaginal, oral o anal- con una pareja infectada, está ex- 
puesto al virus mortal. 



1. <jDe qué manera una deficiência en los macrófagos afec- 
taría a las defensas innata y adquirida de una persona? 


2. Muchos medicamentos antialérgicos bloquean las res- 
puestas de los mastocitos. Explique por qué estos fárma- 
cos son efectivos para tratar las alergias, como la fiebre 
dei heno. 

3. En la miastenia grave, los anticuerpos se unen y blo- 
quean a los receptores de acetilcolina en las uniones neu- 
romusculares, evitando la contracción muscular. ^Esta 
enfermedad debería ser clasificada como una enfermedad 
por inmunodeficiencia, una enfermedad autoinmunitaria, 
o una enfermedad alérgica? Justifique su respuesta. 

4. Las personas que tienen receptores de quimocina no fun- 
cionales debido a una mutación genética son inmunes a 
la infección por HIV Explique este hallazgo. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 




La inmunidad innata proporciona amplias defensas 
contra las infecciones 

Defensas externas (p. 899). La piei intacta y las membranas 
mucosas forman barreras físicas que constituyen un impedimento 
para la entrada de microorganismos y virus. El moco producido 
por las células de estas membranas, el bajo pH de la piei y dei es- 
tômago, y la degradación por la lisozima también de tienen las in- 
fecciones. 

Defensas celulares y químicas internas (pp. 899-902). Las cé- 
lulas fagocíticas ingieren microorganismos que atraviesan las defen- 
sas innatas externas y ayudan a desencadenar una respuesta 
inflamatória. Las proteínas dei complemento, los interferones y 
otras proteínas antimicrobianas también actúan contra los micró- 
bios invasores. En la inflamación local, la histamina y otras sustan- 
cias químicas liberadas de las células danadas promueven câmbios 
en los vasos sanguíneos y permiten que los líquidos, más fagocitos, 
y proteínas antimicrobianas entren en los tejidos. Las células natu- 
ral killer (NK) pueden inducir la muerte de las células infectadas 
por virus o de las células cancerosas mediante la apoptosis. 

► Mecanismos inmunitarios de los invertebrados 

(pp. 902-903). Los insectos se defienden a sí mismos por meca- 
nismos semejantes, en muchos aspectos, a las defensas innatas de 
los vertebrados. 


Concepto 


En la inmunidad adquirida, los linfocitos proporcio- 
nan defensas específicas contra la infección 

Reconocimiento dei antígeno por los linfocitos (pp. 903-905). 
Los receptores presentes en los linfocitos se unen a pequenas regio- 
nes de un antígeno específico (epitopos). Las células B reconocen 
antígenos intactos. Las células T reconocen pequenos fragmentos 
antigénicos (antígenos peptídicos) que forman complejos con pro- 
teínas de la superficie celular, llamadas moléculas dei complejo ma- 
yor de histocompátibilidad (MHC). Las moléculas MHC de clase I, 
localizadas sobre todas las células nucleadas, exhiben antígenos 
peptídicos contra las células T citotóxicas. Las moléculas MHC de 
clase II, localizadas, ante todo, sobre las células dendríticas, los ma- 
crófagos y las células B (células presentadora dei antígeno), exhiben 
antígénos peptídicos a las células T helper. 

► Desarrollo de los linfocitos (pp. 905-908). Los linfocitos surgen 
a partir de células madre en la médula ósea, y completan su madu- 
ración en la médula ósea (células B) o en el timo (células T). En 
etapas iniciales dei desarrollo, el reordenamiento genético, perma- 
nente y al azar, forma genes funcionales que codifican las cadenas 
de los receptores antigénicos de las células B o T. Todos los recepto- 
res antigénicos producidos por un linfocito único son específicos 
para el mismo antígeno. Los linfocitos autorreactivos cuyos recepto- 
res se unen a los componentes orgânicos normales son destruidos o 
inactivados. En la respuesta inmunitaria primaria, la unión de un 
antígeno a un linfocito maduro induce la proliferación y diferencia- 
ción dei linfocito (selección clonal), generando un clon de células 
efectoras activadas de vida corta y un clon de células de memória 
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de vida larga. Estas células de memória son responsables de la res- 
puesta inmumtaria secundaria más rápida y eficiente. 


Concepto 


Concepto 
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La inmunidad humoral y la inmunidad mediada por 
células defienden al organismo de diferentes tipos 
de amenazas 

Células T helper: una respuesta a casi todos los antígenos (p. 
909). Las células T helper sintetizan CD4, una proteína de superfi- 
cie que potência su unión a los complejos antígeno-molécula MHC 
de clase II, que se encuentran en las células presentadoras dei antí- 
geno. Las células T helper activadas secretan diferentes citocinas 
que estimulan a otros linfocitos. 

► Células T citotóxicas: una respuesta a las células infectadas 
y a las células cancerosas (pp. 909-910). Las T citotóxicas sinte- 
tizan CD8, una proteína de superfície que potência su unión a los 
complejos antígeno-molécula MHC de clase I, presentes en las cé- 
lulas infectadas, las células cancerosas y los tejidos trasplantados. 
Las células T citotóxicas activadas secretan proteínas que inician la 
destrucción de sus células diana. 

► Células B: una respuesta a los patógenos extracelulares 
(pp. 910-914). La selección clonal de las células B genera células 
plasmáticas secretoras de anticuerpos, las células efectoras de la in- 
munidad humoral. Las cinco clases principales de anticuerpos di- 
fieren en sus distribuciones y funciones dentro dei organismo. La 
unión de anticuerpos a antígenos en la superfície de los patógenos 
lleva a la eliminación de los microorganismos por fagocitosis y lisis 
mediada por el complemento. 

► Inmunización activa y pasiva (p. 914). La inmunidad activa se 
desarrolla de manera natural en respuesta a una infección; también 
se logra de modo artificial por inmunización (vacunación). En la 
inmunización, una forma no patógena de un microorganismo o de 
una parte de él, genera una respuesta inmunitaria 1 a ese microorga- 
nismo y memória inmunológica. La inmunidad pasiva, que propor- 
ciona protección inmediata y a corto plazo, se confiere de manera 
natural cuando la IgG cruza la placenta de la madre al feto o cuan- 
do la IgA pasa de la madre al lactante en la leche. También puede 
ser conferida de modo artificial inyectando anticuerpos a u np per- 
sona no inmune. 


Concepto 


La capacidad dei sistema inmunitario para 
distinguir lo propio de lo extrano limita el 
trasplante de tejidos 

► Grupos sanguíneos y transfusiones (pp. 915-916). Ciertos antí- 
genos de los glóbulos rojos determinan si una persona tiene un tipo 
sanguíneo A, B, AB o 0. Dado que existen anticuerpos contra antí- 
genos sanguíneos no propios en el organismo, la transfusión con 
sangre incompatible lleva a la destrucción de las células transfundi- 
das. El factor Rh, otro antígeno de los glóbulos rojos, crea dfificulta- 
des cuando una madre con Rh negativo gesta fetos con Rh positivo. 

► Trasplantes de órganos y tejidos (p. 916). Las moléculas MHC 
son responsables de estimular el rechazo de injertos de tejido y 
trasplantes de órganos. Las posibilidades de un trasplante exitoso 
aumentan si los tejidos dei donante y el receptor se encuentran 
bien apareados en cuanto al MHC, y si se dan fármacos inmunosu- 
presores al receptor. Los linfocitos de los trasplantados de médula 
pueden causar una reacción injerto versus huésped en 

los receptores. 
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Las respuestas inmunitarias exageradas, autodirigi- 
das o disminuidas pueden ocasionar enfermedades 

Alergias (p. 91 6-). En las alergias localizadas, como la fiebre de 
heno, se producen anticuerpos IgE después de la primera exposi- 
ción a un alergeno unido a receptores presentes en los mastocitos. 
La siguiente ocasión en que un mismo alergeno entra en un orga- 
nismo, se une a la IgE asociada a los mastocitos produciendo la li- 
beración de histamina desde estas células y de otros mediadores 
que pueden provocar câmbios vasculares y sintomas típicos. 

► Enfermedades autoinmunitarias (p. 917). La pérdida de la au- 
totolerancia elementos propios por parte dei sistema inmunitario 
puede provocar enfermedades autoinmunitarias como el lupus eri- 
tematoso sistémico (lupus), la esclerosis múltiple, la artritis reuma- 
toide y la diabetes dependiente de insulina. 

Enfermedades por inmuno deficiência (pp. 917-919). Las inmu- 
nodeficiencias congénitas (primarias) se deben a defectos hereditá- 
rios o congénitos que evitan la función adecuada de las defensas 
innatas humoral y/o mediada por células. El SIDA es una inmuno- 
deficiencia adquirida (secundaria) causada por el Crus de la inmu- 
nodeficiencia humana (HIV). La infección por HIV provoca la 
destrucción de las células T helper, dejando al paciente propenso a 
las enfermedades oportunistas debido a las deficientes respuestas 
inmunitarias, humoral y mediada por células. 


EVÀLUACIÓN DE CONOCÍMIENTOS 
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1. ^Cuáles de los siguientes elementos no son parte dei sistema de de- 
fensa innato, inespecífico, dei organismo? 

a. Células natural killer (NK). 

b. Inflamación. 

c. Lagocitosis por neutrófilos. 

d. Lagocitosis por macrófagos. 

e. Anticuerpos. 

2. ^Cuál de las siguientes es una característica de las etapas iniciales 
de la inflamación local? 

a. Constricción de arteriolas. 

b. Fiebre. 

c. 4 ta 4 ue P or células T citotóxicas. 

d. Liberación He. histamina. 

e. Lisis microbiana mediada por anticuerpos y complemento. 

ML- 

3. ^Cuál de los siguientes no es un componente de la defensa de un 
irísecto contra la infección? 

a. Activación de la fenoloxidasa que lleva a la formación de grandes 
depósitos alrededor de los parásitos. 

b. Activación de células natural killer. 

c. Lagocitosis por hemocitos. 

d. Producción de péptidos antimicrobianos. 

e. Un exoesqueleto protector. 

4. ^Con qué parte de un anticuerpo se asocia un epitopo? 

a. Con el sitio de unión dei anticuerpo. 

b. Sólo con las regiones constantes de la cadena pesada. 

c. Con las regiones variables de una cadena pesada y de una cadena 
li viana combinadas. 






i. Sólo con las regiones constantes de la cadena liviana. 

: Con la cola dei anticuerpo. 

5. ^Cuál de las siguientes afirmaciones acerca de las células T helper no 
es cierta? 

a. Actúan tanto en las respuestas inmunitarias mediadas por células 
como en respuestas humorales. 

b. Reconocen fragmentos de polisacáridos presentados por las molé- 
culas MHC de clase 11. 

c. Llevan moléculas de superfície CD4. 

d. Están sujetas a la infección por HIV 

e. Cuando se activan secretan citocinas. 

o. ^Cuál de las siguientes relaciones entre las moléculas y sus fuentes 
es incorrecta ? 

a. Lisozi ma -lágrimas. 

b. Interferones-células infectadas por virus. 

c. Anticuerpos-células B. 

d. Quimocinas-células T citotóxicas. 

e. Citocinas-células T helper. 

7. <>Cuál de las siguientes afirmaciones describe mejor la diferencia en 
la forma en que las células B y las células T citotóxicas responden a 
los invasores? 

a. Las células B confieren inmunidad activa; las células T citotóxicas 
confie ren inmunidad pasiva. 

b. Las células B matan a los virus en forma directa; las células T 
citotóxicas matan las células infectadas por virus. 

c. Las células B secretan anticuerpos contra un virus; las células T 
citotóxicas matan células infectadas por virus. 

d. Las células B proporcionan inmunidad mediada por células; las 
células T citotóxicas proporcionan la inmunidad humoral. 

e. Las células B responden la primera vez que el invasor está pre- 
sente; las células T citotóxicas respNttden las veces posteriores. 

>■ ^Cuál de los siguientes elementos confiere inmunidad a largo 
plazo? 

a. El paso de anticuerpos maternos al feto en desarrollo. 

b. La respuesta inflamatória a una astilla. 

c. La administración de suero obtenido de una persona inmune a la 
rabia. 

d. La administración de la vacuna de la varicela. 

e. El paso de anticuerpos matemos a un lactante. 

-■ Después de que un hijo Rh positivo nace de una madre Rh negati- 
va, la madre recibe anticuerpos específicos para el factor Rh. La ra- 
zón de este tratamiento es: 

a. Protegeria de los glóbulos rojos dei bebé. 

b. Protegeria de las células B de memória generadas, específicas 
para el factor Rh. 

c. Proteger a sus futuros bebés Rh positivos. 

d. Inducir la respuesta inmunitaria a los anticuerpos Rh. 

e. Tanto b como c. 


10 . Las dianas dei HIV son todos los siguientes excepto 

a. Macrófagos. 

b. Células T citotóxicas. 

c. Células T helper. 

d. Células que llevan CD4 y fusina. 

e. Células cerebrales. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


iníerrelación 

Los invertebrados engloban a más dei 90% de las especies vivas, gra- 
das a su defensa efectiva contra los microorganismos. Describa un me- 
canismo mediante el cual los invertebrados combaten a estos invasores 
y analice de qué manera estos mecanismos responden a una evolución 
adaptativa que es mantenida en el sistema inmune de los vertebrados. 

Problem as científicos § 

Un efecto dei interferón y consiste en aumentar el número de molécu- 
las MHC de clase I sobre la superficie celular. Suponga que usted quie- 
re probar la efectividad de un tratamiento para las infecciones virales y 
el câncer. ^Qué efectos pueden tener el interferón y sobre la respuesta 
inmunitaria de los animales de laboratorio contra (a) las células infec- 
tadas por virus y (b) las células cancerosas? 



Tanto una vacuna inyectable inactivada (muerta) como una vacuna 
oral atenuada (viva) están disponibles para la inmunización contra el 
urus de la poliomielitis, que puede provocar parálisis, al destruir las 
células nerviosas dei cerebro y de la médula espinal. La vacuna ora] ya 
no se recomienda en los países occidentales, donde la poliomielitis ha 
sido erradicada, porque el virus vivo presente en la vacuna puede mu- 
tar a una forma más virulenta, y ser reintroducido en la población. Sin 
embargo, la vacuna oral continua usándose en los países donde persis- 
te la poliomielitis, porque es fácil de administrar (jsin aguja!) y muy 
efectiva. Más aún, el virus atenuado puede diseminarse a los indivi- 
duos no vactinados (e ihmunizarlos). «>Cree usted que el riesgo de mu- 
tación a virulência (alrecfêdor de 1 en 12 millones) resulta aceptable 
cuando se compara con los benefícios de la vacunación oral? ^Cuáles 
considera usted que debeüan ser las decisiones de salud pública 
al respecto£ 
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A Fig. 44-1. Albatros de Salvin ( Diomeda cauta salvini), aves que 
pueden beber agua de mar sin efectos nocivos. 


44-1 La osmorregulación equilibra la captación y la 
pérdida de agua y solutos 

44-2 Los desechos nitrogenados de un animal 
reflejan su filogenia y su hábitat 

44-3 Los distintos sistemas excretores son 
variaciones de una base tubular 

44-4 Las nefronas y los vasos sanguíneos asociados 
son las unidades funcionales dei rinón de los 
mamíferos 

44-5 La capacidad dei rinón de los mamíferos para 
conservár agua es una adaptación fundamental 
para la vida terrestre 

44-6 En diferentes ambientes evolucionaron distintas 
adaptaciones dei rinón de los vertebrados 


Panorama general 


Un acto de equilíbrio 

E l sistema fisiológico de los animales, desde las células y los 
tejidos hasta los órganos y sistemas de órganos, funciona 
dentro un ambiente líquido. Para que esos sistemas fun- 
cionen de forma adecuada, este ambiente, en particular las con- 
centraciones relativas de agua y de soluto, deben mantenerse 
dentro de limites bastante estrechos, con frecuencia, enfrentándo- 
se a intensos câmbios dei ambiente externo dei animal. Por ejem- 
plo, los animales de agua dulce que viven en un ambiente externo 
que amenaza inundarlos y diluir sus líquidos corporales muestran 
adaptaciones que reducen la captación de agua, conservan solu- 
tos y absorben sales de su entorno. En el otro extremo, los anima- 
les dei desierto y los animales marinos se enfrentan a ambientes 
muy deshidratenes con el potencial de vaciar rápidamente el agua 


corporal (fig. 44-1). El êxito en esos ambientes depende de la 
conservación de agua y de la eliminación de sales en exceso. 

Al mismo tiempo, el metabolismo presenta a los organismos el 
problema de la eliminación de los desechos. La degradación d-: 
proteínas y ácidos nucleicos es particularmente problemática, 
puesto que el desecho metabólico primário producido, el amonía- 
co, es muy tóxico. Los estúdios dedicados a comprender el mod: 
en que los animales resuelven estos desafios fisiológicos proporcio- 
nan algunos de los ejemplos más notables de homeostasia. Este ca- 
pítulo se enfoca en dos procesos homeostásicos clave: la osmorre- 
gulación, el modo en que los animales regulan las concentracic- 
nes de soluto y equilibran la obtención y la pérdida de agua, y Ia 
excreción, el modo en que los animales se deshacen de los prc- 
ductos de desecho nitrogenados dei metabolismo. 


Concepto 


/i 

La osmorregulación equilibra la 
captación y la pérdida de agua 
y solutos i 

Igual que la termorregulación depende de equilibrar la pérdi- 
da y la obtención de calor (véase cap. 40), la capacidad de un 
animal de regular la composición química de sus líquidos corpo - 
rales depende dei equilibrio entre la captación y la pérdida de 
agua y los solutos. Esta osmorregulación depende, en gran medi- 
da, dei movimiento controlado de solutos entre los líquidos in- 
ternos y el ambiente externo. El proceso también regula el mov- 
miento de agua que sigue a los solutos por ósmosis. Un animal 
debe eliminar también los productos metabólicos de desecho an- 
tes de que se alcancen niveles dariinos. 

Osmosis 

Todo animal -independientemente de su filogenia, hábitat c 
tipo de desecho producido- se enfrenta al mismo problema cen- 
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trai de osmorregulación. Con el tiempo, las velocidades de cap- 
tación y pérdida de agua deben equilibrarse. Al carecer de pare- 
des celulares, las células animales se hinchan y estallan si hay una 
captación neta continua de agua, o se encogerían y mueren si hay 
una pérdida neta sustancial de agua. 

El agua entra y sale de las células por ósmosis. Recuerde que 
en el capítulo 7 vimos que la ósmosis, un caso especial de difu- 
sión, es el movimiento de agua a través de una membrana con 
permeabilidad selectivas. Esto ocurre siempre que dos solutos se- 
parados por la membrana difieran en presión osmótica u osmo- 
laridad (concentración total de soluto, expresada como molari- 
dad, o moles de soluto por litro de solución; véase capítulo 3). 
La unidad de medida de la osmolaridad empleada en este capí- 
tulo son los miliosmoles por litro (mosm/L); 1 mosm/L es equi- 
valente a una concentración total de soluto de IO 3 M. La osmo- 
laridad de la sangre humana es de aproximadamente 300 
mosm/L, mientras que el agua de mar tiene una osmolaridad de 
alrededor de 1 000 mosm/L. 

Si dos soluciones separadas por una membrana selectivamen- 
te permeable tienen la misma osmolaridad, son isoosmóticas. En- 
tre soluciones isoosmóticas no hay un movimiento neto de agua 
por ósmosis; aunque las moléculas de agua atraviesan la mem- 
brana, continuamente, lo hacen a velocidades iguales en ambas 
direcciones. Cuando dos soluciones tienen diferente osmolari- 
dad, la que tiene una mayor concentración de solutos se dice que 
es hiperosmótica, y la más diluida se conoce como hipoosmótica. El 
agua fluye por ósmosis desde una solución hipoosmótica hacia 
una solución hiperosmótica*. 

Desafios osmóticos 

Existen dos soluciones básicas para el problema de equilibrar 
la obtención y la pérdida de agua. Una -disponible solo para los 
animales marinos- es ser isoosmóticos con el entorno. Un animal 
con estas características que no ejerce un ajuste activo de su os- 
molaridad interna se conoce como osmoconformista. Dado que 
la molaridad interna cje un osmoconformista es la misma que la 
dei ambiente, no tiene tendencia a ganar ni a perder agua. Los os- 
moconformistas, con frecuencia, viven en agua que tiene una 
composición muy estable y, por tanto, tienen una osmolaridad 
interna muy constante. Por el contrario, un osmorregulador es 
un animal que debe controlar su osmolaridad interna porque sus 
líquidos corporales no son isoosmóticos con el ambiente exter- 
no. Un osmorregulador debe descargar el exceso de agua si vive 
en un ambiente hipoosmótico, o captar agua para compensar la 
pérdida osmótica si habita en un ambiente hiperosmótico. La os- 
morregulación permite que los animales vivan en ambientes que 
son no habitables para los osmoconformistas, como los habitan- 
tes de agua dulce y de la tierra; también permite que muchos ani- 
males marinos mantengan osmolaridades internas distintas de las 
dei agua de mar. 

Cuando los animales mantienen una diferencia de osmolari- 
dad entre el cuerpo y el ambiente externo, la osmorregulación 
tiene un coste energético. Dado que la difusión tiende a igualar 
las concentraciones en un sistema, los osmorreguladores deben 
gastar energia para mantener los gradientes osmóticos que per- 
miten que el agua entre o salga. Lo hacen empleando transporte 


* En este capítulo empleamos los términos isoosmótico, hipoosmótico e hiperos- 
mótico, que se refieren específicamente a la osmolaridad, en lugar de los térmi- 
nos más familiares isotónico, hipotónico e hipertónico. El último conjunto de 
términos se aplica a la respuesta de las células animales -si se hinchan o se en- 
cogen- en soluciones de concentraciones de soluto conocidas. 


activo para manipular las concentraciones de solutos en sus lí- 
quidos corporales. 

El coste energético de la osmorregulación depende de la dife- 
rencia de la osmolaridad de un animal con respecto al entorno, 
la facilidad con que pueden moverse el agua y los solutos a tra- 
vés de la superfície dei animal, y dei trabajo, que se requiere pa- 
ra bombear los solutos a través de la membrana. Dado que la di- 
ferencia en la concentración de soluto entre los líquidos corpora- 
les (240 - 450 mosm/L), el agua dulce (0,5 - 15 mosm/L) y el 
agua de mar (aproximadamente, 1 000 mosm/L), la osmorregu- 
lación explica casi el 5% de la tasa metabólica en reposo de mu- 
chos peces óseos marinos y de agua dulce. Para Artemia salina , 
un pequeno crustáceo que habita en el Gran Lago Salado de Utah 
y otros lagos extremadamente salobres, el gradiente entre las os- 
molaridades interna y externa es muy grande y el costo de la os- 
morregulación es igualmente elevado: hasta el 30% de la energia 
metabólica en reposo. Por el contrario, los osmoconformistas 
marinos que son isoosmóticos con el agua de mar gastan poca 
energia en la osmorregulación. 

La mayoría de los animales, osmoconformistas u osmorregu- 
ladores, no son capaces de tolerar câmbios importantes en la os- 
molaridad externa y se dice que son estenohalinos (dei griego 
stenos , estrecho; halino se refiere a la sal). Por el contrario, los ani- 
males eurihalinos (dei griego eurys , amplio) -entre los que se in- 
cluyen algunos osmoconformistas y algunos osmorreguladores- 
pueden sobrevivir a grandes fluctuaciones de la osmolaridad ex- 
terna. Algunos ejemplos conocidos de osmorreguladores euriha- 
linos son las distintas especies de salmón. Un ejemplo más extre- 
mo es un pez llamado Tilapia (originário de África y ampliamen- 
te cultivado en las piscifactorías para alimentación humana), que 
puede ajustarse a cualquier concentración de sal entre la dei agua 
dulce y 2 000 mosm/L, dos veces la dei agua de mar (fig. 44-2). 

A continuación analizaremos con mayor detalle algunas de las 
adaptaciones para la osmorregulación que han evolucionado en 
los animales marinos, de agua dulce y terrestres. 


Los animales marinos 

Los animales evolucionaron en primer término en el mar y la 
mayoría de los filos animales se encuentran en ese ambiente. La 



▲ Fig. 44-2. Tilapia (77/ap/d mossambicà), un osmorregulador 
eurialino extremo. 
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mayor parte de los invertebrados marinos son osmoconformis- 
tas. Su osmolaridad total (la suma de las concentraciones de to- 
das las sustancias disueltas) es la misma que la dei agua de mar. 
Sin embargo, difieren considerablemente dei agua de mar en las 
concentraciones de la mayor parte de los solutos específicos. Así, 
incluso un animal que se adapta a la osmolaridad de su medio 
ambiente regula su composición interna de solutos. 

Los vertebrados y algunos invertebrados marinos son osmo- 
rreguladores. En la mayoría de estos animales, el océano es un 
ambiente intensamente deshidratante porque es mucho más sa- 
lino que los líquidos corporales internos, y tienden a perder agua 
de su organismo por ósmosis. Los peces óseos marinos, como el 
bacalao, son hipoosmóticos con respecto al agua de mar; pierden 
agua de forma constante por ósmosis y obtienen sales tanto por 
difusión como de los alimentos que consumen (fig. 44-3a). Los 
peces equilibran la perdida de agua bebiendo grandes cantidades 
de agua de mar. Sus branquias y su piei eliminan el cloruro de 
sodio; en las branquias hay células especiales que transportan io- 
nes de cloro (CL) hacia el exterior y los iones de sodio (Na + ) los 
siguen de forma pasiva. Los rinones de los peces marinos se des- 
hacen dei exceso de cálcio, magnésio y sulfato en forma iónica, 
mientras que excretan solo pequenas cantidades de agua. 

Los tiburones marinos y la mayor parte de las quimeras (con- 
drictios ) (peces cartilaginosos, véase el capítulo 34) emplean una 
“estratégia” osmorreguladora distinta. Al igual que los peces 
óseos, la concentración salina interna es muy inferior a la dei 
agua de mar, de modo que la sal tiende a difundirse al interior de 
su organismo desde el agua, en especial, a través de las bran- 
quias. Los rinones de los tiburones eliminan parte de esta carga 
salina y el resto se excreta a través de un órgano llamado glându- 
la rectal o se pierde en las heces. A diferencia de los peces óseos, 
y a pesar de la concentración salina interna relativamente baja, 
los tiburones marinos no experimentan una pérdida osmótica de 
agua considerable y continuada. La explicación es que estos ani- 
males mantienen altas concentraciones de urea como desecho ni- 
trogenado (producto dei metabolismo de las proteínas y de los 
ácidos nucleicos producido por muchos animales; véase figura 
44-8). Otro soluto orgânico, el óxido de trimetilamina (TMAO), 
protege a las proteínas dei dano producido por la urea (si usted 


ha preparado en alguna ocasión carne de tiburón, sabrá que de- 
be lavarse con agua dulce para eliminar la urea antes de cocinar- 
la.) La concentración de solutos totales de un tiburón en sus lí- 
quidos corporales (sales, urea, TMAO y otros compuestos) es al- 
go mayor de 1 000 mosm/L y, por tanto, ligeramente hiperosmó- 
tica con respecto al agua de mar. En consecuencia, el agua “en- 
tra” lentamente en el cuerpo dei tiburón por ósmosis y en los ali- 
mentos (los tiburones no beben), y esta pequena entrada de agua 
se elimina en la orina producida por los rinones. 

Animales de agua dulce 

Los problemas de osmorregulación de los animales de agua 
dulce son los opuestos a los de los animales marinos. Los anima- 
les de agua dulce constantemente acumulan agua por ósmosis y 
pierden sales por difusión porque la osmolaridad de sus líquidos 
internos es mucho más elevada que la de su entorno. Sin embar- 
go, los líquidos corporales de la mayoría de los animales de agua 
dulce tienen concentraciones de soluto más bajas que las de sus 
parientes marinos, un tipo de adaptación al ambiente de agua 
dulce, con baja salinidad. Por ejemplo, mientras que los molus- 
cos marinos tienen líquidos corporales con una concentración de 
soluto de aproximadamente 1 000 mosm/L, algunos mejillones 
de agua dulce mantienen la concentración de soluto de sus líqui- 
dos corporales alrededor de 40 mosm/L. La diferencia osmótica 
reducida entre los líquidos corporales y el ambiente de agua dul- 
ce que los rodea reduce la energia que el animal gasta para la os- 
morregulaión. 

Muchos animales de agua dulce, incluidos los peces como la 
perca, mantienen su equilibrio hídrico excretando grandes canti- 
dades de orina muy diluida. Las sales que se pierden por difusión 
en la orina vuelven a obtenerse de los alimentos y por captación 
a través de las branquias; las células de cloro de las branquias 
transportan activamente CL y el Na + lo sigue (fig. 44-3b). 

El salmón y otros peces eurihalinos que migran entre el agua 
salada y el agua dulce sufren câmbios notables y rápidos en el es- 
tado osmorregulador. Mientras se encuentra en el océano, el sal- 
món osmorregula igual que otros peces marinos, absorbiendo 
agua de mar y excretando el exceso de sal por sus branquias. 
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(a) Osmorregulación en un pez de agua salada 
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través de las branquias y otras 
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(b) Osmorregulación en un pez de agua dulce 


▲ Fig. 44-3. Osmorregulación en peces óseos marinos y de agua dulce: comparación. 


924 UNIDAD SIETE Forma y función de los animales 


Cuando migra al agua dulce, el salmón deja de beber y comien- 
za a producir grandes cantidades de orina diluída y sus branquias 
comienzan a captar sal dei ambiente diluido, al igual que los pe- 
ces que pasan toda su vida en agua dulce. 


Animales que viven en aguas temporales 

La deshidratación es fatal para la mayor parte de los animales, 
pero algunos invertebrados acuáticos que viven en los estanques 
y en películas de agua temporales, rodeados por partículas de 
suelo, pueden perder casi toda su agua corporal y sobrevivir en 
un estado latente cuando sus hábitats se secan. Esta adaptación 
notable se conoce como anhidrobiosis (“vida sin agua”). Entre 
los ejemplos más sorprendentes están los tardígrados u osos de 
agua, invertebrados diminutos menores de 1 mm de longitud 
(fig. 44-4). En su estado activo, hidratado (fig. 44-4a), estos ani- 
males contienen cerca un 85% de su peso como agua, pero pue- 
den deshidratarse hasta tener menos dei 2% de agua y sobrevivir 
en un estado inactivo (fig. 44-4b), secos como polvo, durante 
una década o más. Simplemente anadiendo agua, en pocos mi- 
nutos los tardígrados hidratados estarán moviéndose y alimen- 
:ándose. 

Los animales anhidrobióticos deben tener adaptaciones que 
mantengan sus membranas celulares intactas. Los investigadores 
están comenzando a comprender cómo sobreviven los tardígra- 
dos a la desecación, pero los estúdios con nemátodos anhidro- 
nióticos (filo Nematoda) demuestran que los indivíduos deshi- 
cratados contienen grandes cantidades de azúcares. En particu- 
iar, un disacárido llamado trealosa parece proteger a las células, 
al reemplazar el agua que normalmente se asocia con las mem- 
branas y las proteínas. Muchos insectos que sobreviven conge- 
eíndose en inviemo también utilizan trealosa como protector de 
Ia membrana. 


Animales terrestres 

La amenaza de la desecación es un problema de regulación 
fundamental para las plantas y los animales terrestres. Los seres 
humanos mueren si pierden cerca dei 12% de su agua corporal; 
.os mamíferos que evolucionaron en ambientes secos, como los 
camellos, pueden soportar, aproximadamente, dos veces ese ní- 
vel de deshidratación. Las adaptaciones que reducen la pérdida 
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(a) Tardígrado hidratado (b) Tardígrado 

deshidratado 


▲ Fig. 44-4. Anhidrobiosis. Los tardígrados (osos de agua) habitan 
en estanques temporales y gotas de agua en el suelo y sobre las plan- 
tas mojadas (MEB) 


de agua son básicas para la supervivencia en la tierra. Así como 
la cutícula serosa contribuye al êxito de las plantas terrestres, la 
mayoría de los animales terrestres tienen cubiertas corporales 
que ayudan a evitar la deshidratación. Ejemplos de ello son las 
capas serosas de los exoesqueletos de los insectos, las conchas de 
los caracoles de tierra y las capas de células de la piei queratini- 
zadas, muertas, que cubren la mayor parte de los vertebrados te- 
rrestres. Muchos animales terrestres, en especial, los habitantes 
dei desierto, tienen hábitos nocturnos; esto reduce la pérdida de 
agua por evaporación al aprovechar las temperaturas más bajas y 
la humedad relativa más alta dei aire durante la noche. 

Pese a estas adaptaciones, la mayoría de los animales terrestres 
pierde una cantidad de agua considerable desde sus superficies 
húmedas en los órganos de intercâmbio gaseoso, en la orina y las 
heces y a través de la piei. Los animales terrestres equilibran sus 
contenidos de agua al beber y comer alimentos húmedos y em- 
pleando el agua metabólica (agua producida durante la respira- 
ción celular). Algunos animales, como muchas aves insectívoras 
dei desierto y otros reptiles, están tan bien adaptados para redu- 
cir al mínimo la pérdida de agua que pueden sobrevivir en los 
desiertos sin beber. Las ratas canguro pierden tan poca agua que 
pueden recuperar el 90% de la pérdida empleando agua metabó- 
lica (fig. 44-5); el 10% restante lo obtienen de la pequena can- 
tidad de agua de su dieta de semillas. Al estudiar las adaptacio- 
nes de los animales a los ambientes desérticos, los fisiólogos han 
descubierto que los principales ahorros de agua pueden ser re- 
sultado de características anatómicas simples, como el pelo dei 
camello (fig. 44-6). 
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▲ Fig. 44-5. Balance hídrico en dos mamíferos terrestres. Las ra- 
tas canguro que viven en el sudoeste de Estados Unidos, comen prin- 
cipalmente semillas secas y no beben agua. Una rata canguro pierde 
agua, sobre todo, por evaporación durante el intercâmbio de gases, y 
obtiene agua en primer lugar dei metabolismo celular. Por el contrario, 
un ser humano pierde una gran cantidad de agua en la orina y vuelve 
a obtenerla principalmente en los alimentos y las bebidas. 
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Figura 44-6 

tQué papel desempena el pelo en la 
conservación dei agua en los camellos? 

EXPERIMENTO 


Knut y Bodil Schmidt-Nielsen y sus colegas de 
la Duke University observaron que el pelaje de los camellos ex- 
puestos al sol dei Desierto dei Sahara podían alcanzar temperatu- 
ras superiores a los 70 °C, mientras que la piei de los animales 
permanecia más de 30 °C más fria. Los Schmidt-Nielsen razona- 
ron que el aislamiento de la piei por la cubierta de pelo puede re- 
ducir notablemente la necesidad de enfriamiento por evaporación 
de la sudoración. Para poner a prueba su hipótesis, compararon 
las tasas de pérdida de agua en camellos esquilados y sin esquilar. 


RESULTADOS 


La eliminación dei pelo de un camello aumenta- 
ba la tas a de pérdida de agua por sudoración hasta en un 50%. 




Grupo control 
(sin esquilar) 


Grupo experimental 
(esquilados) 


CONCLUSIÓN 


El pelo de los camellos desempena un papel fun 
damental en la conservación dei agua en el ambiente cálido dei de- 
sierto en el que viven. 


Epitelios de transporte 

La principal fimción de la osmorregulación es mantener la 
composición dei citoplasma celular, pero la mayor parte de los 
animales logran esto de forma indirecta, al manejar la composi- 
ción de un líquido corporal interno que bana las células. En los 
insectos y otros animales con un sistema circulatório abierto, es- 
te líquido es la hemolinfa (véase cap. 42). En los vertebrados y 
otros animales con un sistema circulatório cerrado, las células es- 
tán banadas por un líquido intersticial controlado de manera in- 
directa a través de la composición de la sangre. El mantenimien- 
to de la composición dei líquido depende de estructuras especia- 
lizadas, desde células que regulan el movimiento dei soluto has- 
ta órganos complejos, como el rinón de los vertebrados. 

En la mayor parte de los animales hay uno o más tipos distin- 
tos de epitelio de transporte -una capa o capas de células epi- 
teliales especializadas que regulan el movimiento de solutos- que 
son componentes esenciales de la regulación osmótica y de la eli- 
minación de desechos metabólicos. Los epitelios de transporte 
mueven solutos específicos en cantidades controladas en direc- 
ciones específicas. Algunos epitelios de transporte se enfrentan al 
ambiente externo directamente, mientras que otros revisten ca- 
nales conectados con el exterior, por medio de una abertura en 
la superficie corporal. Unidas por uniones estrechas impermea- 
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nasal 
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secreciones 
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(a) Las glândulas salinas de un albatros se vacían por medio de un 
conducto a las fosas nasales y la solución salina se escurre hasta el 
extremo dei pico, o bien es exhalada en forma de un aerosol fino. 
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desde la sangre a la luz dei túbuic 
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(b) Uno de los vários de miles de 
túbulos secretores en una 
glândula excretora de sal. 
Cada túbulo está revestido 
con un epitelio de transporte 
rodeado por capitares y 
drena a un conducto central. 




-a 
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▲ Fig. 44-7. Glândulas de excreción salina en las aves. 


bles (véase fig. 6-31), las células dei epitelio forman una barrera 
en el limite tejido-medio. Esta disposición garantiza que cual- 
quier soluto que se mueva entre el animal y el medio deba pasar 
a través de una membrana selectivamente permeable. 

En la mayor parte de los animales, los epitelios de transporte 
están dispuestos en redes tubulares complejas con super ficies ex- 
tensas. Encontramos algunos de los mejores ejemplos en las 
glândulas salinas de las aves marinas, que eliminan el exceso de 
cloruro de sodio de la sangre (fig. 44-7). Por ejemplo, el alba- 
tros, que pasa meses o anos en el mar, y necesita obtener tanto el 
alimento como el agua dei océano, puede beber agua de mar por- 
que sus glândulas salinas nasales secretan un líquido mucho más 
salado que el agua dei océano. Así, aunque beber agua de mar 



iraiga aparejada la incorporación de una gran cantidad de sal, el 
:ve logra una ganancia neta de agua. Por el contrario, los seres 
: umanos que beben agua de mar, deben emplear más agua para 
excretar la carga salina que lo que se obtuvo al beber. 

La estructura molecular de la membrana plasmática determi- 
na los tipos y las direcciones de los solutos que se mueven a tra- 
es de un tipo particular de epitelio de transporte. En contraste 
: :n las glândulas excretoras de sal, los epitelios de transporte de 
jls branquias de los peces de agua dulce emplean el transporte 
: :tivo para mover las sales desde el ambiente acuoso diluido a la 
:-.ngre. Los epitelios de transporte de los órganos excretores a 
~enudo tienen la doble función de mantener el equilibrio de 
gua y eliminar los desechos metabólicos. 


Evaluación de conceptos 


1. El movimiento de sal desde el agua circundante hasta la 
sangre de un pez de agua dulce requiere el gasto de 
energia en forma de ATP. ^Por qué? 

2. ^Por qué no existen animales de agua dulce que sean 
osmoconformistas? 

3. ^Por qué los tiburones son capaces de gastar proporcio- 
nalmente menos energia para su osmorregulación que los 
peces óseos marinos? 


Véanse las respuestas en el Apêndice A. 




Los desechos nitrogenados de un 
animal reflejan su filogenia y su 
hábitat 


Dado que la mayor parte de los desechos metabólicos deben es- 
; : disueltos en agua cuahdo son eliminados dei organismo, el tipo 
la cantidad de productos de desecho de un animal pueden tener 
an gran impacto en su equilibrio hídrico. En cuanto a su efecto so- 
rre la osmorregulación, entre los productos de desecho más impor- 
izntes se encuentran los productos de degradación nitrogenados 
cue contienen nitrógeno) de las proteínas y de los ácidos nucleicos 
(f ig. 44-8). Cuando estas macromoléculas se hidrolizan para obte- 
ner energia, o se convierten a hidratos de carbono o grasas, las en- 
r.mas eliminan el nitrógeno en forma de amoníaco (NH 3 ), una mo- 
rcula muy tóxica. Algunos animales excretan amoníaco directa- 
mente, pero muchas especies primero convierten el amoníaco en 
: rros compuestos que son menos tóxicos, pero que requieren ener- 
gia en forma de ATP para ser producidos. 


Formas de desechos nitrogenados 

Diferentes animales excretan desechos nitrogenados en dife- 
rentes formas -amoníaco, urea o ácido úrico- que varían en su 
:oxicidad y costo energético. 


Amoníaco 

Puesto que el amoníaco es muy soluble pero sólo se tolera en 
roncentraciones muy bajas, los animales que excretan desechos 
nitrogenados en forma de amoníaco deben acceder a grandes 
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A Fig. 44-8. Desechos nitrogenados. 


cantidades de agua. Por tanto, la excreción de amoníaco es más 
común en las especies acuáticas. Las moléculas de amoníaco pa- 
san con facilidad a través de las membranas y se pierden rápida- 
mente por difusión en el agua que las rodea. En muchos inverte- 
brados, la liberación de amoníaco se produce a través de toda la 
superfície corporal. Èn los peces, la mayor parte dei amoníaco se 
pierde en forma de iories amonio (NH 4 + ) a través dei epitelio de 
las branquias; los rinories excretan solo cantidades bajas de resí- 
duos nitrogenados. En los peces de agua dulce, el epitelio de las 
branquias^capta Na* dei agua y lo intercambia por NH 4 + , lo que 
ayuda a mantener una concentración mucho más alta de Na + en 
los líquidos corporales que en el agua que los rodea. 


Urea 

Aunque funciona bien en muchas especies acuáticas, la excre- 
ción de amoníaco es mucho menos adecuada para los animales 
terrestres. Dado que el amoníaco es tan tóxico puede transpor- 
tarse y excretarse sólo en grandes volúmenes de soluciones muy 
diluídas, y la mayor parte de los animales terrestres y muchas es- 
pecies marinas (que tienden a perder agua en su ambiente por 
ósmosis) simplemente no tiene acceso a suficiente agua. En lugar 
de ello, los mamíferos, la mayoría de los anfíbios adultos, los ti- 
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burones y algunos peces óseos marinos y tortugas excretan, so- 
bre todo, urea, una sustancia producida en el hígado de los ver- 
tebrados por un ciclo metabólico que combina amoníaco con 
dióxido de carbono. El sistema circulatório lleva la urea a los ór- 
ganos de excredón, los rinones. 

La principal ventaja de la urea es su baja toxicidad, aproxima- 
damente, 100 000 veces inferior a la dei amoníaco. Esto permite 
que los animales transporten y almacenen urea de forma segura 
a elevadas concentraciones. Además, un animal que excreta urea 
requiere menos agua porque se pierde mucha menos agua cuan- 
do se excreta una cierta cantidad de nitrógeno en una solución 
concentrada de urea que en una solución diluida de amoníaco. 

La principal desventaja de la urea es que los animales deben 
gastar energia para producirla a partir dei amoníaco. Desde un 
punto de vista bioenergético podríamos predecir que los anima- 
les que pasan parte de su vida en el agua y parte en la tierra de- 
berían cambiar, pasando de excretar amoníaco (ahorrando ener- 
gia de este modo) a urea (reduciendo la perdida de agua en la ex- 
creción). De hecho, muchos anfíbios excretan principalmente 
amoníaco, cuando son renacuajos acuáticos, y cambian a excre- 
tar urea, cuando son adultos que viven en la tierra. 

Acido úrico 

Los insectos, los caracoles y muchos reptiles, incluso aves, ex- 
cretan ácido úrico como principal desecho nitrogenado. Al igual 
que la urea, el ácido úrico es relativamente poco tóxico. Pero, a 
diferencia dei amoníaco o la urea, el ácido úrico es, en gran me- 
dida, insoluble en agua y puede excretarse como una pasta semi- 
sólida con muy poca pérdida de agua. Ésta es una gran ventaja 
para los animales con poco acceso al agua, pero tiene un costo: 
es aún más caro, desde el punto de vista energético, producir áci- 
do úrico que urea porque requiere una gran cantidad de ATP pa- 
ra sintetizarse a partir dei amoníaco. 

Influencia de Ja evolución y el ambiente sobre 
los desechos nitrogenados 

En general, los tipos de desechos nitrogenados excretados de- 
penden de la historia evolutiva dei animal y de su hábitat -espe- 
cialmente, la disponibilidad de agua- (fig. 44-8). Por ejemplo, el 
ácido úrico y la urea representan diferentes adaptaciones para ex- 
cretar desechos nitrogenados, con una pérdida de agua mínima. 
Un íactor que parece haber sido importante en la determinación 
de cuál de estas alternativas evoluciono en un grupo particular 
de animales es el modo de reproducción. Los desechos solubles 
pueden difundirse hacia el exterior de un huevo de anfíbio que 
carece de cáscara o bien transportarse al exterior en la sangre de 
la madre en un embrión de mamífero. Sin embargo, los huevos 
con cáscara que producen las aves y otros reptiles son permea- 
bles a los gases, pero no a los líquidos, lo que significa, que los 
desechos nitrogenados solubles liberados por un embrión queda- 
rían atrapados dentro dei huevo y podrían acumularse hasta al- 
canzar niveles peligrosos (aunque la urea es mucho menos dani- 
na que el amoníaco, se transforma en tóxica en concentraciones 
muy altas). La evolución dei ácido úrico como producto de de- 
secho constituyó una ventaja selectiva porque se precipita fuera 
de la solución y puede almacenarse dentro dei huevo como un 
sólido inofensivo, que se abandona cuando el animal eclosiona. 

El tipo de desecho nitrogenado producido por los vertebrados 
depende dei hábitat y dei linaje evolutivo. Por ejemplo, las tor- 
tugas terrestres (que con frecuencia viven en áreas secas) excre- 


tan principalmente ácido úrico, mientras que las tortugas acuáti- 
cas excretan tanto urea como amoníaco. En algunas especies, los 
indivíduos pueden cambiar las formas de desechos nitrogenados 
que producen cuando las condiciones ambientales cambian. Por 
ejemplo, ciertas tortugas que habitualmente producen urea cam- 
bian a ácido úrico cuando la temperatura aumenta y el agua se 
vuelve más escasa. Éste es otro ejemplo de la manera en que la 
respuesta al ambiente se produce en dos niveles: con el paso de 
las generaciones, la evolución determina los limites de las res- 
puestas fisiológicas para una especie, pero, durante su vida, los 
organismos individuales realizan ajustes fisiológicos dentro de 
estas restricciones evolutivas. 

La cantidad de desechos nitrogenados producidos está adap- 
tada al presupuesto energético, ya que depende, en gran medida 
de la cantidad y dei tipo de alimento que ingiere el animal. Da- 
do que los animales emplean energia a gran velocidad, los endo- 
termos comen más alimentos -y producen más desechos nitro- 
genados- por volumen unitário que los ectotermos. Los depreda- 
dores, que derivan gran parte de su energia de las proteínas de la 
dieta, excretan más nitrógeno que los animales que dependem 
principalmente, de líquidos o hidratos de carbono como fuentes 
energéticas. 



1. Las larvas de las libélulas, que son acuáticas, excretan 
amoníaco, mientras que las libélulas adultas, que son 
terrestres, excretan ácido úrico. Explíquelo. 


2. ^Qué papel desempena el hígado de los vertebrados en el 
procesamiento orgânico de los desechos nitrogenados? 

3. <iQué ventajas ofrece el ácido úrico como desecho 
nitrogenado en los ambientes áridos? 

Véanse las respúestas en el Apêndice A. 


Los distintos sistemas excretores 

son variaciones de una base tubular 

/■ 4 

Aunque los prpblemas dei equilibrio hídrico son muy distin- 
tos en la tierra, en el agua salada y en el agua dulce, resolverlo.' 
depende de la rqgulación dei movimiento de solutos entre los lí- 
quidos intemôs y el ambiente externo. Gran parte de este movi- 
miento se maneja por sistemas excretores, que son fundamenta- 
les para la homeostasis porque eliminan los desechos metabóli- 
cos y controlan la composición de los líquidos corporales ajus- 
tando las tasas de pérdida de soluto. Antes de describir sistemas 
excretores en particular, consideremos el proceso básico de la ex- 
creción. 

Procesos excretores 

Aunque los sistemas excretores son diversos, casi todos gene- 
ran el desecho líquido orina en un proceso que implica vários pa- 
sos (fig. 44-9). Ln primer lugar se colecta el líquido corporal 
(sangre, líquido celómico o hemolinfa). La recolección inicial de 
líquido habitualmente implica la filtración a través de membra- 
nas selectivamente permeables formadas por una monocapa de 


928 UNiDAD siete Forma y función de los animales 


epitelio de transporte. Estas membranas retienen las células y las 
proteínas y otras moléculas grandes disueltas en los líquidos cor- 
porales; la presión hidrostática (presión arterial en muchos ani- 
males) fuerza el agua y los pequenos solutos, como sales, azúca- 
res, aminoácidos y desechos nitrogenados, hacia el sistema de ex- 
creción. Este líquido se conoce como filtrado. 

Aun cuando se produzca la filtración, la colección de líquido 
es en gran medida no selectiva; de este modo, es importante re- 
cuperar las moléculas esenciales pequenas dei filtrado y que 
regresen a los líquidos corporales. En el segundo paso dei proce- 
so, la reabsorción selectiva, el sistema excretor emplea al siste- 
ma de transporte activo para reabsorber solutos valiosos como la 
glucosa, ciertas sales y aminoácidos dei filtrado. Los solutos no 
esenciales y los desechos (por ejemplo, las sales en exceso y las 
toxinas) quedan en el filtrado o se anaden a él por secreción se- 
lectiva, que también emplea el transporte activo. El bombeo de 
vários solutos ajusta además el movimiento osmótico de agua ha- 
cia adentro o hacia fuera dei filtrado. El filtrado procesado se ex- 
creta después al exterior dei sistema y dei organismo en forma de 
orina. 

Sistemas de excreción 

Los sistemas que llevan a cabo las funcionas excretoras bási- 
cas varían ampliamente entre los distintos grupos de animales. 


Sin embargo, generalmente, están construidos sobre la base de 
una red compleja de túbulos que proporcionan una gran área su- 
perficial para el intercâmbio de agua y solutos, que incluyen los 
desechos nitrogenados. 

Protonefridios: los sistemas de células flamígeras 

Los platelmintos tienen sistemas de excreción llamados proto- 
nefridios. Un protonefridio es una red de túbulos de extremo 
ciego que carecen de aberturas internas. Como se muestra en la 
figura 44-10, los túbulos se ramifican en todo el organismo, y 
las ramas más pequenas están cubiertas por una unidad celular 
llamada célula fiamígera. La célula flamígera tiene un mechón de 
cilios que se proyecta al interior dei túbulo (el batir de los cilios 
se asemeja a una llama encendida, de allí el nombre de célula fla- 
mígera). El movimiento de los cilios lleva agua y solutos desde el 
líquido intersticial, a través de la célula flamígera (por filtración) 
al sistema tubular, y luego mueve la orina hacia fuera, a través de 
los túbulos, hasta que se vacían en el ambiente externo a través 
de aberturas llamadas nefridioporos. La orina excretada está muy 
diluida en los platelmintos de agua dulce, lo que ayuda a equili- 
brar la captación osmótica de agua desde el ambiente. 
Aparentemente, los túbulos reabsorben la mayoría de los solutos 
antes de que la orina salga dei organismo. 

Los sistemas de célula flamígera de los platelmintos de agua 
dulce parecen funcionar, principalmente, en la osmorregulación; 
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O Filtración, El túbulo 
excretor reúne un filtrado 
proveniente de la sangre. El 
agua y los solutos son 
forzados por acción de la 
presión de la sangre a través 
de las membranas 
selectivamente permeables 
de un grupo de capilares 
hacia el interior dei túbulo 
excretor. 

Q Reabsorción. El epitelio 
de transporte reabsorbe 
sustancias valiosas dei 
filtrado y las devuelve a los 
líquidos corporales. 


© Secreción. Otras 
sustancias, como las toxinas 
y el exceso de iones, son 
extraídas desde los líquidos 
corporales y anadidas al 
contenido dei túbulo 
excretor. 


© Excreción. El filtrado 
abandona el sistema y el 
organismo. 


▲ Fig. 44-9. Funciones centrales de los sistemas excretores: 
panorama general. La mayor parte de los sistemas excretores produ- 
cen un filtrado de los líquidos corporales por presión y luego modifican 
el contenido de este filtrado. Este diagrama es un modelo realizado de 
acuerdo con lo que ocurre en el sistema excretor de los vertebrados. 
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Á Fig. 44-10. Protonefridios: sistema de células flamígeras de 
una planaria. Los protonefridios son túbulos internos ramificados que 
funcionan principalmente en la osmorregulación. 
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la mayoría de los desechos metabólicos se difunden hacia afuera 
dei animal a través de la superfície corporal o se excretan en la ca- 
vidad gastro vascular y se eliminan a través de la boca (fíg. 33-10). 
Sin embargo, en algunos gusanos planos parásitos, que son isoos- 
móticos con respecto a los líquidos que los rodean en los organis- 
mos huéspedes, los protonefridios principalmente eliminan dese- 
chos nitrogenados. Esta diferencia en la función muestra la mane- 
ra en que las estructuras comunes a un grupo de organismos pue- 
den estar adaptadas de diversos modos, por la evolución en 
diferentes ambientes. También hay protonefridios en los rotíferos, 
algunos anélidos, las larvas de los moluscos y los lanceolados, que 
son invertebrados cordados (véanse caps. 33 y 34). 

M etanefridios 

Otro tipo de sistema excretor tubular, los metanefridios, tie- 
ne aberturas internas que recogen los líquidos corporales (fig. 
44-11). Los metanefridios se encuentran en la mayor parte de los 
anélidos, incluyendo a las lombrices de tierra. Cada segmento de 
un gusano de este tipo tiene un par de metanefridios que están 
inmersos en el líquido celómico y envueltos por una red capilar. 
La abertura interna de un metanefridio está rodeada por un em- 
budo ciliado, el nefrostoma. El líquido entra en el nefrostoma y 
pasa a través de un tubo colector en espiral, que incluye una ve- 
jiga de almacenamiento que se abre al exterior a través dei nefri- 
dioporo. 

Los metanefridios de una lombriz de tierra tienen funciones 
excretoras y osmorreguladoras. A medida que la orina se mueve 
a lo largo dei túbulo, el epitelio de transporte que bordea el 
lumen reabsorbe la mayoría de los solutos y los regresa a la san- 
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Á Fig. 44-11. Metanefridios de una lombriz de tierra. Cada seg- 
mento dei gusano contiene un par de metanefridios, que recolectan el 
líquido celómico dei segmento anterior adyacente (aqui solo se mues- 
tra un metanefridio de cada par). 


Nefrostoma Metanefridio 


ô 

K 

Nefridio- 

poro 


gre presente en los capilares. Los desechos nitrogenados perma- 
necen en el túbulo y son excretados al exterior. Las lombrices de 
tierra habitan suelos húmedos y, habitualmente, experimentan 
una captación neta de agua por ósmosis a través de la piei. Sus 
metanefridios equilibran la entrada de agua y producen orina di- 
luída (hipoosmótica con respecto a los líquidos corporales). 


Túbulos de Malpighi 

Los insectos y otros artrópodos terrestres tienen órganos llama- 
dos túbulos de Malpighi que eliminan los desechos nitrogenados 
y también funcionan en la osmorregulación (fig. 44-12). Los túbu- 
los de Malpighi se abren al aparato digestivo y tienen extremos cie- 
gos que están sumergidos en la hemolinfa (líquido circulatório). El 
epitelio de transporte que reviste los túbulos secreta ciertos solutos 
-que incluyen los desechos nitrogenados- desde la hemolinfa a la 
luz dei túbulo. El agua sigue a los solutos al interior dei túbulo por 
ósmosis y el líquido pasa entonces al recto, donde la mayoría de los 
solutos son bombeados en sentido contrario hacia la hemolinfa. 
Nuevamente, el agua sigue a los solutos y los desechos nitrogena- 
dos -principalmente, ácido úrico insoluble- se eliminan casi como 
matéria seca junto con las heces. El sistema excretor de los insectos 
es muy efectivo en la conservación dei agua por lo que es una de las 
adaptaciones principales que contribuyen al enorme êxito de estos 
animales sobre la tierra. 


Los riiiones de los veitebrados 

Los rinones de los vertebrados, habitualmente, funcionan tan- 
to en la osmorregulación como en la excreción. Al igual que los 
órganos de excreción de la mayoría de los filos animales, los ri- 
nones están construídos por túbulos. Dado que las lampreas os- 
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▲ Fig. 44-12. Túbulos de Malpighi de los insectos. Los túbulos de 
Malpighi son sacos que sobresalen dei aparato digestivo y eliminan los 
desechos nitrogenados y funcionan en la osmorregulación. 
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moconformistas, que no son vertebrados pero se encuentran en- 
tre los cordados primitivos vivos, tienen rinones con túbulos de 
excreción dispuestos una forma segmentada es probable que las 
estructuras excretoras de los ancestros de los vertebrados fuesen 
segmentadas. Sin embargo, los rinones de la mayoría de los ver- 
tebrados, sin embargo, son órganos compactos no segmentados 
que contienen numerosos túbulos dispuestos de forma muy orga- 
nizada. Una densa red de capilares íntimamente asociada con los 
túbulos es también parte integral dei sistema excretor de los ver- 
tebrados, al igual que los conductos y otras estructuras que llevan 
orina fuera de los túbulos y de los rinones y, finalmente, hacia el 
exterior dei organismo. En las dos secciones siguientes nos cent- 
raremos en el sistema excretor de los mamíferos empleando a los 
seres humanos como ejemplo primário. Luego, finalizaremos el 
capítulo comparando los órganos de excreción de las distintas cla- 
ses de vertebrados para ver de qué manera funcionan las distintas 
modificaciones evolutivas en diferentes médios. 


Evaluación de conceptos 


1. ^Cuáles son los procesos fundamentales implicados en to- 
dos los sistemas excretores, independientemente de sus 
diferencias anatómicas o de sus orígenes evolutivos? 

2. Describa algunas ventajas de un sistema excretor cons- 
truido alrededor de una red de finos túbulos. 


Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



Las nefronas y los vasos sanguíneos 
asociados son las unidades funcio- 
nales dei rinón de los mamíferos 

El sistema excretor de los mamíferos se basa en los rinones, que 
son, además, el principal centro de balance hídrico regulación de 
agua y sales. Los mamíferos tienen un par de rinones. Cada rinón, 
con forma de guisante, tiene aproximadamente, 10 cm de longi- 
tud en los seres humanos; está irrigado por una artéria renal y 
drena mediante una vena renal (fig. 44-13a). El flujo sanguíneo 
a través de los rinones es muy importante. En los seres humanos, 
los rinones corresponden a menos dei 1% dei peso corporal, pero 
reciben, alrededor dei 20% dei volumen minuto en reposo. La ori- 
na sale de cada rinón a través de un conducto llamado uréter y 
ambos uréteres drenan en una vejiga común. Durante la miçción, 
la orina es expulsada de la vejiga urinaria a través de un cohduc- 
to llamado uretra, que desemboca en el exterior cerca de la vagi- 
na en las mujeres o a través dei pene en los hombres. Los múscu- 
los de los esfínteres cercanos a la unión de la uretra y la vejiga, que 
están bajo elcontrol dei sistema nervioso, regulan la micción. 

Estructura y fimción de la nefrona y de las 
estructuras asociadas 

El rinón de los mamíferos tiene dos regiones distintas, una 

corteza renal externa y una médula renal interna (fig. 44- 


13b). Empaquetados en ambas regiones se encuentran los túbu- 
los excretores microscópicos y los vasos sanguíneos asociados a 
ellos. La nefrona -la unidad funcional dei rinón de los vertebra- 
dos- se compone de un único tubo alargado y un ovillo de capi- 
lares llamado glomérulo (figs. 44-1 3c y d). El extremo ciego 
dei túbulo tiene una zona ensanchada con forma de copa, cono- 
cida como cápsula de Bowman, que rodea al glomérulo. Cada 
rinón humano contiene, aproximadamente, un millón de nefro- 
nas, con una longitud total de túbulos de 80 km. 

Filtración de la sangre 

La filtración ocurre cuando la presión de la sangre fuerza al lí- 
quido a pasar de la sangre dei glomérulo a la luz de la cápsula de 
Bowman (fig. 44-13d). Los capilares porosos, junto con células 
especializadas de la cápsula, llamadas podocitos, son permeables 
al agua y a los solutos pequenos, pero no a las células sanguíneas 
o a moléculas grandes como las proteínas plasmáticas. La filtra- 
ción de pequenas moléculas no es selectiva, y el filtrado de la 
cápsula de Bowman contiene sales, glucosa, aminoácidos y vita- 
minas; desechos nitrogenados como la urea; y otras moléculas 
pequenas una mezcla que es la imagen especular que refleja las 
concentraciones de estas sustancias en el plasma sanguíneo. 

Recorrido dei filtrado 

Desde la cápsula de Bowman, el filtrado pasa a través de tres 
regiones de la nefrona: el túbulo proximal; el asa de Henle, un 
tubo en forma de horquilla con un asa descendente y un asa as- 
cendente; y el túbulo distai. El túbulo distai drena en un con- 
ducto colector, que recibe al filtrado procesado desde muchas 
nefronas. Este filtrado fluye desde los principales conductos co- 
lectores dei rinón a la pélvis renal, que drena por el uréter. 

En el rinón humano, cerca dei 80% de las nefronas, las nefro- 
nas corticales, tienen asas de Henle reducidas y están confinadas, 
casi por completo, a la corteza renal. El otro 20%, las nefronas 
yuxtamedulares, tienen asas bien desarrolladas que se extienden, 
profundamente, en la médula renal. Solo los mamíferos y las aves 
tienen nefronas yuxtamedulares; las nefronas de otros vertebrados 
carecen de asas de Henle. Las nefronas yuxtamedulares son las que 
permiten a los mamíferos producir orina hiperosmótica respecto 
de los líquidos corporales, una adaptación que es extremadamen- 
te importante parada conservación dei agua. 

La nefrona y el dónducto colector están revestidos por un epi- 
telio de transporte que procesa el filtrado para formar la orina. 
Una de las tareas más importantes dei epitelio es la reabsorción 
de solqtos y agua. 'Cada día fluyen entre 1 100 L y 2 000 L de 
sangre a través de un par de rinones humanos, un volumen apro- 
ximadamente 275 veces el total de sangre en el organismo. A par- 
tir de este enorme trânsito de sangre, las nefronas y los conduc- 
tos colectores procesan alrededor de 180 L de filtrado inicial, 
equivalente a 2 o 3 veces el peso corporal de una persona media. 
De esto, casi todo el azúcar, las vitaminas y otros nutrientes or- 
gânicos y, aproximadamente, el 99% dei agua se reabsorben en la 
sangre, dejando sólo cerca de 1,5 L de orina para ser eliminada. 

Vasos sanguíneos asociados con las nefronas 

Cada nefrona está irrigada por una arteriola aferente, una ra- 
ma de la artéria renal que se subdivide en los capilares dei glo- 
mérulo (fig. 44-13d). Los capilares convergen a medida que de- 
jan el glomérulo y forman una arteriola eferente. Este vaso se 
subdivide nuevamente y forma los capilares peri tubulares, que 
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rodean a los túbulos proximal y distai. La mayoria de los capila- 
res se extienden hacia abajo y forman los vasos rectos, los capi- 
lares que irrigan el asa de Henle. Los vasos rectos también for- 
man un bucle con vasos descendentes y ascendentes, que llevan 
la sangre en direcciones opuestas. 

Si bien los túbulos excretores y los capilares que los rodean es- 
tán íntimamente asociados, no intercambian materiales de forma 
directa. Los túbulos y los capilares están inmersos en líquido in- 
tersticial, a través dei cual se difunden varias sustancias entre el 


plasma dei interior de los capilares y el filtrado que está dentro 
dei túbulo de la nefrona. Este intercâmbio se ve facilitado por la 
dirección relativa dei flujo de sangre y dei filtrado en las nefro- 
nas. 

Del filtrado sanguíneo a la orina: en detalle 

En esta sección nos concentraremos en la forma en que el fil- 
trado se transforma en orina, a medida que fluye a través de la 
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nefrona y dei tubo colector. Los números rodeados por un círcu- 
o corresponden a los números de la figura 44-14. 

Túbulo proximal. La secreción y la reabsorción en el tú- 
bulo proximal alteran de modo notable el volumen y la 
composición dei filtrado. Por ejemplo, las células dei epi- 
telio de transporte ayudan a mantener un pH relativamen- 
te constante en los líquidos corporales por la secreción 
controlada de H + . Las células también sintetizan y secretan 
amoníaco, que neutraliza el ácido y evita que el filtrado se 
vuelva demasiado ácido. Cuanto más ácido es el filtrado, 
mayor cantidad de amoníaco producen y secretan las célu- 
las, y la orina de un mamífero habitualmente contiene par- 
te dei amoníaco proveniente de esta fuente (aunque la ma- 
yor parte de los desechos nitrogenados se excretan en for- 
ma de urea). Los túbulos proximales absorben también al- 
rededor dei 90% dei buffer o tampón bicarbonato 
(HCO 3 -). Los fármacos y otros tóxicos que se han procesa- 
do en el hígado pasan a través de los capilares peritubula- 
res al líquido intersticial y luego se secretan a través dei 
epitelio dei túbulo proximal a la luz de los nefrones. Por el 
contrario, los nutrientes valiosos, entre ellos, la glucosa, los 


aminoácidos y el potasio, (K + ), se transportan de forma ac- 
tiva o pasiva desde el filtrado dei líquido intersticial y lue- 
go se trasladan a los capilares peritubulares. 

Una de las funciones más importantes dei túbulo proximal 
es la reabsorción de casi todo el NaCl (sal) y agua dei enor- 
me volumen dei filtrado inicial. La sal presente en el filtra- 
do se difunde a las células dei epitelio de transporte, y las 
membranas de las células transportan activamente Na + al 
líquido intersticial. Este paso de carga positiva se equilibra 
por el transporte pasivo de CP hacia el exterior dei túbulo. 
A medida que la sal se mueve desde el filtrado al líquido 
intersticial, el agua la acompana por ósmosis. El lado exte- 
rior dei epitelio tiene una superficie mucho menor que la 
dei lado de la luz, lo que reduce al mínimo la fuga de sales 
y de agua en sentido inverso, al interior dei túbulo. En su 
lugar, la sal y el agua se difunden desde el líquido intersti- 
cial a los capilares peritubulares. 

© Rama descendente dei asa de Henle. La reabsorción de 
agua continúa a medida que el filtrado se mueve por la ra- 
ma descendente dei asa de Henle. Aqui el epitelio de trans- 
porte es permeable al agua, pero no muy permeable a las sa- 
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les y a otros solutos pequenos. Para que el agua se mueva al 
exterior dei túbulo por ósmosis, el líquido intersticial que lo 
bana debe ser hiperosmótico con respecto al filtrado. La os- 
molaridad dei líquido intersticial, de hecho, se hace cada vez 
mayor desde la corteza externa a la medula interna dei ri- 
nón. Así, el filtrado que se mueve hacia abajo desde la cor- 
teza a la medula, dentro de la rama descendente dei asa de 
Henle, continua cediendo agua al líquido intersticial de una 
osmolaridad cada vez mayor, lo cual incrementa la concen- 
tración de solutos en el filtrado. 

© Rama ascendente dei asa de Henle. El filtrado alcanza el 
extremo dei asa, penetra profundamente en la médula re- 
nal en el caso de las nefronas yuxtamedulares; luego se 
mueve retrocediendo a la corteza dentro de la rama ascen- 
dente. Contrariamente a lo que ocurre dentro de la rama 
descendente, el epitelio de transporte de la rama ascen- 
dente es permeable a las sales pero no al agua. La rama as- 
cendente tiene dos regiones especializadas: un segmento 
delgado, cercano al extremo dei asa y un segmento grueso 
adyacente al túbulo distai. A medida que el filtrado ascien- 
de por el segmento delgado, el NaCl que se concentro en 
la rama descendente se difunde hacia el exterior dei túbu- 
lo permeable, para ingresar en el líquido intersticial. Este 
movimiento incrementa la osmolaridad dei líquido inters- 
ticial de la médula. El êxodo de sal desde el filtrado con- 
tinua en el segmento grueso de la rama ascendente, pero 
aqui el epitelio transporta NaCl de forma activa al líquido 
intersticial. Al perder sal sin perder agua, el filtrado se di- 
luye progresivamente a medida que se mueve y asciende a 
la corteza en la rama ascendente dei asa. 

% Túbulo distai. El túbulo distai desempena un papel fund- 
mental en la regulación dei K + y en la concentra ción de NaCl 
de los líquidos corporales, por variación de la cantidad de K + 
que se secreta en el filtrado y de la cantidad de NaCl que se 
reabsorbe desde el filtrado. Al igual que el túbulo proximal, 
el túbulo distai también contribuye a la regulación dei pH, 
por la secreción controlada de H + y la reabsorción de bicar- 
bonato (hco 3 _ ). 

@ Conducto colector. El conducto colector transporta el fil- 
trado a través de la médula a la pélvis renal. Mediante la 
reabsorción activa de NaCl, el epitelio de transporte dei 
conducto colector desempena un papel importante en la 
determinación de la cantidad de sal que se excreta en for- 
ma efectiva en la orina. Aunque su grado de permeabilidad 
está bajo control hormonal, el epitelio es permeable al 
agua; sin embargo, no es permeable a las sales, o en la cor- 
teza renal, a la urea. Así, a medida que el conducto colec- 
tor atraviesa el gradiente de osmolaridad dei rinón, el fil- 
trado se vuelve cada vez más concentrado por la pérdida 
de una cantidad creciente de agua, por ósmosis, al líquido 
intersticial hiperosmótico. En la médula interna, el con- 
ducto se hace permeable a la urea. Dada la alta concentra- 
ción de urea presente en el filtrado en este punto, parte de 
ella se difunde y sale dei conducto al líquido intersticial. 
Junto con el NaCl, esta urea contribuye a la alta osmolari- 
dad dei líquido intersticial de la médula. Esta alta osmola- 
ridad permite que el rinón dei mamífero conserve agua y 
excrete orina hiperosmótica con respecto a la generalidad 
de los líquidos dei organismo. 


Evaluación de eonceptos 


1 . <>De qué manera una disminución de la presión arterial en 
la arteriola aferente que llega a un glomérulo afecta a la 
velocidad de filtración de la sangre dentro de la cápsula 
de Bowman? 

2. Una diversidad de fármacos determinan que el epitelio 
dei conducto colector sea menos permeable al agua. ^De 
qué manera afectaría esto a la función renal? 

3. Formule una lista de las partes de la nefrona en el orden 
en el cual se mueve el filtrado a través de ellos: túbulo 
proximal, cápsula de Bowman, túbulo distai, asa de Henle. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


La capacidad dei rinón de los 
mamíferos para conservar agua es 
una adaptación fundamental 
para la vida terrestre 

Si bien la osmolandad de la sangre humana es de, aproximada- 
mente, 300 mosm/L, el rinón puede excretar orina con una concen- 
tración de cuatro veces mayor: cerca de 1 200 mosm/L. Algunos 
mamíferos pueden concentrar la orina aun más. Por ejemplo, el ra- 
tón australiano ( Notomys alexis ), que vive en regiones desérticas, 
puede producir orina con una concentración de hasta 9 300 
mosm/L, 9 veces más concentrada que el agua de mar, y 25 veces 
más concentrada que los líquidos corporales dei animal. 

Gradiente de solutos y conservación dei agua 

En un rinón de mamífero, la acción cooperativa y la disposi- 
ción precisa de las asas de Henle y de los túbulos colectores son 
respòhsables eh gran medida dei gradiente osmótico que concen- 
tra a la orina. Pero aun con esta estructura muy organizada, el 
mantenimiento dé las diferencias osmóticas y la producción de la 
orina hiperosmótica solo son posibles porque se gasta una canti- 
dad xonsiderablè de energia para el transporte activo de solutos 
contra los gradientes de concentración. En síntesis, las nefronas 
-en especial, las asas de Henle- pueden imaginarse como dimi- 
nutas maquinarias que emplean energia, cuyo funcionamiento 
consiste en producir una región de alta osmolaridad en el rinón 
que luego puede emplearse para extraer agua dei filtrado dei 
conducto colector. Los dos solutos primários en este gradiente de 
osmolaridad son el NaCl, que se deposita en la médula renal por 
acción dei asa de Henle, y la urea, que escapa a través dei epite- 
lio dei conducto colector en la médula interna (fig. 44-14). 

Para comprender mejor la fisiologia dei rinón de los mamífe- 
ros como órgano de conservación de agua establezcamos de nue- 
vo el trazado dei flujo dei filtrado a través dei túbulo excretor. 
centrándonos en esta ocasión, en la forma en que las nefronas 
yuxtamedulares mantienen un gradiente de osmolaridad renal y 
emplean ese gradiente para excretar una orina hiperosmótica 
(fig. 44-15). El filtrado que pasa de la cápsula de Bowman al tú- 
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bulo proximal tiene una osmolaridad cercana a los 300 mosm/L, 
la misma que la sangre. A medida que el filtrado fluye a través 
dei túbulo proximal de la corteza renal se reabsorbe una gran 
cantidad de agua y sales; así, el volumen dei filtrado disminuye 
notablemente pero, a raiz de la perdida de sales, la osmolaridad 
sigue siendo, aproximadamente, la misma. 

A medida que el filtrado fluye desde la corteza a la médula en 
la rama descendente dei asa de Henle, el agua sale dei túbulo por 
ósmosis. La osmolaridad dei filtrado se incrementa, dado que los 
solutos, incluido el NaCl, se concentran más. La mayor osmola- 
ridad (cerca de 1 200 mosm/L) existe en el codo dei asa de Hen- 
le. Este hecho determina un máximo de la difusión de sales ha- 
cia el exterior dei túbulo, a medida que el filtrado rodea la curva 
v entra a la rama ascendente, la cual, recordemos, es permeable 


a las sales, pero no al agua. Así, las dos ramas dei asa de Henle 
cooperan para mantener el gradiente de osmolaridad en el líqui- 
do intersticial dei rinón. La rama descendente produce un filtra- 
do cada vez más salino y, luego, el NaCl se difunde desde la ra- 
ma ascendente para mantener una elevada osmolaridad en el lí- 
quido intersticial de la médula renal. 

Debemos destacar que el asa de Henle tiene varias cualidades 
de un sistema contracorriente, semejante -en principio- a los 
mecanismos contracorriente que logran el máximo de absorción 
de oxigeno por las branquías de los peces (fig. 42-21) o que re- 
ducen la pérdida de calor en los endotermos (fig. 40-15). En es- 
tos casos, los mecanismos contracorriente afectan al movimiento 
pasivo a lo largo de un gradiente de concentración de oxigeno o 
de calor. Por el contrario, en el sistema contracorriente que afec- 







▲ Fig. 44-15. Concentración de la orina en el rinón humano: modelo de dos solutos. Dos solutos con- 
tribuyen a la osmolaridad dei líquido intersticial: el NaCl y la urea. El asa de Henle mantiene el gradiente inters- 
ticial de NaCl, que se incrementa en la rama descendente y disminuye en la rama ascendente. La urea se difun- 
de al líquido intersticial de la médula desde el conducto colector (la mayor parte de la urea dei filtrado perma- 
nece en el túbulo colector y se excreta). El filtrado realiza tres trayectos entre la corteza y la médula: primero, 
hacia abajo, luego, hacia arriba y, luego, nuevamente hacia abajo, al conducto colector. A medida que el filtra- 
do fluye en el conducto colector a través dei líquido intersticial de osmolaridad creciente, más agua se mueve 
hacia fuera dei túbulo por ósmosis, concentrando, por tanto, los solutos, entre ellos, la urea, que quedan en el 
filtrado. 
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ta al asa de Henle se gasta energia para transportar NaCI de for- 
ma activa desde el filtrado que se encuentra en la parte superior 
de la rama ascendente dei asa. Estos sistemas contracorriente que 
gastan energia para crear gradientes de concentración se conocen 
como sistemas multiplicadores de contracorriente. El sistema 
multiplicador da contracorriente que implica el asa de Henle 
mantiene una concentración elevada de sal en el interior dei ri- 
nón y permite que éste forme orina concentrada. 

iQué evita que los capilares de los vasos rectos disipen el gra- 
diente al llevarse al exterior la concentración elevada de NaCI 
presente en el líquido intersticial de la medula? En la figura 44- 
13 vemos que los vasos rectos también constituyen un sistema 
contracorriente, con vasos descendentes y ascendentes que lle- 
van sangre en direcciones opuestas, a través dei gradiente de os- 
molaridad renal. A medida que el vaso descendente transporta 
sangre hacia la médula interna, se pierde agua de la sangre y el 
NaCI se difunde hacia ella. Estos flujos se invierten cuando la 
sangre fluye en sentido contrario -hacia la corteza- en el vaso as- 
cendente: entonces el agua vuelve a entrar en la sangre y las sa- 
les se difunden hacia el exterior. Así, los vasos rectos pueden pro- 
porcionar al rinón nutrientes y otras sustancias importantes, 
transportadas por la sangre sin interferir con el gradiente de os- 
molaridad que posibilita que este órgano excrete orina hiperos- 
mótica. 

Las características de contracorriente dei asa de Henle y de los 
vasos rectos facilitan el mantenimiento de un marcado gradiente 
osmótico entre la médula y la corteza. Sin embargo, cualquier 
gradiente osmótico de un animal, finalmente, desaparecerá por 
difusión, a menos que se emplee energia para conservado. En el 
rinón, este gasto se produce sobre todo en el segmento grueso de 
la rama ascendente dei asa de Henle, donde el NaCI se transpor- 
ta de forma activa al exterior dei túbulo. Aun con los beneficios 
dei intercâmbio contracorriente, este proceso -junto con otros 
sistemas renales de transporte activo- consume’ mucho ATP y, 
por su tamano, el rinón tiene una de las tasas metabólicas más 
elevadas de los órganos. 

En el momento en que el filtrado alcanza el túbulo distai, és- 
te es hipoosmótico con respecto a los líquidos corporales por el 
transporte activo de NaCI hacia el exterior dei segmento grueso 
de la rama ascendente. Ahora, el filtrado desciende nuevamente 
hacia la médula -en esta ocasión, en el túbulo colector- que es 
permeable al agua pero no a las sales. Por tanto, por ósmosis se 
extrae agua dei filtrado a medida que pasa desde la corteza a la 
médula y encuentra el líquido intersticial de osmolaridad cre- 
ciente. Esto concentra sal, urea y otros solutos en el filtrado. Par- 
te de la urea sale desde la porción inferior dei conducto colector 
y contribuye a la alta osmolaridad intersticial de la médula inter- 
na (aunque esta urea se recicla por difusión en el interior dei asa 
de Henle, la fuga continua dei conducto colector mantiene una 
concentración intersticial alta de este compuesto). Antes de 
abandonar el rinón, la orina puede alcanzar la osmolaridad dei 
líquido intersticial de la médula interna, que puede ser de hasta 
1 200 mosm/L. Aunque es isoosmótica con respecto al líquido in- 
tersticial de la médula interna, la orina es hiperosmótica cón res- 
pecto a la sangre y al líquido intersticial de cualquier otra región 
dei organismo. Esta alta osmolaridad permite que los solutos per- 
manezcan en la orina que va a excretarse desde el organismo con 
una pérdida de agua mínima. 

La nefrona yuxtamedular, con sus características concentrado- 
ras de orina, es una adaptación fundamental para la vida terres- 
tre porque permite que los mamíferos eliminen sales y resíduos 
nitrogenados sin derrochar agua. Como hemos visto, la notable 
capacidad dei rinón dei mamífero para producir orina hiperos- 


mótica depende por completo de ia disposición precisa de los tú- 
bulos, y de los conductos colectores de la corteza renal y de la 
médula. En este sentido, el rinón es uno de los ejemplos más cla- 
ros de la forma en que la función de un órgano está inseparable- 
mente vinculada a su estructura. 

Regulación de la función renal 

Uno de los aspectos más importantes dei rinón de los mamí- 
feros es su capacidad de ajustar tanto el volumen como la osmo- 
laridad de la orina, de acuerdo con el equilibrio de agua y sales 
dei organismo y de la tasa de producción de urea. En situaciones 
de elevada ingesta de sal y baja disponibilidad de agua, un ma- 
mífero puede excretar urea y sales con una pérdida de agua mí- 
nima en pequenos volúmenes de orina hiperosmótica. Pero si 
hay escasez de sal y la ingesta de líquidos es elevada, el rinón 
puede manejar el exceso de agua con una escasa pérdida de sa- 
les, produciendo grandes volúmenes de orina hipoosmótica (tan 
diluida como 70 mosm/L, en comparación con alrededor de 300 
mosm/L de la sangre humana). Esta flexibilidad para la función 
osmorreguladora se maneja por una combinación de controles 
nerviosos y hormonales. 

Una hormona importante en la regulación dei equilibrio dei 
agua es la hormona antidiurética (ADH) (fig. 44-1 6a). La 

ADH se produce por el hipotálamo dei cerebro y se almacena y 
libera de la glândula hipófisis posterior, que está situada justo 
por debajo dei hipotálamo. Las células osmorreceptoras dei hi- 
potálamo controlan la osmolaridad de la sangre; cuando sube 
por encima de la concentración estable de 300 mosm/L (quizá 
por la pérdida de agua en el sudor o por la ingesta de un alimen- 
to salado), se libera más ADH a la circulación sanguínea y ésta 
llega al rinón. La zona efectora principal de la ADH son los túbu- 
los distales y los conductos colectores dei rinón, donde la hor- 
mona incrementa la permeabilidad dei epitelio al agua. Esto am- 
plifica la reabsorción de agua que reduce el volumen urinário y 
ayuda a evitar un incremento adicional de la osmolaridad de la 
sangre por encima de la concentración estable. Por retroalimen- 
tación negativa, la osmolaridad de la sangre reduce la actividad 
de las células osmorreceptoras dei hipotálamo y, entonces, se se- 
creta menos ADH. Pero sólo la obtención de agua adicional en 
los alimentos y la bebida pueden volver a llevar la osmolaridad a 
300 mosm/L. 

Por el contrario, si una gran ingesta de agua ha disminuido la 
osmolaridad de la sangre por debajo de la concentración estable. 
se libera muy pocà ADH. Esto disminuye la permeabilidad de los 
túbulos distales y ‘los conductos colectores, de modo que se re- 
duce la reabsorción de agua, lo que produce una mayor descar- 
ga de orina diluida v (el aumento de la micción se llama diuresis y 
es la razón por la cual, la ADH, que se opone a este estado, se de- 
nomina hormona antidiurética). El alcohol puede alterar el equi- 
librio dei agua al inhibir la liberación de la ADH y provocar una 
pérdida excesiva de agua en la orina y deshidratación (que, a ve- 
ces, causa algunos de los sintomas de la resaca). Normalmente, 
la osmolaridad de la sangre, la liberación de ADH y la reabsor- 
ción de agua en el rinón se vinculan en un bucle de retroalimen- 
tación que contribuye a la homeostasis. 

Un segundo mecanismo regulador implica un tejido espe- 
cializado llamado aparato yuxtaglomerular, que se localiza 
cerca de la arteriola eferente que irriga al glomérulo (fig. 44- 
16 b). Cuando la presión arterial o el volumen sanguíneo de la 
arteriola aferente caen (por ejemplo, como resultado de la in- 
gesta escasa de sal o de la pérdida de sangre), la enzima reni- 
na inicia reacciones químicas que convierten a una proteína 
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a) La hormona antidiurética (ADH) aumenta la retención de líquidos 
y determina que los rihònes demanden más agua. 
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'Angiotensinógeno 


(b) El sistema renina-angiotensina-aldosterona (SRAA) produce un 
incremento dei volumen sanguíneo y de la presión arterial. 


▲ Fig. 44-16. Control hormonal dei rihón por circuitos de retroalimentación negativa. 


* 


plasmática llamada angiotensinógeno en un péptido llamado 
angiotensina II. Al funcionar como una hormona, la angio- 
tensina II incrementa la presión arterial al contraer las arterio- 
las y disminuir el flujo sanguíneo en muchos capilares, inclui- 
dos los dei rinón. La angiotensina II estimula, además, los tú- 
bulos proximales de la nefrona para que reabsorban másNaCl 
y agua. Esto reduce la cantidad de sal y agua excretada en la 
orina y, en consecuencia, eleva el volumen sanguíneo y la pre- 
sión arterial. Otro efecto de la angiotensina II es la estimula- 
ción de las glândulas suprarrenales para eliminar una hormo- 
na conocida como aldosterona. Esta hormona actúa sobre los 
túbulos distales de la neurona, al obligarles a reabsorber más 
sodio (Na + ) y agua e incrementar el volumen sanguíneo y la 
presión arterial. En resumen, el sistema renina-angiotensina- 
aldosterona (SRAA) es parte de un circuito de retroalimenta- 
ción complejo que funciona en la homeostasis. Un descenso de 


í 
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la presfpn arterial y dei volumen sanguíneo provoca la libera- 
ción de renina desde el aparato yuxtaglomerular. A su vez, el 
incremento de la presión arterial y dei volumen sanguíneo que 
resultan de diversas acciones de la angiotensina II y la aldoste- 
rona reducen la liberación de renina. 

Las funciones de la ADH y dei SRAA pueden parecer redun- 
dantes, pero no lo son. Ambos incrementan la reabsorción de 
agua, pero actúan frente a diferentes problemas de osmorregula- 
ción. La liberación de ADH es una respuesta al incremento de os- 
molaridad de la sangre, como ocurre cuando el organismo se 
deshidrata por la pérdida excesiva de agua o por el consumo in- 
suficiente de ésta. Sin embargo, una situación que provoca una 
pérdida excesiva, tanto de sal como de líquidos corporales -una 
herida, por ejemplo, o una diarrea grave- reducirá el volumen 
hemático sin incrementar la osmolaridad. Esto no producirá un 
cambio en la liberación de ADH, pero el SRAA responderá a la 
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Á Fig. 44-17. Un murciélago vampiro ( Desmodus rotundus ), un 
mamífero con un mecanismo de excreción único. 


caída dei volumen sanguíneo y a la presión arterial e incremen- 
tará la reabsorción de Na + y de agua. La ADH y el SRAA colabo- 
ran en la homeostasis; la ADH sola bajará la concentración san- 
guínea de Na + al estimular la reabsorción de agua en el ririón, pe- 
ro el SRAA ayuda a mantener el equilibrio al estimular la reab- 
sorción de Na + . 

Existe además otra hormona, un péptido llamado factor na- 
triurético auricular (FNA), que se opone al SRAA. Las paredes 
de la aurícula dei corazón liberan FNA en respuesta a un incre- 
mento dei volumen sanguíneo y de la presión arterial. El FNA 
inhibe la liberación de renina desde el aparato yuxtaglomerular, 
inhibe la reabsorción de NaCl por los conductos colectores y re- 
duce la liberación de aldosterona desde las glândulas suprarrena- 
les. Estas acciones disminuyen el volumen sanguíneo y la presión 
arterial. De esta forma, la ADH, el SRAA y el FNA proporcionan 
un sistema elaborado de controles y equilibrios que regula la ca- 
pacidad dei ririón para controlar la osmolaridad, la concentra- 
ción de sales, el volumen de la sangre y la presión arterial. El pa- 
pel regulador dei FNA es un área de investigación activa en la ac- 
tualidad. 

La flexibilidad dei ririón de los mamíferos les permite ajustar- 
se con rapidez a problemas de osmorregulación y excreción 
opuestos. El murciélago vampiro sudamericano ilustra esta adap- 
tabilidad (fig. 44-17). Los murciélagos de esta especie se ali- 
mentan de la sangre de grandes aves y mamíferos. Los murciéla- 
gos emplean sus dientes afilados para practicar una pequeria in- 
cisión en la piei de la víctima y luego succionan sangre de la he- 
rida. Los anticoagulantes de la saliva dei murciélago impiden que 
la sangre se coagule, pero la presa a menudo no queda gravemen- 
te dariada. Dado que los murciélagos vampiro con frecuencia 
buscan alimento durante muchas horas y vuelan a través de lar- 
gas distancias para localizar una víctima, consumen toda la san- 
gre que sea posible cuando encuentran una presa, tanta que des- 
pués de alimentarse, el murciélago puede estar demasiado pesa- 
do como para levantar vuelo. Sin embargo, los riftones dei mur- 
ciélago se deshacen de la mayor parte dei agua absorbida de la 
sangre ingerida que constituye su alimento y excretan grandes 
volúmenes de orina diluida cuando se alimentan: hasta el 24% 
de la masa corporal por hora. Habiendo perdido suficiente peso 
como para levantar vuelo, el murciélago puede volar nuevamen- 
te a su morada en una cueva o en un árbol hueco, donde pasa el 
día. En su refugio, el murciélago se enfrenta a un problema regu- 


lador muy distinto. Su alimento se compone básicamente de pro- 
teínas, lo que genera grandes cantidades de urea; no obstante, los 
murciélagos que se encuentran colgando dei techo de la cueva no 
tienen acceso al consumo de agua para diluiria. En lugar de ha- 
cer esto, sus ririones cambian para producir pequeftas cantidades 
de orina muy concentrada (hasta 4 600 mosm/L), un ajuste que 
permite eliminar la carga de urea y conservar tanta agua como 
sea posible. La capacidad dei murciélago vampiro de alternar rá- 
pidamente entre la producción de grandes cantidades de orina 
diluida y pequerias cantidades de orina muy hiperosmótica es 
una parte esencial de su adaptación a una fuente de alimentación 
inusual. 
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Evaluaeión de conceptos 


1. ^Cómo afecta el alcohol a la regulación dei equilibrio de 
agua dei organismo? 

2. ^De qué manera afecta el consumo de comida salada a la 
función renal? 

3. Identifique una consecuencia funcional principal de las ca- 
racterísticas dei tipo de contracorriente dei asa de Henle. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



En diferentes ambientes 
evolucionarem distintas 
adaptaciones dei rinón de los 
vertebrados 

Los animales vertebrados ocupan hábitat que va desde selvas 
tropicales a desiertos y desde algunas de las masas de agua más 
saladas a las aguas diluidas de los lagos de alta montaria. Las va- 
riaciones en la estruetura y la función de la nefrona equipan a los 
riftones de diferentes vertebrados para la osmorregulación en los 
distintos hábitats. Las adaptaciones dei ririón de los vertebrados 
se muestran con mayor claridad, comparando a especies que ha- 
bitan un amplio espectro de ambientes o comparando las res- 
puestas de diferentes grupos de vertebrados en condiciones am- 
bientales similar^ (fig. 44-18). 

En todos los animales, las “máquinas” fisiológicas sofisticadas 
que llamamos órganos, funcionan de forma continua, mante- 
niendo el equilibrio de solutos y de agua, y excretando desechos 
nitrogenados. Los detalles que hemos revisado en este capítulo 
sólo esbozan a la gran complejidad de los mecanismos neurales 
y hormonales implicados en la regulación de estos procesos ho- 
meostáticos. El siguiente capítulo explora con mayor profundi- 
dad el control hormonal de la homeostasis. 


Evaluaeión de conceptos 


1. ^Qué indica el número y la longitud de las nefronas 
acerca dei hábitat de los peces? ^Qué indica acerca de las 
tasas de producción de orina? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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de las adaptaciones ambientales dei rinón de los vertebrados. 


Floura 44- 


MAMIFEROS 


AVES Y OTROS REPTILES 


Rata canguro 
( Dipodomys spectabilis ) 


Los mamíferos que excretan la ori- 
na más hiperosmótica, como el ra- 
tón australiano ( Notomys alexis ), 
las ratas canguro de América dei 
Norte y otros mamíferos dei de- 
sierto, tienen asas de Henle nota- 
blemente largas. Las asas largas 
mantienen gradientes osmóticos 
pronunciados en el rinón, lo que 
determina que la orina se concen- 
tre mucho cuando pasa de la cor- 
teza a la médula en los conductos colectores. 

Por el contrario, los castores, las ratas almizcleras y otros mamíferos 
acuáticos que pasan gran parte dei tiempo en agua dulce, y pocas veces 
se enfrentan a problemas de deshidratación, tienen nefronas con asas 

muy cortas que dan como re- 
sultado una capacidad muy 
inferior de concentrar la orina. 
Los mamíferos terrestres que 
viven en condiciones húmedas 
tienen asas de Henle de longi- 
tud intermedia y la capacidad 
de producir orina de concen- 
tración intermedia, con res- 
pecto a la producida por los 
animales de agua dulce o los 
mamíferos dei desierto. 


Castor ( Castor canadensis) 


- 
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Trucha arcoiris 
(Oncorrhynchus mykiss ) 


PECES DE AGUA DULCE Y ANFÍBIOS 


Puesto que son hiperosmóticos 
con respecto a su entorno, los pe- 
ces de agua dulce deben excretar el 
exceso de agua de forma continua; 
al contrario de lo que ocurre con 
los mamíferos y las aves, los peces 
de agua dulce producen grandes 
volúmenes de orina muy diluida. 
Sus rinones, que tienen gran nú- 
mero de nefronas, producen filtra- 
do a una elevada tasa. Los peces de 
agua dulce conservan las sales reabsorbiendo iones dei filtrado en los 
túbulos distales. 

Los rinones de los anfíbios funcionan en gran medida como los de los 
peces de agua dulce. Cuando está en 
agua dulce, la piei de la rana acu- 
mula ciertas sales dei agua por 
transporte activo, y los rinones ex- 
cretan orina diluida. Cuando están 
en tierra, donde la deshidratación es 
el problema más grave de la osmo- 
rregulación, las ranas conservan los 
líquidos corporales reabsorbiendo 
agua a través dei epitelio de la veji- 
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Correcaminos 
( Geococcyx californianus) 


Las aves, al igual que los ma- 
míferos, tienen rinones con 
nefronas yuxtamedulares que 
se especializan en la conserva- 
ción dei agua. Sin embargo, 
las nefronas de las aves tienen 
asas de Henle mucho más 
cortas, de modo que los rino- 
nes de las aves no pueden 
concentrar orina a las altas os- 
molaridades alcanzadas por 
los rinones de los mamíferos. 
Aunque pueden producir ori- 
na hiperosmótica, la principal adaptación para la conservación dei agua 
en las aves es el ácido úrico que puede excretarse como una pasta, co- 
mo la molécula de desecho de nitrógeno y reduce, por tanto, el volu- 
men urinário. 

Los rinones de otros reptiles, que tienen sólo nefronas corticales, produ- 
cen orina que es, al menos, isoosmótica con respecto a los líquidos cor- 
porales. Sin embargo, el 
epitelio de la cloaca (véase 
cap. 34) ayuda a conservar 
líquidos, reabsorbiendo 
parte dei líquido presente 
en la orina y las heces. Tam- 
bién, al igual que las aves, 
la mayoría de los demás 
reptiles terrestres excretan 
desechos nitrogenados en 
forma de ácido úrico. 




Iguana del desierto 
( Dipsosaurus dorsalis ) 


Atún rojo ( Thunnus thynnus ) 

Dado que son hipoosmóticos con respecto al agua salada, los peces ma- 
rinos óseos pierden agua corporal y ganan exceso de sales del medio; 
los desafios ambientales son opuestos a los que enfrentan sus parientes 
de agua dulce. En comparación con los peces de agua dulce, los peces 
marinos tienen nefronas más escasas y de menor tamaíio, con ausência 
de túbulo distai. Además, los rinones de la mayor parte de los peces 
marinos tienen pequenos gloméruios y algunos carecen de ellos. Así, 
los rinones de los peces marinos tienen tasas de filtración bajas y excre- 
tan muy poca orina. La principal función de los rinones es deshacerse 
de los iones con doble carga, como el cálcio (Ca 2+ ), el magnésio (Mg 2+ ) 
y el sulfato (S0 4 2 -), que los peces captan por su incesante consumo de 

agua de mar. Los peces marinos se liberan de estos iones secretándolos 
a los túbulos proximales de las nefronas y excretándolos con la orina. 


ga urmana. 


Rana ( Rana temporária) 
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La osmorregulación equilibra la captación y la 
perdida de agua y solutos 

► La osmorregulación se basa , en gran medida, en el movimiento 
controlado de solutos entre los líquidos externos y el ambiente in- 
terno, y el movimiento de agua que les sigue por ósmosis (p. 922 ). 

► Ósmosis (pp. 922-9-23). Las células requieren un equilibrio entre 
la obtención y la perdida osmótica de agua. La captación y la perdi- 
da de agua se equilibran mediante vários mecanismos de autorregu- 
lación en diferentes ambientes. 

► Desafios osmóticos (pp. 923-925). Los osmoconformistas, que 
son sólo animales marinos, son isosmóticos con su entorno y no re- 
gulan su osmolaridad. Los osmorre guiadores gastan energia para 
controlar la captación y perdida de agua en un ambiente hiperos- 
mótico o hipoosmótico. Entre los animales marinos, la mayor parte 
de los invertebrados son osmoconfonnistas. Los tiburones tienen 
una osmolaridad ligeramente superior a la dei agua de mar porque 
re tienen urea. Los peces óseos marinos ceden agua a sus ambientes 
hiperosmóticos y beben agua de mar. Los vertebrados marinos ex- 
cretan el exceso de sal a través de glândulas rectales, branquias, 
glândulas excretoras de sal o rinones. Los animales de agua dulce, 
que constantemente digieren agua de su ambiente hipoosmótico, 
excretan orina diluida. La pérdida de sales se sustituye por la inges- 
tión de alimentos o la captación de iones a través de las branquias. 
Los animales terrestres combaten la desecación a través de adapta- 
ciones conductuales, órganos excretores conservadores de agua y 
mediante la ingesta de líquidos y alimentos sólidos con alto conte- 
nido de agua. Los animales que se encuentran en aguas temporales 
pueden ser anhidrobióticos. 

► Epitelios de transporte (pp. 926-927). El equilibrio de agua y la 
eliminación de residuos dependen de los epitelios de transporte, 
capas de células epiteliales especializadas que regulan los movi- 
mientos de solutos necesarios para la eliminación de agua y para 
atemperar los câmbios en los líquidos corporales. 


Concepto 


Los desechos nitrogenados de un animal reflejan su 
filogenia y su hábitat 

► Formas de desechos nitrogenados (pp. 927-928). El metabolis- 
mo de las proteínas y de los ácidos nucleicos genera amoníaco, un 
producto de desecho tóxico que se excreta en tres formas. La ma- 
yor parte de los animales acuáticos excretan amoníaco a través de la 
superfície corporal o dei epitelio de las branquias al agua que los 
rodea. El hígado de los mamíferos y de la mayor parte de los anfí- 
bios convierte el amoníaco en urea, menos tóxica, que es transpor- 
tada a los rinones, concentrada y excretada con una pérdida 
mínima de agua. El ácido úrico es un precipitado insoluble, pasto- 
so, excretado en la orina pastosa de los caracoles terrestres, los in- 
sectos y muchos reptiles, incluídas las aves. 

Influencia de la evolución y el ambiente sobre los desechos 
nitrogenados (p. 928). Los tipos de desechos nitrogenados excre- 
tados dependen de la historia evolutiva dei animal y de su hábitat. 
La cantidad de desechos nitrogenados producida se adapta al pre- 
supuesto energético dei animal. 


> Procesos excretores (pp. 928-929). La mayoría de los sistemas 
excretores producen orina por refinamiento de un filtrado derivadc 
de los líquidos corporales. Las funciones centrales de la mayoría de 
los sistemas excretores son la filtración (filtración a presión de los 
líquidos corporales que producen un filtrado) y la producción de 
orina a partir dei filtrado por reabsorción selectiva (con recupera- 
ción de solutos valiosos dei filtrado) y la secreción (adición de toxi- 
nas y de otros solutos desde los líquidos corporales al filtrado). 

: Sistemas de excreción (pp. 929-931). El líquido extracelular se 

filtra a los protonefridios en el sistema de células flamígeras de los 
platelmintos; estos túbulos excretan un líquido diluido y también 
funcionan en la osmorregulación. Cada segmento de una lombriz 
de tierra tiene un par de metanefridios de extremos abiertos, túbu- 
los que colectan el líquido celómico y producen orina diluida para 
la excreción. En los insectos, los túbulos de Malpighi funcionan ez 
la osmorregulación y en la eliminación de desechos nitrogenados 
desde la hemolinfa. Los insectos producen una matéria de desecho 
relativamente seca, una adaptación importante a la vida terrestre. 
Los rinones, los órganos excretores de los vertebrados, funcionan 
tanto en la excreción como en la osmorregulación. 


Concepto 


Las nefronas y los vasos sanguíneos asociados son 
las unidades funcionales dei rinón de los mamíferos 

Estructura y fimción de la nefrona y de las estructuras aso- 
ciadas (pp. 931-932). Los túbulos excretores (compuestos de ne- 
fronas y conductos colectores) y los vasos sanguíneos asociados 
están empaquetados dentro dei rinón. La filtración ocurre cuando 
la presión de la sangre fuerza el paso dei líquido desde la sangre al 
interior dei glomérulo y, desde allí, a la luz de la cápsula de Bovv- 
man. La filtración de pequenas moléculas no es selectiva y el filtra- 
do de la cápsula de Bowman contiene una mezcla de moléculas 
pequenas que es una imagen especular de las concentraciones de 
estas sustancias en el plasma sanguíneo. El líquido de varias nefro- 
nas fluye a un conducto colector. El uréter reúne la orina de la pél- 
vis renal y la lleva a la vejiga. 

► Del filtrado sajiguíneo a la orina: en detalle (pp. 932-934). Las 

nefronas controlan la composición de la sangre mediante la filtración, 
la secreción y la reabsorción. La secreción y la reabsorción en el túbulc 
proximal alteran notablemente el volumen y la composición dei filtra- 
do. La rama descendente dei asa de Henle es permeable al agua pero 
no .a la sal; el agda se mueve por ósmosis al líquido intersticial hiperos- 
mòtico. La sal se difunde y deja el líquido concentrado mientras se 
mueve a través de la rama ascendente dei asa de Henle, que es permea- 
ble a las sales. El túbulo distai desempena un papel fundamental en la 
regulación de la concentración de K + y NaCl en los líquidos corporales. 
El conducto colector conduce el filtrado a través de la médula a la pél- 
vis renal y reabsorbe NaCl. 


Concepto 


La capacidad dei rinón de los mamíferos para 
conservar agua es una adaptación fundamental 
para la vida terrestre 

t> Gradiente de solutos y conservación dei agua (pp. 934-936). 

En un rinón de mamífero, la acción cooperativa y la distribución 
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precisa de las asas de Henle y de los túbulos colectores explican en 
gran medida dei gradiente osmótico que concentra la orina. El sis- 
tema multiplicador contracorriente que afecta al asa de Henle man- 
tiene una concentración salina elevada en el interior dei rinón, que 
permite que el rinón forme orina concentrada. El conducto colec- 
tor, permeable al agua pero no a las sales, lleva el filtrado a través 
dei gradiente de osmolaridad dei rinón, y sale más agua dei filtrado 
por ósmosis. La urea, que se difunde al exterior dei conducto co- 
lector cuando atraviesa la medula interna, forma -junto con el 
NaCl- el gradiente osmótico que permite que el rinón produzca 
orina hiperosmótica con respecto a la sangre. 

Regulación de la función renal (pp. 936-938). La osmolaridad 
de la orina se regula por el sistema nervioso y por el control hor- 
monal de la reabsorción de agua y sales en los rinones. Esta regula- 
ción se debe a las acciones de la hormona antidiurética (ADH), el 
sistema renina-angiotensina-aldosterona (SRAA) y el factor natriuré- 
tico auricular (FNA). 


Concepto 


En diferentes ambientes evolucionarem distintas 
adaptaciones dei rinón de los vertebrados 

La forma y la función de las nefronas en las distintas clases de ver- 
tebrados se relacionan principalmente con las necesidades de os- 
morregulación en el hábitat dei animal. Los mamíferos dei desierto, 
que excretan la orina más hiperosmótica, tienen asas de Henle no- 
tablemente largas, mientras que los animales que viven en hábitats 
húmedos o acuáticos tienen asas cortas y excretan orina menos 
concentrada. Si bien las aves pueden producir una orina hiperos- 
mótica, la principal adaptación para la conservación de agua en las 
aves es la eliminación dei nitrógeno en la forma de ácido úrico, que 
puede excretarse como una pasta. La mayoría de los reptiles terres- 
tres excretan ácido úrico. Los peces de agua dulce y los anfibios 
producen grandes volúmenes de orina muy diluida. Los rinones de 
los peces óseos marinos tienen tasas bajas de filtración y excretan 
escasa cantidad de «orina (pp. 938-939). 



ÂTUíoevaluación 


1. A diferencia de los metanefridios de los gusanos de tierra, la nefrona 
de los mamíferos: 

a. Está íntimamente asociada con la red de capilares. 

b. Forma orina al cambiar la composición dei líquido dei interior 
dei túbulo. 

c. Funciona tanto en la osmorregulación como en la excreción de 

desechos nitrogenados. r 

d. Procesa sangre en lugar de líquido celómico. 

e. Tiene un epitelio de transporte. 

2. ,;Cuál de las siguientes no es una respuesta normal a un incremento 
de la osmolaridad sanguínea en los seres humanos? 

a. Aumento de la permeabilidad dei conducto colector al agua. 

b. Aumento de la sed. 

c. Liberación de ADH en la glândula hipófisis. 

d. Producción de orina más diluida. 

e. Producción de orina reducida. 


3. La elevada osmolaridad de la medula renal se mantiene por todo lo 
que se menciona a continuación excepto: 

a. La difusión de sal de la rama ascendente dei asa de Henle. 

b. El transporte activo de sal de la región superior de la rama a 
scendente. 

c. La distribución espacial de las nefronas yuxtamedulares. 

d. La difusión de urea desde el conducto colector. 

e. La difusión de sales desde la rama descendente dei asa de Henle. 

4. Senale cuál de las siguientes relaciones entre el desecho nitrogena- 
do y el beneficio de su excreción es incorrecta : 

a. Urea/baja toxicidad con relación al amoníaco. 

b. Ácido úrico/puede almacenarse como un precipitado. 

c. Amoníaco/muy soluble en agua. 

d. Ácido úrico/pérdida mínima de agua cuando se excreta. 

e. Urea/muy insoluble en agua. 

5. Los líquidos corporales de los crustáceos de agua dulce, general- 
mente, tienen una osmolaridad más baja que los líquidos corpora- 
les de sus parientes más cercanos, los crustáceos marinos. ^Cuál de 
los siguientes es un beneficio de la osmolaridad reducida de los lí- 
quidos corporales en los crustáceos de agua dulce? 

a. Un incremento en la tasa de flujo de agua a los líquidos 
corporales. 

b. Una disminución en la tasa de perdida de agua al ambiente que 
los rodea. 

c. Una reducción en los gastos energéticos para la osmorregulación. 

d. Un incremento en la tasa de pérdida de sales al ambiente que los 
rodea. 

e. Una disminución en la tasa de ganancia de sales desde el 
ambiente. 

6. ^Qué proceso de la nefrona es el menos selectivo? 

a. Secreción. 

b. Reabsorción. 

c. Transporte activo. 

d. Filtración. 

e. Bombeo de sales desde el asa de Henle. 

7. ^Cuáles de los siguientes animales tiene el volumen más bajo de 
producción de prina? 

« * , 5 

a. Un tiburón máhno. 

b. Un salmón de agua dulce. 

c. Un pez óseo márino. 

d. Lfn pez óseo de agua dulce. 

e. Un tiburón que habita en el Lago Nicaragua de agua dulce. 

8. El pez pulmonado africano ( Neoceratodus forsti ), que con frecuencia 
se encuentra en pequenos reservorios de agua dulce estancada, pro- 
duce urea como desecho nitrogenado. ^Cuál es la ventaja de esta 
adaptación? 

a. Se necesita menos energia para sintetizar urea que para sintetizar 
amoníaco. 

b. Los pequenos reservorios de agua estancada no proporcionan su- 
ficiente agua para diluir el amoníaco tóxico. 

c. La urea altamente tóxica determina que el estanque sea inhabita- 
ble para competidores potenciales. 

d. La urea forma un precipitado que no se acumula en el agua que 
la rodea. 
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e. La formación de urea en la sangre hace que el pez pulmonado 
sea hipoosmótico con respecto a su medio. 

9. <>En cuáles de las siguientes especies la selección natural favorece- 
ría una mayor proporción de nefronas yuxtamedulares? 

a. Una nutria de rio. 

b. Una especie de ratón que viva en la selva tropical. 

c. Una especie de ratón que viva en un bosque templado. 

d. Una especie de ratón que viva en el desierto. 

e. Un castor. 

10. Una enfermedad clínica conocida como diabetes insípida da como 
resultado la producción de grandes volúmenes de orina diluida. 
^Cuál de las afirmaciones siguientes es compatible con esta enfer- 
medad? 

a. Una concentración alta de sodio en la orina. 

b. Una producción muy baja de ADH. 

c. Una producción excesiva de ADH. 

d. Una producción elevada de aldosterona. 

e. Una producción alta de angiotensina II. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



Gran parte dei êxito evolutivo de los artrópodos y de los vertebrados 
sobre la tierra es atribuible a sus capacidades osmoneguladoras. Com- 
pare el túbulo de Malpighi con la nefrona, con relación a la anatomia, 
la circulación y los mecanismos fisiológicos para conservar el agua 
corporal. 


Problemas científicos 

Las ratas canguro de Merriam ( Dipodomys merriami) son nativas dei 
oeste de América dei Norte, donde viven en un amplio espectro de há- 
bitats, que van desde los bosques frios y húmedos hasta los lugares 
más cálidos y secos dei continente. Suponiendo que la selección natu- 
ral que actúa en las poblaciones locales haya dado como resultado di- 
ferencias en la conservación dei agua entre las poblaciones de ratas 
canguro de Merriam, proponga una hipótesis para explicar las tasas re- 
lativas de perdida de agua por evaporación en las poblaciones que vi- 
ven en lugares secos, en contraste con las que viven en ambientes hú- 
medos. Mediante el empleo de un higrómetro para detectar la perdida 
de agua por evaporación por parte de las ratas canguro, ^de quê mane- 
ra probaría su hipótesis? 


Ciência, tecnologia y sociedâd 

Los rinones fueron los primeros órganos trasplantados con êxito. Un 
donante puede llevar una rida normal con un solo rinón, lo que posi- 
bilita que los indiriduos donen un rinón a un pariente cercano, o in- 
cluso a un indiriduo no familiar con un tipo de tejido semejante. En 
algunos países, las personas de bajos recursos económicos venden los 
rinones para ser trasplantados a receptores a través de traficantes de 
órganos. <>Qué cuestiones éticas se asocian con este comercio 
de órganos? 
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Conceptos clave 


45-2 


45-1 El sistema endocrino y el sistema nervioso 

actúan de forma individual y en conjunto para 
regular la fisiologia de un animal 

Las hormonas y otras senales químicas se unen 
a receptores celulares diana e inician vias que 
culminan en respuestas celulares específicas 

El hipotálamo y la hipófisis integran muchas 
funciones dei sistema endocrino de los 
vertebrados. 

Las hormonas no hipofisarias ayudan a regular 
el metabolismo, la homeostasis, el desarrollo y 
la conducta 

Los sistemas reguladores de los invertebrados 
también implican interacciones entre los 
sistemas nervioso y endocrino 


45-4 


45-5 


Panorama general 


Los reguladores de larga distancia 
dei organismo 


L as personas responsabilizan a las hormonas dei aúllido 
de los gatos en ceio y dei humor de los adolescentes. En 
los Estados Unidos, más de un millón de personas dia- 
béticas consumen la hormona insulina otras hormonas se em- 
plean en cosmética para mantener la piei suave o en la cria de 
ganado para engordar a las reses. Estas sustancias potentes tam- 
bién participan en transformaciones aun más sorprendentes. 
Una mariposa como la de la figura 45-1 sufre un cambio 
completo en la forma corporal cuando se transforma en adulta, 
mediante una metamorfosis regulada por hormonas. La comu- 
nicación interna que afecta a las hormonas permite que diferen- 
tes partes dei cuerpo dei insecto adulto se desarrollen de forma 
coordinada. 
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▲ Fig. 45-1. Una mariposa Papilio zelicaon emergiendo de su 
crisálida. 


Una hormona animal (dei griego hormaein, excitar) es una se- 
rial química que se secreta al sistema circulatório (generalmente, 
la sangre) y comunica mensajes reguladores dentro dei organis- 
mo. Una hormona puede llegar a todas partes dei organismo, pe- 
ro sólo ciertos tipos de células, las células efectoras, están equi- 
padas para responder. Así, una hormona dada que viaja por el to- 
rrente sanguíneo, genera respuestas específicas -como un cam- 
bio en el metabolismo- desde sus células diana, mientras que 
otros tipos celulares no se ven afectados por esa hormona en par- 
ticular. 

En este capítulo describiremos el modo en que los conceptos 
básicos de los sistemas de control biológicos se aplican a las vias 
hormonales y cómo actúan las hormonas sobre las células diana. 
Aqui, nos centraremos en las hormonas que pueden ayudar a 
mantener la homeostasis; en los capítulos 46 y 47 analizaremos 
el papel de las hormonas en la regulación dei crecimiento, el de- 
sarrollo y la reproducción. En este capítulo se examinarán los 
principales tipos de hormonas de los vertebrados, además dei lu- 
gar en el que se forman en el organismo y sus principales efec- 
tos. Por otra parte£ consideraremos los mecanismos de regula- 
ción similares en los invertebrados. 

C. f 


Concepto 


El sistema endocrino y el sistema 
nervioso actúan de forma 
individual y en conjunto para 
regular la fisiologia de un animal 


Los animales tienen dos sistemas de comunicación y de regu- 
lación interna, el sistema nervioso y el sistema endocrino. El sis- 
tema nervioso, que analizaremos en el capítulo 48, transmite se- 
nales eléctricas a gran velocidad mediante células especializadas 
llamadas neuronas. Estos mensajes rápidos controlan el movi- 
miento de las partes dei organismo en respuesta a câmbios am- 
bientales súbitos, como los que ocurren cuando usted retira la 
mano de una sartén caliente o cuando sus pupilas se dilatan al 
entrar en un cuarto oscuro. 
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En conjunto, todas las células secretoras de hormonas que es- 
tán en el interior de un animal constituyen su sistema endocri- 
no. Las hormonas coordinan respuestas más lentas, pero de ac- 
ción más prolongada, a estímulos como el estrés, la deshidrata- 
ción y los niveles bajos de glucemia. Las hormonas regulan tam- 
bién los procesos de desarrollo a largo plazo, al informar a las di- 
ferentes partes dei organismo cuán rápido deben crecer, o cuán- 
do deben desarrollar las características que distinguen lo mascu- 
lino de lo femenino, o lo juvenil de lo adulto. Los órganos secre- 
tores de hormonas, llamados glândulas endocrinas, se conocen 
como glândulas sin conducto porque secretan sus mensajeros 
químicos directamente al líquido extracelular. Desde ellas todos 
los compuestos químicos se difunden a la circulación. 

Superposición entre la regulación endocrina 
y nerviosa 

Aunque es conveniente distinguir entre los sistemas endocri- 
no y nervioso, en realidad, las divisiones entre estos dos sistemas 
reguladores son confusas. Ln particular, ciertas células nerviosas 
especializadas, conocidas como células neurosecretoras, libe- 
ran hormonas a la sangre. En animales tan distintos como los in- 
sectos y los vertebrados, una parte dei cerebro llamada hipotála- 
mo contiene células neurosecretoras. Las hormonas producidas 
por las células neurosecretoras, en ocasiones, se denominan neu- 
rohormonas para distinguirias de las hormonas “clásicas” libera- 
das por las glândulas endocrinas. 

Unas pocas sustancias químicas sirven como hormonas en el 
sistema endocrino y como senales químicas en el sistema nervio- 
so. La adrenalina, por ejemplo, funciona en el organismo de los 
vertebrados como la llamada hormona para “luchar o huir” (pro- 
ducida por la médula suprarrenal, una glândula endocrina) y co- 
mo neurotransmisor, una senal química local que transmite men- 
sajes entre neuronas en el sistema nervioso (véase el cap. 48). 
Además, el sistema nervioso desempena un importante papel en 
ciertas respuestas mantenidas -por ejemplo, controlar los ciclos 
día/noche y los ciclos reproductivos de muchos animales- con 
frecuencia, aumentando o disminuyendo la secreción desde las 
glândulas endocrinas. 

Así, aunque los sistemas endocrino y nervioso desde el punto 
de vista anatómico son distintos, interactúan de manera funcio- 
nal para regular una diversidad de procesos fisiológicos. 

Vias de control y circuitos de retroalimentación 

Revisemos los conceptos fundamentales de los sistemas de 
control biológico presentados en el capítulo 40 y apliquémoslos 
a la regulación por hormonas. Un receptor o sensor detecta un es- 
tímulo -por ejemplo, un cambio en el nivel de cálcio en sangre- 
y envia esta información a un centro de control. Después de com- 
parar la información que llega con la concentración estable o va- 
lor “deseado”, el centro de control envia una senal de salida que 
se dirige a un efector para que dé respuesta. En las vias endocri- 
na y neuroendocrina esta senal de salida se llama senal ejerente y 
es una hormona o neurohormona, que actúa sobre tejidos efec- 
tores particulares y provoca câmbios fisiológicos o de desarrollo 
específicos. Los tres tipos de vias hormonales simples que apare - 
cen en la figura 45-2 incluyen estos componentes funcionales 
básicos de un sistema de control. En ésta figura no se muestran 
las vias neuroendocrinas complejas, en las cuales una hormona 
secretada por un tejido endocrino actúa sobre otro tejido endo- 
crino, controlando la liberación de una hormona diferente, que 


luego actúa sobre los tejidos efectores. La regulación por cada 
una de las, aproximadamente, 20 hormonas distintas que estu- 
diará en éste y otros capítulos implica a uno de estos tipos gene- 
rales de vias simples o complejas. 

Otra característica común de las vias de control es el circuito 
de retroalimentación, que conecta la respuesta con el estímulo 
inicial. En la retroalimentación negativa, la respuesta efectora 
reduce el estímulo inicial y, finalmente, la respuesta cesa. Este 
mecanismo de retroalimentación evita la reacción exagerada por 
parte dei sistema y las fluctuaciones bruscas en la variable que se 
está regulando. La retroalimentación negativa funciona en mu- 
chas vias endocrinas y nerviosas, en especial, en las implicadas 
en el mantenimiento de la homeostasis (véase cap. 40). En este 
capítulo también analizaremos la fonna en que la retroalimenta- 
ción negativa contribuye al control hormonal de los niveles de 
calcemia y glucemia. 

Al contrario de lo que ocurre en la retroalimentación negati- 
va, que disminuye el estímulo, la retroalimentación positiva re- 
fuerza el estímulo y produce una respuesta aun mayor. La vía 
neurohormonal que regula la secreción de leche de la madre es 
un ejemplo de retroalimentación positiva (fig. 45-2b). La succión 
estimula a las células nerviosas sensitivas de los pezones, que en- 
\ian senales nerviosas que, finalmente, alcanzan el hipotálamo, el 
centro de control. Una senal eferente dei hipotálamo desencade- 
na la liberación de la neurohormona oxitocina desde la glândula 
hipófisis posterior. La oxitocina provoca, entonces, la secreción 
de leche en las glândulas mamarias. La secreción de leche, a su 
vez, produce más succión y estimulación de la vía hasta que el 
nino queda satisfecho. 


- r s " ' 

Bll 

1 . En qué manera se diferencian las neurohormonas de las 
hormonas “clásicas”? ^En qué se parecen? 

2. Los diferentes sistemas de control biológico exhiben ca- 
racterísticas comunes: un receptor/sensor, un centro de 
control, una senal eferente y un efector. Dibuje dos es- 
quemas que muestren cómo se disponen estos compo- 
nentes en una vía endocrina simple y en una vía neuro- 
hormonal simple. 

3. Explique por qué a diferencia de la retroalimentación ne- 
gativa, la retroalimentación positiva no es una caracterís- 
tica común de las vias hormonales que ayudan a mante- 
ner la homeostasis. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



Las hormonas y otras senales 
químicas se unen a receptores 
celulares diana e inician vias que 
culminan en respuestas celulares 
específicas 

Las hormonas, los reguladores químicos a larga distancia, 
transportan información por el torrente sanguíneo a las células 
diana de todo el organismo. Otras senales químicas, llamadas 
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▲ Fig. 45-2. Patrón básico de vias de control hormonal simples. En cada vía, un re- 
ceptor/sensor (azul) detecta un cambio en cierta variable interna o externa -el estímulo- e 
informa al centro de control (dorado). El centro de control envia una sehal eferente, que 
puede ser una hormona (círculos rojos) o una neurohormona (cuadrados rojos). Una célula 
endocrina lleva a cabo ambas funciones de centro de recepción y de control. 
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reguladores locales, transmiten información a las células diana 
cercanas a las células secretoras. Aun más, otro tipo de senales 
químicas, las feromonas, llevan mensajes entre diferentes indivi- 
duos de una especie, como los que actúan en la atracción entre 
las parejas. En este capítulo, como se menciono con anterioridad, 
nos concentraremos en las hormonas (y neurohormonas) que no 
están implicadas de forma directa en la reproducción. 

Hay tres clases principales de moléculas que funcionan como 
hormonas en los vertebrados: las proteínas y los péptidos (poli- 
péptidos pequenos que contienen hasta 30 aminoácidos), las 
aminas derivadas de los aminoácidos y los esteroides. La mayor 
parte de las hormonas proteicas/peptí dicas y aminas son hidro- 
solubles, mientras que las hormonas esteroides no lo son. 

Sin embargo, independientemente de su naturaleza química, 
la senalización por parte de cualquiera de esas moléculas impli- 
ca tres acontecimientos fundamentales: la recepción, la transduc- 
ción de la sehal y la respuesta (véase cap. 11). La recepción de la 
sehal se produce cuando la molécula sehal se une a una proteína 
receptora específica dentro de la célula diana o de su superfície. 


Cada molécula sehal tiene una forma específica que puede ser re- 
conocida por lo.s receptores de esa sehal. Los receptores pueden 
estar localizados en la membrana plasmática de una célula diana 
o dentro de ella. La unión de una molécula sehal a una proteína 
receptora desencadena una serie de sucesos dentro de la célula 
diana -la tmnsducción de la senal- que da como resultado una res- 
puesta, un cambio en la conducta celular. Las células que carecen 
de receptores para una determinada sehal química no responden 
a esa sehal. 

Veamos con mayor detalle la transducción de la sehal y los ti- 
pos de respuestas celulares inducidos por diferentes tipos de se- 
hales químicas. 

Receptores de hormonas hidrosolubles 
presentes en la superfície celular 

Los receptores de la mayor parte de las hormonas hidrosolu- 
bles están embebidos en la membrana plasmática y se proyectan 
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al exterior de la superfície celular (fig. 45-3a). La unión de una 
hormona a su receptor inicia una via de transducción de senal, 
una serie de câmbios en las proteínas celulares que convierten 
una senal química extracelular en una respuesta intracelular es- 
pecífica. Dependiendo de la hormona y de la célula diana, la res- 
puesta puede ser la activación de una enzima, un cambio en la 
captación o secreción de moléculas específicas o la redistribución 
dei citoesqueleto. La transducción de la senal desde algunos re- 
ceptores de la superfície celular activa a proteínas dei citoplasma 
que luego se trasladan hasta el interior dei núcleo y regulan de 
forma directa o indirecta la transcripción de genes específicos. 

Las evidencias iniciales acerca dei papel de los receptores de 
la superfície celular como desencadenantes de las vias de trans- 
ducción de las senales provino de estúdios sobre la manera en 
que la hormona adrenalina estimula la 
degradación dei glucógeno a glucosa 
(véase el cap. 11). Otra demostración 
dei papel de los receptores de la super- 
fície celular es la que implica câmbios 
en el color de la piei de la rana, una 
adaptación que ayuda al camuflaje de 
este anfíbio, frente a los câmbios de luz. 

Las células de la piei llamadas melano- 
citos contienen el pigmento pardo os- 
curo melanina presente en orgánulos ci- 
toplasmáticos denominados melanoso- 
mas. La piei de la rana es clara cuando 
los melanosomas se agrupan alrededor 
dei núcleo celular y más oscura cuando 
estos corpúsculos se diseminan a través 
dei citoplasma. Una hormona peptídica 
denominada hormona estimulante de 
los melanocitos controla la distribución 
de los melanosomas y, en consecuencia, 
el color de la piei de la rana. La adición 
de hormona estimulante de los melano- 
citos al líquido intersticial que rodea a 
las células que contienen el pigmento, 
provoca la dispersión de los melanoso- 
mas. Sin embargo, la microinyección 
directa de la hormona estimulante de 
los melanocitos a células individuales 
no produce la dispersión de los melano- 
somas, lo que evidencia que es necesa- 
ria la interacción entre la hormona y el 
receptor de superfície es necesaria para 
la acción hormonal. 

Una hormona determinada puede 
ocasionar distintas respuestas en las cé- 
lulas diana con diferentes receptores 
para la hormona, diferentes vias de 
transducción de la senal y -de forma 
adicional o alternativa- diferentes pro- 
teínas para ejecutar la respuesta. Consi- 
dere los múltiples efectos de la adrena- 
lina en la mediación de la respuesta or- 
gânica al estrés a corto plazo (fig. 45- 
4). Por ejemplo, los hepatocitos y el 
músculo liso de los vasos sanguíneos 
que irrigan al músculo esquelético con- 
tienen receptores de adrenalina de tipo 
(3, mientras que el músculo liso de los 
vasos sanguíneos de la pared dei intes- 


tino tiene receptores de adrenalina de tipo a. Estos tejidos res- 
ponden de forma distinta a la adrenalina, lo que provoca una dis- 
minución dei flujo sanguíneo al aparato digestivo y un aumento 
de la llegada de glucosa a los principales músculos esqueléticos. 
Estos efectos ayudan a que el organismo responda rápidamente 
en situaciones de emergencia. 

Receptores intracelulares de hormonas 
liposolubles 

La primera indicación de que los receptores para ciertas hor- 
monas se localizan dentro de las células diana provino dei estú- 
dio de las hormonas de los vertebrados, estrógeno y progestero- 
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▲ Fig. 45-3. Mecanismos de senalización hormonal: revisión. (a) Una hormona hidrosoluble 
se une a una proteína receptora presente en la superfície de una célula diana. Esta interacción de- 
sencadena una vía de transducción de la senal que conduce a un cambio en una función citoplas- 
mática o a la transcripción génica en el núcleo, (b) Una hormona liposoluble penetra en la mem- 
brana de la célula plasmática diana y se une a un receptor intracelular, en el citoplasma o en el nú- 
cleo (como se muestra aqui). El complejo sehal-receptor actúa como un factor de transcripción, ac- 
tivando, generalmente, la expresión génica. 
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► Fig. 45-4. Una serial química, diferentes 
efectos. La adrenalina, la hormona básica de 
"lucha o huida", produce diferentes respues- 
tas en diferentes células diana. Las respuestas 
de las células diana pueden diferir si tienen di- 
ferentes receptores para la hormona [compare 
( a) con (b)]. Las células diana con el mismo re- 
ceptor muestran diferentes respuestas si tienen 
diferentes vias de transducción de la sehal o 
proteínas efectoras [compare (b) con (c)]. 
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na. En la mayoría de los mamíferos, entre ellos, los seres huma- 
nos, estas hormonas esteroides son necesarias para el desarrollo 
y funcionamiento normal dei sistema reproductor femenlno. A 
inicios de la década de 1960, los investigadores demostraron que 
el estrógeno y la progesterona se acumulan dentro dei núcleo de 
las células en el aparato reproductor de ratas hembra. Por el con- 
trario, no se acumula estrógeno en las células de los tejidos que 
no responden a esta hormona. Estas observaciones condujeron a 
la hipótesis de que las células sensibles a una hormona esteroide 
contienen receptores internos que se unen específicamente a ella. 

Los investigadores posteriormente identificaron las proteínas 
intracelulares que actúan como receptores de las hormonas este- 
roides, las hormonas tiroideas y la forma hormonal de la vitami- 
na D. Todas estas hoímonas son moléculas pequenas, principal- 
mente, no polares (liposolubles), que se difunden con facilidad 
en la capa fosfolipídica de las membranas celulares. 

Los receptores intracelulares desempenan de forma habitual la 
tarea de transducir una senal dentro de una célula diana. La se- 
rial química activa al receptor, que desencadena, directamente, la 
respuesta celular. En casi todos los casos, el receptor intracelular 
activado por una hormopa liposoluble es un factor de transcrip- 
ción, y la respuesta es un cambio en la expresión génica. 

La mayor parte de los receptores intracelulares ya están ubica- 
dos en el núcleo (fig. 45-3b) cuando se unen con las moléculas 
hormonales, que se han difundido a las células desde circulación 
sanguínea. A su vez, los complejos honnona-receptor resultantes 
se unen a sitios específicos en el DNA de las células y estimulan 
la transcripción de genes específicos. Algunos receptores de hor- 
monas esteroides, sin embargo, quedan atrapados en el citoplas- 
ma cuando no hay hormona. La unión de una hormona esteroi- 
de a su receptor citoplasmático forma un complejo hormona-re- 
ceptor que puede moverse hacia el núcleo y estimular la trans- 
cripción de genes específicos (fig. 11-6). En ambos casos, el mR- 
NA producido en respuesta al estímulo hormonal se traduce en 
nuevas proteínas en el citoplasma. Por ejemplo, el estrógeno in- 
duce a las células dei sistema reproductor de un ave para sinteti- 
zar grandes cantidades de ovoalbúmina, la principal proteína de 
la clara dei huevo. 

Como ocune con las hormonas que se unen a los receptores 
ae la superfície celular, las hormonas unidas a los receptores in- 


tracelulares pueden ejercer diferentes efectos en diferentes célu- 
las dianas. El estrógeno, que estimula el sistema reproductor dei 
ave para sintetizar ovoalbúmina, determina que el hígado de ese 
ave sintetice otras proteínas. La misma hormona también puede 
tener diferentes efectos en diferentes especies. Por ejemplo, la ti- 
roxina producida por la glândula tiroides regula el metabolismo 
de los seres humanos y de otros vertebrados. Pero en las ranas, la 
tiroxina tiene efectos complementados: desencadena la meta- 
morfosis de un renacuajo pasando a la forma adulta al estimular 
la reabsorción de la cola dei renacuajo y provocar otros câmbios. 

Senalización paracrina mediante reguladores 
loeales 

Antes de continuar nuestro análisis dei sistema endocrino y 
de la regulación hormonal consideremos brevemente a los re- 
guladores loeales. Contrariamente a lo que ocurre con la sena- 
lización endocrina a larga distancia por acción de las hormo- 
nas, los reguladores loeales transportan mensajes entre células 
vecinas, proceso c,pnocido como senalización paracrina (fig. 
11-4). Una vez secre-tados por las células que los sintetizan, los 
reguladores loeales actúan en las células diana cercanas, en se- 
gundos o incluso milisegundlos, y provocan respuestas celula- 
res conmiayor rapidez que las hormonas. Algunos reguladores 
loeales se unen a receptores de la superfície celular; otros tie- 
nen receptores intracelulares. La unión de los reguladores loca- 
les a sus receptores específicos desencadena acontecimientos si- 
milares a los producidos por las hormonas en el interior de las 
células dianas (fig. 45-3). 

Vários tipos de compuestos químicos funcionan como regula- 
dores loeales. Muchos neurotransmisores, los reguladores loeales 
centrales dei sistema nervioso, son derivados de aminoácidos. 
Entre los reguladores loeales peptídicos/proteicos se encuentran 
las citocinas, que desempenan un papel fundamental central en 
las respuestas inmunitarias (véase el cap. 43), y la mayor parte de 
los factores de crecimiento, que estimulan la proliferación y la 
diferenciación celular. Debe haber factores de crecimiento en el 
medio extracelular para que muchos tipos de células puedan cre- 
cer, dividirse y desarrollarse con normalidad. En otros capítulos 
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se describen las funciones de vários factores de crecimiento regu- 
ladores de la división celular y dei desarrollo tisular. 

Otro regulador local importante es el gas óxido nítrico (NO). 
Cuando disminuyen los niveles de oxigeno sanguíneo, las célu- 
las endoteliales de la pared de los vasos sanguíneos sintetizan y 
liberan NO. El óxido nítrico activa a una enzima que relaja las cé- 
lulas de músculo liso circundante, lo que a su vez dilata los va- 
sos y mejora la irrigación de los tejidos. El óxido nítrico desem- 
pena también una función en la actividad sexual masculina, al in- 
crementar el flujo de sangre al pene y producir una erección. Al 
ser muy reactivo y potencialmente tóxico, el NO desencadena 
câmbios en una célula diana pocos segundos después dei contac- 
to y luego se degrada. El fármaco Viagra (citrato de sildenafilo), 
que se utiliza como tratamiento para la disfunción eréctil mascu- 
lina, mantiene la erección al interferir en esta degradación de 
NO. El óxido nítrico tiene además otras funciones: en el sistema 
nervioso puede actuar como neurotransmisor, y el NO secretado 
por ciertos leucócitos puede matar bactérias y células nerviosas 
presentes en los líquidos corporales. 

Un grupo de reguladores locales llamados prostaglandinas 
(PG) son ácidos grasos modificados derivados con frecuencia de 
los lípidos de la membrana plasmática. Se denominan así porque 
fueron descubiertas en las secreciones de la glândula prostática 
que contribuyen al semen. Se liberan por la mayoría de los tipos 
de células al líquido intersticial y regulan a las células cercanas de 
varias formas, de acuerdo con el tejido. En el semen que llega al 
aparato reproductor femenino, las prostaglandinas estimulan las 
células musculares de la pared uterina de la hembra para que se 
contraiga, lo que ayuda a los espermatozóides a alcanzar el óvu- 
lo. Durante el parto, las prostaglandinas secretadas por las célu- 
las de la placenta determinan que los músculos cercanos al úte- 
ro se vuelvan más excitables, lo que ayuda inducir el parto (fig. 
46 - 18 ). 

En el sistema inmunitario, varias prostaglandinas ayudan a in- 
ducir fiebre e inflamación, y también intensifican la sensación de 
dolor. Estas respuestas contribuyen a la defensa dei organismo, al 
hacer sonar una alarma de que algo peligroso está ocurriendo. 
Los efectos antiinflamatorios de la aspirina y dei ibuprofeno se 
deben a la inhibición de la sín- 
tesis de las prostaglandinas. 

Las prostaglandinas ayu- 
dan, además, a regular la agre- 
gación de las plaquetas, un pa- 
so inicial en la formación de 
los coágulos sanguíneos (fig. 

45-5) Ésta es la razón por la 
cual algunos médicos reco- 
miendan a las personas con 
riesgo de ataque cardíaco con- 
sumir aspirina de forma regu- 
lar. 

En el sistema respiratório, 
dos prostaglandinas con es- 
tructuras moleculares muy 
semejantes tienen efectos 
opuestos sobre las células dei 
músculo liso de las paredes de 
los vasos sanguíneos que irri- 
gan los pulmones. La prosta- 
glandina E ejerce su efecto so- 
bre las células dei músculo liso 
para que se relajen, dilatando 
los vasos sanguíneos y promo- 


viendo la oxigenación de la sangre. La prostaglandina F envia se- 
nales a las células dei músculo liso para que se contraigan, estre- 
chando los vasos y reduciendo la irrigación a través de los pul- 
mones. Los desplazamientos en las concentraciones relativas de 
estas dos senales antagónicas (opuestas) ayudan a mantener la 
homeostasis en circunstancias cambiantes. En otros apartados de 
este capítulo encontraremos otras senales antagónicas que se 
equilibran entre sí. 


1 . i Cómo se diferencian los mecanismos de las hormonas 
hidrosolubles y de las hormonas esteroides para inducir 
respuestas en las células diana? 

2. Explique de qué manera una sola hormona como la 
adrenalina puede provocar diferentes respuestas en 
tejidos distintos. 

3. ^Por qué los reguladores locales, como las prostaglandi- 
nas, en general, provocan respuestas en sus células con 
mayor rapidez que las hormonas? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



El hipotálamo y la hipófisis 
integran muchas funciones dei 
sistema endocrino de los 
vertebrados 

Hasta aqui nos hemos concentrado en los componentes bási- 
cos de las vias reguladoras hormonales, y en cómo una senal hor- 
monal se convierte en una respuesta celular. Ahora nos concen- 
traremos en los efectos fisiológicos de las hormonas principales 
de los vertebrados y en el papel dei sistema endocrino en el ajus- 
te de las actividades orgânicas al cambio de las condiciones am- 
bientales y dei desarrollo. Comenzaremos con el hipotálamo y la 
hipófisis que contrqlan la mayor parte dei sistema endocrino. 

A medida que avánce en la lectura puede consultar el cuadro 
45-1, que resume las acciones de las principales hormonas hu- 
manas, y la figura 45-6 que ilustra las principales glândulas en- 
docrinâs dei cuérpo humano. Pequenos diagramas de referencia 
que acompanan cada sección dei texto le ayudarán a recordar la 
localización de cada glândula. 

Por otra parte, hay células secretoras de hormonas en muchos 
órganos que pertenecen a otros sistemas, como el corazón, el ti- 
mo, el hígado, el estômago, el intestino delgado, los rinones y la 
placenta. Algunas de las hormonas liberadas por estos órganos 
no endocrinos se analizan en otros capítulos. 

Relación entre el hipotálamo y la hipófisis 

El hipotálamo desempena un papel importante en la integra- 
ción de los sistemas endocrino y nervioso de los vertebrados. Es- 
ta región dei cerebro inferior que recibe información de nervios 
de todo el cuerpo y de otras partes dei encéfalo, inicia las sena- 
les endocrinas apropiadas a las condiciones dei medio. Por ejem- 



Á Fig. 45-5. Plaquetas activa- 
das en agregación, un proceso 
regulado parcialmente por las 
prostaglandinas. Después de la 
lesión a la pared de un vaso san- 
guíneo, las plaquetas (rosadas y 
púrpura) desarrollan una superfí- 
cie externa pegajosa y se adhie- 
ren entre sí, como se muestra en 
esta MEB coloreada. 
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des 


Hormona luteini- Glucoproteína Estimula los ovários y testículos 
zante (LH) 


Tirotropina 

(TSH) 

Hormona adreno- 

corticotrófica 

(ACTH) 


Glucoproteína Estimula la tiroides 


Péptido 


Glândula 

tiroides 



Triyodotironina Amina 
(T 3 ) y tiroxina (T 4 ) 


Calcitonina 


Péptido 


Glândulas 

paratiroides 



Hormona paratiroi- Péptido 
dea (PTH) 


Estimula la corteza suprarrenal para secretar glu- 
cocorticoides 


Hormonas hipotalámicas 


Tiroxina sanguínea; hor- 
monas hipotalámicas 

Glucocorticoides; hor- 
monas hipotalámicas 


Estimula y mantiene los procesos metabólicos TSH 


Disminuye la calcemia 


Cal cernia 


Eleva la calcemia 


Calcemia 


Pâncreas 


Glândulas 

suprarrenales 

Médula 

suprarrenal 

Corteza 

suprarrenal 

Gónadas 

Testículos 


Ovários 


Glândula 

pineal 





Insulina 

Glucagón 


Proteína 

Proteína 



Adrenalina y nora- 
drenalina 


Amina 


Glucocorticoides Esteroide 
Mineralocorticoides Esteroide 


Andrógenos 


Esteroide 


Estrógenos 

Progesterona 

Melatonina 


Esteroide 

Esteroide 

Amina 


Disminuye la glucemia 
Eleva la glucemia 

• «f - 

Eleva la glucemia; incrementa las actividades me- 
tabólicas; contráe ciertos vasós. sanguíneos 

í , j- ; 

Eleva la glucemia 




& 


►í 1 «ó 

Promueve la reabsorción de Na + y la excreción de 
K + renal 

Ayuda a la formación de espermatozóides; pro- 
mueve el desarrollo y el mantenimiento de las ca- 
racterísticas sexuales secundarias masculinas 


Glucemia 

Glucemia 

Sistema nervioso 


ACTH 

Potasemia 


FSH y LH 


Estimula el crecimiento dei endometrio; promueve FSH y LH 
el desarrollo y el mantenimiento de las característi- 
cas sexuales secundarias femeninas 

Promueve el crecimiento dei endometrio FSH y LH 





Participa en los ritmos biológicos 


Ciclos de luz/oscuridad 
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Testículo 

(varón) 


Hipotálamo 

Glândula pineal 
Hipófisis 


Tiroides 

Glândulas paratiroides 


Glândulas 
suprarrenales 


Pâncreas 


Ovário 

(mujer) 


▲ Fig. 45-6. Glândulas endocrinas humanas revisadas en este ca- 
pítulo. Además de las glândulas que se muestran aqui, muchos órga- 
nos con funciones principalmente no endocrinas también secretan hor- 
monas. 


pio, en muchos vertebrados, por ejemplo, el cerebro suministra 
información sensorial sobre los câmbios estacionales y la dispo- 
nibilidad de parejaS sexuales al hipotálamo, por medio de sena- 
les nerviosas; el hipotálamo genera entonces la liberación de hor- 
monas sexuales, necesarias para el apareamiento. 

El hipotálamo contiene dos conjuntos de células neurosecre- 
toras cuyas secreciones hormonales están almacenadas dentro de 
la hipófisis, o regulan su actividad. La hipófisis es un órgano dei 
tamano de un guisante, localizado en la base dei hipotálamo. 
Ningún órgano ilustra mejor las íntimas relaciones estructurales, 
funcionales y de desarrollo entre el sistema endocrino y el siste- 
ma nervioso que la glândula hipófisis. Tiene una parte anterior y 
otra posterior, que en realidad son dos glândulas fusionadas que 

se desarrollan de regiones 
distintas dei embrión y de- 
sempenan funciones muy 
diferentes. 

La hipófisis posterior, o 
neurohipófisis, es una ex- 

tensión dei hipotálamo que 
crece hacia abajo, hacia la 
boca, durante el desarrollo 
embrionário. Almacena y se- 
creta dos hormonas sinteti- 
zadas por ciertas células 
neurosecretoras localizadas 


en el hipotálamo; las prolon- 



* 
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Células 
neurosecretoras 
dei hipotálamo 


Hipófisis - 
posterior 


DIANA 


f 

Túbulos renales 


Hipófisis 

anterior 


HORMONA 


ranü 

Oxitocina 

I 

Glândulas mamarias, 
músculos uterinos 


A Fig. 45-7. Producción y liberación de hormonas de la hipófisis 
posterior. La hipófisis posterior es una extensión dei hipotálamo. Cier- 
tas células neurosecretoras hipotalámicas sintetizan la hormona antidiu- 
rética (ADH) y la oxitocina, que se transportan hasta la hipófisis poste- 
rior donde se almacenan. Las sehales nerviosas dei cerebro desencade- 
nan la liberación de estas neurohormonas. 


gaciones largas (axones) de estas células transportan las hormo- 
nas a la hipófisis posterior (fig. 45-7). 

La hipófisis anterior, o adenohipófisis, se desarrolla a partir 
de un pliegue de tejido en el paladar de la boca embrionária; es- 
te tejido crece hacia arriba, en dirección al cerebro, y finalmente 
pierde su conexion con la boca. La hipófisis anterior está forma- 
da por células endocrinas que sintetizan y secretan a la sangre al 
menos seis hormonas distintas. Varias de estas hormonas tienen 
otras glândulas endocrinas como diana. Las hormonas que regu- 
lan la*función de los órganos endocrinos, llamadas hormonas 
tróficas, son particularmente importantes para coordinar la se- 
nalización endocrina a través dei organismo. 

La hipófisis anterior se regula por hormonas tróficas producidas 
por un conjunto de células neurosecretoras dei hipotálamo. Algu- 
nas hormonas tróficas hipotalámicas (llamadas hormonas libera- 
doras) estimulan a la hipófisis anterior para que libere sus hormo- 
nas, mientras que otras llamadas hormonas inhibidoras inhiben la 
secreción de hormonas. Las hormonas liberadoras y las hormonas 
inhibidoras se secretan a los capilares que se encuentran en la ba- 
se dei hipotálamo (fig. 45-8). Los capilares drenan en vasos san- 
guíneos cortos, llamados vasos porta, que se subdividen en un se- 
gundo lecho capilar dentro de la hipófisis anterior. De este modo, 
las hormonas tróficas dei hipotálamo tienen acceso directo a la 
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Sólo efectos tróficos 

FSH, hormona foliculoestimulante 
LH, hormona luteinizante 
TSH, tirotropina 

ACTH, hormona adrenocorticotrófica 

Sólo efectos no tróficos 

Prolactina 

MSH, hormona estimulante de los melanocitos 
Endorfina 

Efectos no tróficos y tróficos 

Hormona de crecimiento 


Hormonas 
liberadoras 
hipotalámicas 
(puntos rojos) 



Células neurosecretoras 
dei hipotálamo 


Vasos porta 


Células endocrinas de 
la hipófisis anterior 

Hormonas hipofisarias 
(puntos azules) 
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DIANA 

Testículos 

Tiroides 

Corteza 

Glândulas 

Melanocitos 

Receptores dei dolor 

Hígado 

Huesos 


u ovários 


suprarrenal 

mamarias 


en el encéfalo 




▲ Fig. 45-8. Producción y liberación de 
hormonas de la hipófisis anterior. La li- 
beración de hormonas sintetizadas en la hi- 
pófisis anterior se controla por las hormonas 
tróficas dei hipotálamo. Las hormonas hipo- 


talámicas estimulantes de la liberación y de 
la -inhibición se secretan por células neurose- 
cretoras a una red de capilares que recorre el 
hipotálamo. Estos capilares drenan a vasos 
porta que conectan con una segunda red de 


capilares de la hipófisis anterior. Cada hor- 
mona sintetizada en la hipófisis anterior se 
secreta en respuesta a una hormona libera- 
dora específica. 


glândula que controlan. Cada hormona de la hipófisis anterior se 
controla por al menos una hormona liberadora; algunas tienen una 
hormona liberadora y una hormona inhibidora. 

Hormonas de la hipófisis posterior 

Como se vio en la figura 45-7, la hipófisis posterior libera dos 
hormonas, la honnona antidiurética (ADH) y la oxitocina. Am- 
bas son péptidos sintetizados por las células neurosecretoras dei 
hipotálamo y, en consecuencia, en términos rigurosos, son neu- 
rohormonas. Funcionan en vias neurohormonales simples (fig. 
45-2b). 

La hormona antidiurética (ADH) actúa sobre los rinones, in- 
crementando la retención de agua y disminuyendo el vçilumen 
de orina. Forma parte dei mecanismo elaborado que ayuda a re- 
gular la osmolaridad de la sangre. Este mecanismo ilustra la im- 
portância de la retroalimentación negativa para mantener la ho- 
meostasis y el papel central dei hipotálamo como miembro dei 
sistema endocrino y dei sistema nervioso. En la figura 44-16 se 
revisa la función de la ADH en este complejo circuito de regula- 
ción. 

La oxitocina induce a las células dianas de los músculos ute- 
rinos para que se contraigan durante el parto. Como se describió 
previamente, también determina que las glândulas mamarias se- 
creten leche durante la lactancia. La senalización por oxitocina 
en ambos casos exhibe retroalimentación positiva. 


Hormonas de la hipófisis anterior 

La hipófisis anterior produce muchas hormonas diferentes 

(fig. 45-8). Cuatro actúan estrictamente como hormonas tróficas, 

estimulando la síntesis y liberación de hormonas de la glândula 

tiroides, las supfa^renales y las gónadas. Algunas otras ejercen 

sólo efectos directos, no tróficos en órganos no endocrinos. Y 

una de ellas, la hormona de crecimiento, ejerce tanto acciones 

tróficas como no tíó ficas. 

* * 

Hormonas tróficas 

Tres de las hormonas exclusivamente tróficas que secreta la 
hipófisis anterior están íntimamente relacionadas en su estructu- 
ra química. La hormona foliculoestimulante (FSH), la hormo- 
na luteinizante (LH) y la tirotropina (TSH) son glucoproteínas 
similares, moléculas proteicas con hidratos de carbono unidos a 
ellas. La FSH y la LH son llamadas además, gonadotrofinas por- 
que estimulan las actividades de las gónadas masculinas y feme- 
ninas, los testículos y los ovários. La TSH promueve el desarro- 
11o normal de la glândula tiroides y la producción de hormonas 
tiroideas. 

La adrenocorticotrofina (ACTH), la cuarta hormona trófica 
de la hipófisis anterior, no se relaciona desde el punto de vista es- 
tructural con las otras. Es una hormona peptídica derivada por el 
corte de una proteína precursora de gran tamano. La ACTH esti- 
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mula la producción y secreción de hormonas esteroides desde la 
corteza suprarrenal. 

Las cuatro hormonas tróficas de la hipófisis anterior partici- 
pan en vias neuroendocrinas complejas. En cada una de ellas, se- 
nales dirigidas al encéfalo estimulan la liberación de una neuro- 
hormona hipotalámica que a su vez estimula la liberación de una 
hormona trófica de la hipófisis anterior. La hormona trófica de la 
hipófisis anterior actúa, entonces, sobre su tejido endocrino efec- 
tor, estimulando la secreción de una hormona adicional que ejer- 
ce efectos sistémicos, metabólicos o sobre el desarrollo. Analiza- 
remos con mayor detalle las vias hormonales que afectan a la 
TSH y la ACTH en otros apartados de este capítulo. En el capí- 
tulo 46 analizaremos el modo en que la FSH y la LH regulan fun- 
ciones de reproducción. Como verá, los circuitos de retroalimen- 
tación negativa son fundamentales en la regulación de estas vias 
complejas. 

Hormonas no tróficas 

Las hormonas no tróficas producidas por la hipófisis anterior 
son la prolactina, la hormona estimulante de los melanocitos 
(MSH) y la (3-endorfina. Estas hormonas peptídicas/proteicas, 
cuya secreción se controla por hormonas hipotalámicas, funcio- 
nan en vias neuroendocrinas simples (fig. 45-2c). 

La característica más notable de la prolactina (PRL) es la gran 
diversidad de efectos que produce en diferentes especies de ver- 
tebrados. Por ejemplo, la prolactina estimula el crecimiento de 
las glândulas mamarias y la síntesis de leche en los mamíferos, 
regula el metabolismo de las grasas y la reproducción en las aves, 
retrasa la metamorfosis de los anfibios, en las que puede también 
funcionar como hormona de crecimiento larvario, y regula el 
equilibrio de sales y agua en los peces de agua dulce. Esta lista 
sugiere que la prolactina es una hormona ancestral, cuyas funcio- 
nes se han diversificado durante la evolución de los distintos gru- 
pos de vertebrados. 

Como se describió previamente, la hormona estimulante de 
los melanocitos (MSH) regula la actividad de las células pig- 
mentadas de la piei de algunos peces, anfibios, y reptiles. En los 
mamíferos, la MSH actúa sobre las neuronas dei encéfalo, inhi- 
biendo el hambre. 

La (3-endorfina pertenece a una clase de sefiales químicas 11a- 
madas endorfinas. Ciertas neuronas dei encéfalo también pro- 
ducen endorfinas (véase cap. 48). Todas las endorfinas se unen a 
receptores presentes en el cerebro y disminuyen la percepción 
dolorosa. Algunos investigadores especulan que el así llamado 
“segundo aliento de los corredores” resulta en parte de la libera- 
ción de endorfinas, cuando el estrés y el dolor dei cuerpo alcan- 
zan niveles críticos. Tanto la MSH como la (3-endorfina se forman 
por división de la misma proteína precursora que da origen a la 
ACTH. 

Hormona dei crecimiento 

La hormona dei crecimiento (GH) es tan similar en cuanto 
a su estmctura a la prolactina que los científicos han planteado 
la hipótesis de que los genes que dirigen su producción evolucio- 
naron dei mismo gen ancestral. La GH actúa en una gran varie- 
dad de tejidos diana y tiene efectos tróficos y no tróficos. Su ac- 
ción trófica principal consiste en enviar sefiales al hígado para 
que libere factores de crecimiento similares a la insulina 
(IGF), que se mueven por el torrente sanguíneo y estimulan di- 
rectamente el crecimiento óseo y cartilaginoso. En ausência de 
GH, el esqueleto de un animal inmaduro deja de crecer. Al inyec- 


tar la hormona a un animal que carece, por manipulación expe- 
rimental, de su propia hormona, se reanuda el crecimiento. La 
GH también ejerce diversos efectos metabólicos que tienden a 
elevar la glucemia, oponiéndose así a los efectos de la insulina 
(que se analizará más adelante en este capítulo). 

La producción anormal de GH en los seres humanos puede 
dar como resultado vários trastornos, de acuerdo con el momen- 
to en que aparece el problema y si se debe a hipersecreción (ex- 
ceso) o hiposecreción (escasez). La hipersecreción de GH duran- 
te la infancia produce, en ocasiones, gigantismo, en el cual, la 
persona crece hasta una estatura inusualmente elevada -hasta 
2,4 metros- aunque las proporciones corporales siguen siendo 
relativamente normales. La producción excesiva de GH en la 
adultez, enfermedad conocida como acromegalia, estimula el 
crecimiento óseo en algunos tejidos que aún responden a la hor- 
mona, como los dei rostro, las manos y los pies. 

La hiposecreción de GH en la ninez retrasa el crecimiento de 
los huesos largos y, a veces, genera enanismo hipofisario. Los in- 
dividuos con esta enfermedad, por lo general, alcanzan una altu- 
ra máxima de sólo 1 ,2 metros, aunque las proporciones corpora- 
les siguen siendo relativamente normales. Si se diagnostica antes 
de la pubertad, el enanismo hipofisario puede tratarse satisfacto- 
riamente con GH humana. Durante muchos anos, la provisión de 
GH aislada de hipófisis de cadáveres fue muy inferior a la deman- 
da. A mediados de 1980, los ingenieros genéticos comenzaron a 
producir GH humana, al insertar el DNA que codifica a la hor- 
mona en las bactérias (véase cap. 20). El tratamiento con GH mo- 
dificada genéticamente en la actualidad es un procedimiento ha- 
bitual para ninos con enanismo hipofisario. 

Algunos atletas consumen GH creyendo que pueden me j orar 
su rendimiento. Sin embargo, la investigación ha demostrado 
que, en adultos sanos, que no tienen déficit de hormona, la GH 
ejerce escaso impacto sobre la masa y la resistência muscular. 


Evaluación de conceptos 


1. <>De qué manera difieren en origen y función las dos 
glândulas fusionadas que producen a la hipófisis? 

2. Analice el papel de las hormonas tróficas en la regulación 

dei sistema endocrino. 

3. iQ ué vía de çontrol hormonal (véase el concepto 45-1) es 
característica de a) la prolactina, b) la hormona 
adenocorticottõfica (ACTH) y c) la oxitocina? 

Véansc las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


Las hormonas no hipofisarias 
ayudan a regular el metabolismo, 
la homeostasis, el desarrollo y la 
conducta 

A continuación, estudiaremos las principales funciones de va- 
rias hormonas no hipofisarias y las glândulas endocrinas que las 
producen. Las hormonas tróficas de la hipófisis anterior contro- 
lan la secreción de algunas de estas hormonas, pero no de todas. 
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Hormonas tiroideas 


En los seres humanos y 
en otros mamíferos, la glân- 
dula tiroides se compone 
de dos lóbulos localizados 
en la cara ventral de la trá- 
quea (fig. 42-23). En mu- 
chos otros vertebrados, las 
dos mitades de la glândula 
están separadas a ambos la- 
dos de la faringe. 

La glândula tiroides pro- 
duce dos hormonas muy si- 
milares derivadas dei ami- 
noácido tirosina: triyodoti- 
ronina (T 3 ), que contiene 
:res átomos de yodo, y tetrayodotironina, o tiroxina (T 4 ), que 
contiene cuatro átomos de yodo. En los mamíferos, la tiroides se- 
creta principalmente T 4 pero las células diana convierten la ma- 
y°r parte de ella a T 3 eliminando un átomo de yodo. Si bien am- 
bas hormonas se unen a la misma proteína receptora localizada 
en el núcleo celular, el receptor tiene mayor afinidad por T 3 que 
por T 4 . Así, la que genera las respuestas en las células diana es 
principalmente la T 3 . 

El hipotálamo y la hipófisis anterior controlan la secreción de 
hormonas tiroidea y, en consecuencia, sus efectos en el cuerpo de 
los animales. Este proceso implica una vía neuroendocrina com- 
pleja con dos circuitos de retroalimentación negativa (fig. 45-9). 

La glândula tiroides desempena un papel crucial en el desarro- 
lío y maduración de los vertebrados. Un ejemplo sorprendente es el 
control tiroideo de la metamorfosis de un renacuajo a rana, lo que 
.mplica la reorganización masiva de muchos tejidos diferentes. Los 
estúdios efectuados con otros animales, distintos dei ser humano, 
nan demostrado que las hormonas tiroideas son necesarias para eí 
runcionamiento normal de las células formadoras de hueso y la ra- 
mificación de las células nerviosas durante el desarrollo embrioná- 
rio dei cerebro. La tiroides es igualmente importante en el desarro- 
Jo dei ser humano. El cretinismo, una enfermedad hereditária por 
deficiência tiroidea, produce un crecimiento esquelético con un no- 
_íble retraso y escaso desarrollo mental. Estos defectos, con fre- 
quência, pueden evitarse, al menos en parte, si se comienza el tra- 
-umiento con hormonas tiroideas en etapas tempranas de la vida. 

La glândula tiroides también tiene funciones homeostásicas 
importantes. En los mamíferos adultos, por ejemplo, las hormo- 
nas tiroideas ayudan a mantener la presión normal, la frecuencia 
cardíaca, el tono muscular, la digestión y las funciones reproduc- 
rivas. En todo el organismo, la T 3 y la T 4 son importantes en la 
íoenergética; por lo general, incrementan la tasa de consumo de 
oxigeno en el metabolismo celular. Un exceso o un defecto en la 
cantidad de estas hormonas en la circulación sanguínea puede 
provocar enfermedades metabólicas graves. En los seres huma- 
nos, la secreción excesiva de hormonas tiroideas, conocida como 
hipertiroidismo, puede provocar alta temperatura corporal, su- 
doiación profusa, pérdida de peso, irritabilidad y elevación de la 
presión arterial. La forma más común de hipertiroidismo es la 
enfermedad de Graves; la exoftalmia causada por la acumulación 
de líquido detrás de los ojos es un sintoma típico (fig. 45-10). 

Ei hipotiroidismo, la enfermedad opuesta, puede provocar creti- 
nismo en los ninos y producir otros sintomas, como aumento de 
peso, letargo e intolerância al frio en los adultos. 

Una deíiciencia de yodo en la dieta puede producir bocio, un 
agrandamiento de la glândula tiroides (fig. 2-3). Sin suficiente 



A Fig. 45-9. Regulación por retroalimentación de la secreción de 
T 3 y T 4 desde la glândula tiroides. El hipotálamo secreta la hormona 
liberadora de TSH (TRH), que estimula a la hipófisis anterior para secre- 
tar tirotropina (TSH). La TSH estimula, entonces, a la tiroides para sinte- 
tizar y liberar las hormonas tiroideas T 3 y T 4 . Estas hormonas ejercen una 
retroalimentación negativa sobre el hipotálamo y la hipófisis anterior, al 
inhibir la liberación de TRH y TSH. 



A Fig. 45-10. Enfermedad de Graves, la forma más común dei hi- 
pertiroidismo humano. El tejido que se encuentra detrás de los ojos 
puede edematizarse y fibrosarse y provocar el sintoma característico de 
exoftalmia. 


yodo, la glândula tiroides no puede sintetizar cantidades adecua- 
das de T 3 y T 4 , y los bajos niveles de T 3 y T 4 en sangre no pueden 
ejercer la retroalimentación negativa habitual en el hipotálamo y 
la hipófisis anterior (fig. 45-9). En consecuencia, la hipófisis con- 
tinua secretando TSH, aumentando los niveles de TSH y agran- 
dando la tiroides. 

Además de las células que producen T 3 y T 4 , la tiroides de ma- 
mífero contiene células endocrinas que producen calcitonina. Es- 
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ta hormona actúa junto con la hormona paratiroidea, mante- 
niendo la homeostasis de cálcio, como describiremos a conti- 
nuación. 

Hormona paratiroidea y calcitonina: control 
de la calcemia 



El control homeostático riguroso de 
la calcemia es fundamental porque los 
iones de cálcio (Ca 2+ ) son esenciales pa- 
ra el funcionamiento normal de las célu- 
las. Si el nivel de Ca 2+ en sangre descien- 
de notablemente, los músculos esquelé- 
ticos comienzan a contraerse de forma 
convulsiva, en un cuadro conocido co- 
mo tetania. Si no se trata, la tetania es fa- 
tal. En los mamíferos, dos hormonas con 
acciones opuestas -la hormona parati- 
roidea y la calcitonina- desempenan un 
papel fundamental en el mantenimiento 
dei nivel de Ca 2+ cerca de la concentra- 
ción estable, de alrededor de 10 mg/ 
100 mL (fig. 45-11). 

Cuando el nivel de Ca 2+ en sangre cae 
por debajo de este punto fijo, se libera la 
hormona paratiroidea (PTH). La PTH 
se produce en cuatro pequenas estructu- 
ras, las glândulas paratiroides, que es- 
tán incluidas en la superficie de la tiroi- 
des. 

La PTH eleva el nivel de calcemia por 
efectos directos e indirectos. En el hue- 
so, la PTH induce a las células especiali- 
zadas llamadas osteoclastos a descompo- 
ner la matriz mineralizada dei hueso y li- 
berar cálcio a la sangre. En los rinones 
estimula diectamente la reabsorción de 
Ca 2+ a través de los túbulos renales. La 
PTH tiene, también, un efecto indirecto 
sobre los rinones, al promover la conver- 
sión de la vitamina D en su forma hor- 
monal activa. Una forma inactiva de la 
vitamina D, una molécula derivada de 
los esteroides, se obtiene de los alimen- 
tos, o se sintetiza en la piei. La activación 
de la vitamina D comienza en el hígado 
y se completa en los rinones, en un pro- 


ceso estimulado por la PTH. La forma activa de la vitamina D ac- 
túa directamente sobre los intestino, estimulando la captación 
dei Ca 2+ de los alimentos y aumentando de este modo el efecto 
de la PTH. 

Un incremento dei nivel de la calcemia por encima de la con- 
centración estable promueve la liberación de calcitonina desde 
la tiroides. La calcitonina ejerce efectos sobre los huesos y los ri- 
nones, que son opuestos a los de la PTH; por tanto, disminuye ei 
nivel de la calcemia. 

La regulación dei nivel de Ca 2+ en la sangre ilustra de qué ma- 
nera dos hormonas con efectos opuestos -en este caso, la PTH y 
la calcitonina- se equilibran entre sí, ejerciendo una estrecha re- 
gulación y manteniendo la homeostasis. Cada hormona funciona 
en una vía endocrina simple, en la cual, las células secretoras de 
la hormona controlan la variable que se está regulando (fig. 45- 
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▲ Fig. 45-11. Control hormonal de la homeostasis dei caldo en los mamíferos. Un sistema 
de retroalimentación negativa que implica a dos hormonas antagónicas, calcitonina y hormona pa- 
ratiroidea (PTH), mantiene la concentración de Ca 2+ en sangre cerca de la concentración estable. 
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2 a). En un esquema de retroalimentación clásico, la respuesta a 
cualquiera de las hormonas desencadena la liberación de la hor- 
mona antagónica y reduce al mínimo, de este modo, las fluctua- 
ciones en la concentración de Ca 2+ en sangre. 

Insulina y glucagón: control de la glucemia 


:* I J 



Aunque el pâncreas se considera una glân- 
dula endocrina fundamental, las células secre- 
:oras de hormonas constituyen, aproximada- 
mente, el 1-2% de su peso. El resto dei pân- 
creas produce iones de bicarbonato y enzimas 
digestivas, liberadas a pequenos conductos y 
llevadas al intestino delgado por medio dei 
conducto pancreático (fig. 41-20). Los tejidos 
y glândulas que descargan sus secreciones en 
los conductos se denominan exocrinos. Así, el 
pâncreas es una glândula mixta, endocrina y 
exocrina, con importantes funciones en los sis- 
temas endocrino y digestivo. 

Los islotes de Langerhans, agrupamien- 
tos de células endocrinas, están dispersos en 
el tejido exocrino dei pâncreas. Cada islote 
tiene una población de células alja, que pro- 
ducen la hormona glucagón, y una pobla- 
ción de células beta , que producen la hormo- 
na insulina. Ambas hormonas proteicas, al 
igual que todas las senales endocrinas, se se- 
cretan al sistema circulatório. 

La insulina y el glucagón son hormonas 
antagónicas que regulan la concentración de 
glucosa en sangre (fig. 45-12). Ésta es una 
función bioenergética y homeostática funda- 
mental porque la glucosa es el principal 
combustible para la respiración celular y una 
fuente de esqueletos de carbono que es bási- 
ca para la síntesis de otros compuestos orgâ- 
nicos. El equilibrio metabólico depende dei 
mantenimiento de las concentraciones de 
glucemia cerca de la concentración estable, 
que es de casi 90 mg/100 mL en los seres hu- 
manos. Cuando la glucemia excede ese nivel, 
el pâncreas libera insulina y su efecto hace 
bajar la concentración de glucosa en sangre. 
Cuando la glucemia cae por debajo de la 
concentración estable, se libera glucagón y 
sus efectos incrementan la concentración de 



glucosa. Cada hormona funciona en una via endocrina simple, 
regulada por retroalimentación negativa. La combinación de am- 
bas vias permite la regulación precisa de la glucemia. 

Tejidos efectores para insulina y glucagón 

La insulina disminuye los niveles de glucosa en sangre al esti- 
mular a casi todas las células, excepto las células cerebrales que 
captan glucosa desde la sangre (las células cerebrales son inusua- 
les, en el sentido de que tienen la capacidad de captar glucosa sin 
insulina; como resultado de ello, el cerebro tiene acceso al com- 
bustible circulante casi todo el tiempo). La insulina también dis- 
minuye la concentración de glucosa en sangre retrasando la de- 
gradación de glucógeno en el hígado e inhibiendo la conversión 
de los aminoácidos y dei glicerol (de las grasas) en glucosa. 
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▲ Fig. 45-12. Mantenimiento de la homeostasis de la glucosa por la insulina y el gluca- 
gón. Los efectos antagónicos de la insulina y dei glucagón ayudan a mantener la glucemia cer- 
ca de su concentración estable. Un incremento de la glucosa por encima dei punto de concen- 
tración estable promueve la liberación de insulina desde el pâncreas y conduce a la eliminación 
dei exceso de glucosa en sangre y a su almacenamiento en forma de glucógeno. Una caída de 
la glucosa por debajo dei punto de concentración normal estimula al pâncreas a secretar gluca- 
gón, que actúa sobre el hígado para elevar la glucemia. 
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El hígado, los músculos esqueléticos y los tejidos adiposos al- 
macenan grandes cantidades de combustible, especialmente im- 
portantes en la bioenergética. El hígado y los músculos almace- 
nan azúcar en forma de glucógeno, mientras que las células de 
tejido adiposo convierten azúcares en grasas. El hígado es un 
centro de procesamiento clave para el combustible porque sólo 
las células hepáticas son sensibles al glucagón. Normalmente, el 
glucagón comienza a producir efectos antes de que los niveles de 
glucemia hayan descendido por debajo de la concentración esta- 
ble. De hecho, cuando el exceso de glucosa desaparece de la san- 
gre, el glucagón envia senales a los hepatocitos para aumentar la 
hidrólisis de glucógeno, convertir los aminoácidos y el glicerol en 
glucosa y comenzar lentamente a liberar glucosa a la circulación 
nuevamente. 

El efecto antagonista dei glucagón y de la insulina es vital pa- 
ra la homeostasis de la glucosa y, en consecuencia, para el preci- 
so control, tanto dei almacenamiento como dei consumo de 
combustible por parte de las células dei organismo. La capacidad 
dei hígado para llevar a cabo estas funciones vitales en la ho- 
meostasis de la glucosa se debe a la versatilidad metabólica de 
sus células y su acceso a los nutrientes absorbidos por medio de 
los vasos dei sistema porta, que lleva la sangre directamente des- 
de el intestino delgado al hígado. 


Diabetes mellitus 

Cuando los mecanismos de homeostasis de la glucosa se alte- 
ran, se producen consecuencias graves. La diabetes mellitus, 
quizás la enfermedad endocrina mejor conocida, se debe a una 
deficiência de insulina o a una respuesta disminuida a la insuli- 
na en los tejidos diana. Existen dos tipos principales de diabetes 
mellitus con causas muy diferentes, pero ambas se caracterizan 
por la glucemia elevada. 

En las personas diabéticas, la glucosa sanguínea elevada exce- 
de la capacidad de reabsorción de los rinones y provoca que és- 
tos excreten glucosa. Esto explica por qué la detección de azúcar 
en la orina es una de las determinaciones de la diabetes. A medi- 
da que la glucosa se concentra en ia orina, se excreta más agua 
junto con ella, lo que produce volúmenes excesivos de orina y 
sed persistente ( diabetes , dei griego diabainein, pasar a través, se 
refiere a esta orina copiosa; y mellitus, dei griego meli, miei, se re- 
fiere a la presencia de azúcar en la orina). Sin suficiente glucosa 
disponible para satisfacer la demanda de la mayor parte de las cé- 
lulas dei cuerpo, la grasa se transforma en el principal sustrato de 
la respiración celular. En casos graves, los metabolitos ácidos for- 
mados durante la degradación de las grasas, se acumulan en la 
sangre, amenazando la vida, al provocar un descenso importan- 
te dei pH sanguíneo. 

La diabetes mellitus de tipo I (diabetes insulinodependiente) es 
una enfermedad autoinmunitaria, en la cual, el sistema inmunita- 
rio destruye las células (3 pancreáticas. La diabetes de tipo 1, que 
habitualmente aparece durante la infanda, destruye la capacidad 
dei paciente para producir insulina. El tratamiento consiste en in- 
yecciones de esta hormona, habitualmente, varias veces al día. En 
el pasado, la insulina utilizada en las inyecciones se extraía dei 
pâncreas de animales, pero en la actualidad la insulina humana 
puede obtenerse de bactérias modificadas mediante ingeniería ge- 
nética, una fuente relativamente poco costosa (fig. 20-2) 

La diabetes mellitus de tipo II (diabetes no insulinodependien- 
te) se caiacteriza por una deficiência de insulina o, más a menu- 
do, por una respuesta reducida de las células diana debida a al- 
gún cambio en los receptores de la insulina. Aunque la herencia 
puede desempenar algún papel en la diabetes de tipo II, la inves- 


tigación indica que el exceso de peso corporal y la falta de ejer- 
cicio incrementan el riesgo en forma apreciable. Si bien esta for- 
ma de diabetes, por lo general, aparece después de los 40 anos, 
los jóvenes con sobrepeso y las personas sedentárias también 
pueden desarrollar la enfermedad. Más dei 90% de las personas 
con diabetes tienen el tipo II de la enfermedad. Muchos pueden 
manejar su nivel de glucemia con ejercicios regulares y dieta sa- 
ludable; algunos requieren farmacoterapia. 



i % 


Hormonas suprarrenales: respuesta al estrés 

Las glândulas supra- 
rrenales están adyacentes 
a los rinones. En los mamí- 
feros, cada glândula supra- 
rrenal está constituída en 
realidad por dos glândulas 
con diferentes tipos, fun- 
ciones y orígenes embrio- 
nários: la corteza suprarre- 
nal, la porción más exter- 
na, y la medula adrenal, la 
porción central. Como 
ocurre con la hipófisis, ca- 
da glândula suprarrenal es 
una fusión de una glândula 
endocrina y otra neuroen- 
docrina. La corteza supra- 
rrenal se compone de células endocrinas verdaderas, mientras 
que las células secretoras de la médula suprarrenal se originan en 
la cresta neural durante el desarrollo embrionário (fig. 34-7). Los 
vertebrados no mamíferos tienen disposiciones notablemente 
distintas de los mismos tejidos. 


Catecolaminas de la médula suprarrenal 

Suponga que detecta peligro o se aproxima a una situación 
que le provoca estrés, como hablar en público. Su corazón late 
más rápido y su piei adquiere el aspecto de piei de gallina. ^Qué 
provoca estas reacciones? Son parte de la respuesta llamada “de 
luchar o huida”, estimulada por dos hormonas de la médula su- 
prarrenal, la adrenalina y la noradrenalina. Estas hormonas son 
miembros de una clase de compuestos, las catecolaminas, sinte- 
tizadas a partif /iel amoinoácido tirosina. Tanto la adrenalina co- 
mo la noradrenalina funcionan además como neurotransmisores 
dei sistema nervídso. 

Cada situación de estrés, positivo o negativo -desde el placer 
extremo hasta un descenso de la temperatura o una situación que 
amenace la vida- estimula a la médula suprarrenal a secretar 
adrenalina y noradrenalina. Estas hormonas actúan directamen- 
te sobre vários tejidos efectores y proporcionan al organismo un 
rápido estímulo bioenergético. Incrementan la tasa de degrada- 
ción de glucógeno en el hígado y en los músculos esqueléticos, 
promueven la liberación de glucosa por las células hepáticas y es- 
timulan la liberación de ácidos grasos de las células grasas. La 
glucosa liberada y los ácidos grasos circulan en la sangre y pue- 
den ser empleados por las células dei organismo como combus- 
tible. 

Además de incrementar la disponibiiidad de fuentes de ener- 
gia, la adrenalina y la noradrenalina ejercen efectos profundos en 
los sistemas cardiovascular y respiratório. Por ejemplo, incre- 
mentan tanto la tasa como el volumen sistólico deí latido cardía- 
co, dilatan los bronquiolos pulmonares, acciones que incremen- 
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tan el aporte de oxigeno a las células corporales (ésta es la razón 
por la cual los médicos recetan adrenalina como estimulante car- 
díaco para abrir las vias respiratórias durante los ataques de as- 
ma). Las catecolaminas también determinan que los músculos li- 
sos de ciertos vasos sanguíneos se contraigan, y los músculos de 
otros vasos se relajen, con el efecto general de provocar un des- 
plazamiento de la sangre, desde la piei, los órganos digestivos y 
los rinones, a la irrigación dei corazón, el cerebro y los músculos 
esqueléticos (fig. 45-4). La adrenalina, por lo general, tiene un 
efecto más intenso sobre la tasa cardíaca y metabólica, mientras 
que el papel primário de la noradrenalina consiste en mantener 
la presión arterial. 

Como se muestra en la figura 45-1 3a, la secreción por par- 
te de la médula suprarrenal se ve estimulada por senales nervio- 
sas que llegan desde el cerebro por medio de la división simpáti- 
ca dei sistema nervioso autónomo (que se analiza en el capítulo 
48). En respuesta a un estímulo estresante, los impulsos nervio- 
sos dei hipotálamo viajan a la médula suprarrenal donde desen- 
cadenan la liberación de adrenalina. La noradrenalina se libera 
de forma independiente de la adrenalina. Las hormonas de la 


médula suprarrenal proporcionan otro ejemplo de lo que es una 
via neurohormonal simple (fig. 45-2b). En este caso, las células 
neurosecretoras son células nerviosas periféricas modificadas, en 
vez de células neurosecretoras hipotalámicas que liberan hormo- 
nas en la hipófisis posterior. 

Hormonas esteroides de la corteza suprarrenal 

Las hormonas de la corteza suprarrenal también funcionan 
en la respuesta orgânica al estrés. Al contrario de lo que ocurre 
con la médula suprarrenal, que reacciona a la llegada de senales 
nerviosas, la corteza suprarrenal responde a senales endocrinas. 
Los estímulos estresantes determinan que el hipotálamo secrete 
una hormona liberadora que estimula a la hipófisis anterior para 
liberar la hormona trófica ACTH. Cuando la ACTE1 alcanza la 
corteza suprarrenal, por medio de la circulación sanguínea, esti- 
mula a las células endocrinas para sintetizar y secretar una fami- 
lia de esteroides llamada corticosteroides. En otro caso de re- 
troalimentación negativa, los niveles elevados de corticosteroides 
en la sangre suprimen la secreción de ACTH. 
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Á Fig. 45-13. Estrés y glândula suprarrenal. Los estímulos estresantes determinan que el hipotálamo active a la médula suprarrenal por medio 
de impulsos nerviosos (a) y a la corteza suprarrenal por medio de senales hormonales (b). La médula suprarrenal media las respuestas al estrés de 
corto plazo, al secretar las hormonas adrenalina y noradrenalina. La corteza suprarrenal controla las respuestas más prolongadas al secretar corticos- 
teroides. 
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Los dos tipos principales de corticosteroides en los seres hu- 
manos son los glucocorticoides, como el cortisol, y los minera- 
locorticoides, como la aldosterona. Existen evidencias de que 
los glucocorticoides y los mineralocorticoides ayudan a mante- 
ner la homeostasis cuando el organismo experimenta estrés du- 
rante un período prolongado (fig. 45-1 3b). 

El efecto primário de los glucocorticoides es sobre la bioener- 
gética, específicamente, sobre el metabolismo de la glucosa. Para 
aumentar los efectos movilizadores de combustible dei glucagón 
desde el pâncreas, los glucocorticoides promueven la síntesis de 
glucosa a partir de fuentes diferentes de los hidratos de carbono, 
como las proteínas, y determinan que haya más glucosa disponi- 
ble como combustible. Los glucocorticoides actúan sobre el 
músculo esquelético y provocan la degradación de las proteínas 
musculares. Los esqueletos de carbono resultantes se transportan 
al hígado y a los rinones, donde se convierten en glucosa y se li- 
beran a la sangre. La síntesis de glucosa a partir de las proteínas 
musculares es un mecanismo que proporciona combustible cir- 
culante cuando las actividades corporales requieren más de lo 
que el hígado puede movilizar desde sus reservas de glucógeno. 
También puede ser parte de un papel más amplio de los gluco- 
corticoides, que el de ayudar al organismo a soportar un desafio 
dei ambiente a largo plazo. 

El cortisol y otros glucocorticoides inhiben además a ciertos 
componentes dei sistema inmunitario dei organismo. Debido a 
su efecto antiinflamatorio, los glucocorticoides se han empleado 
para tratar enfermedades inflamatórias como la artritis. Sin em- 
bargo, el empleo de glucocorticoides a largo plazo puede tener 
efectos colaterales graves debido a sus acciones metabólicas y 
también pueden incrementar la susceptibilidad a la infección de- 
bido a sus efectos inmunosupresores. Por estas razones, para tra- 
tar las enfermedades inflamatórias crónicas generalmente se pre- 
fieren los fármacos antiinflamatorios no esteroides. 

Los mineralocorticoides actúan, principalmente, sobre el 
equilibrio de sales y agua. La aldosterona, por ejemplo, estimula 
a las células renales para reabsorber iones de sodio y agua dei fil- 
trado, con elevación de la presión arterial y dei volumen sanguí- 
neo. La secreción de aldosterona se estimula, principalmente 
por la angiotensina II, como parte de la vía reguladora que con- 
trola la capacidad de los rinones para mantener la homeostasis de 
iones y agua en la sangre (fig. 44-13). Sin embargo, cuando un 
indivíduo se encuentra bajo un estrés grave, el incremento resul- 
tante de los niveles de ACTH en sangre puede aumentar la tasa 
en que la corteza suprarrenal secreta aldosterona, así como glu- 
cocorticoides. 

La corteza suprarrenal produce un tercer grupo de corticoste- 
roides que funcionan como hormonas sexuales. Todas las hor- 
monas esteroides se sintetizan a partir dei colesterol (fig. 5-15) y 
sus estructuras tienen sólo pequenas diferencias. Sin embargo, 
estas diferencias se asocian con diferencias mayores en sus efec- 
tos. Las hormonas sexuales producidas por la corteza suprarrenal 
son, principalmente, hormonas masculinas (andrógenos), con 
pequenas cantidades de hormonas femeninas (estrógenos y pro- 
gestinas). Existen evidencias de que los andrógenos suprarrena- 
les son responsables dei deseo sexual en las mujeres adultas, pe- 
ro, por otra parte, los papeies fisiológicos de las hormonas sexua- 
les suprarrenales no se comprenden en profundidad. 

Hormonas sexuales gonadales 

Aunque las glândulas suprarrenales secretan pequenas canti- 
dades de hormonas sexuales, las gónadas son la fuente primaria 
de estas hormonas. Estas gónadas producen y secretan tres cate- 


gorias principales de hor- 
monas esteroides: los an- 
drógenos, los estrógenos, y 
las progestinas. Los tres ti- 
pos se encuentran tanto en 
machos como hembras, pe- 
ro en diferentes proporcio- 
nes. Producidas en los 
testículos de los varones y 
en los ovários de las muje- 
res estos esteroides afectan 
el crecimiento y el desarro- 
11o y también regulan los ci- 
clos reproductivos y la con- 
ducta sexual. 

Los testículos mayor- 
mente sintetizan, andrógenos, el principal de los cuales es la tes- 
tosterona. En general, los andrógenos estimulan el desarrollo y 
el mantenimiento dei sistema reproductor masculino. Los andró- 
genos producidos en una fase precoz dei desarrollo de un em- 
brión determinan que el feto se desarrolle como varón y no co- 
mo mujer. En la pubertad, la elevada concentración de andróge- 
nos explica el desarrollo de las características sexuales secunda- 
rias de los varones, como los patrones masculinos de crecimien- 
to dei vello y la voz grave, y el incremento de la masa muscular 
y ósea, típica de los varones. La acción generadora de músculo de 
la testosterona y de otros esteroides anabólicos han llevado a cier- 
tos atletas a consumidos como suplementos, si bien estas drogas 
ofrecen pocas ventajas para las competências deportivas, que re- 
quieren una coordinación muscular fina y resistência. Además, el 
abuso de esteroides anabolizantes se asocia con muchos riesgos 
para la salud (fig. 45-14) y están prohibidos en la mayor parte 
de los deportes competitivos. 

Los estrógenos, de los cuales el más importante es el estradiol, 
son responsables dei mantenimiento dei sistema reproductor feme- 
nino y dei desarrollo de las características sexuales secundarias fe- 
meninas. En los mamíferos, las progestinas, incluida la progestero- 
na, participan, principalmente, en preparar y mantener el útero, 
que sustenta el crecimiento y el desarrollo de un embrión. 

Tanto los estrógenos como los andrógenos son componentes 
de vias neuroendocrinas complejas. Sus síntesis son controladas 
por las gonadotrofinas (FSEl y LH) de la hipófisis anterior (fig. 
45-8). La secreción de FSH y LH, a su vez, es controlada por una 
hormona liberadora dei hipotálamo, la GnRH (hormona libera- 
dora de-gonadotrofina). En el capítulo 46 examinaremos con de- 
talle las relaciones de retroalimentación que regulan la secreción 
de los esteroides goriadales. 

£ 

Melatonina y biorritmos 




Concluiremos nuestro 
análisis dei sistema endocri- 
no de los vertebrados con la 
glândula pineal, una pe- 
quena masa de tejido, veci- 
na al centro dei cerebro de 
los mamíferos (se encuentra 
más cerca de la superfície 
cerebral en algunos otros 
vertebrados). La glândula 
pineal sintetiza y secreta la 
hormona melatonina, un 
aminoácido modificado. Se- 
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▲ Fig. 45-14. Ginecomastia debida a esteroides anabolizantes. El 

abuso de esteroides interrumpe la producción normal de hormonas dei 
organismo, lo que genera riesgos para la salud a corto y largo plazo. 
Los hombres experimentan, además, infertilidad y atrofia testicular. Las 
mujeres pueden padecer efectos masculinizantes, como reducción ma- 
maria, voz grave y crecimiento excesivo dei vello corporal. Ambos sexos 
pueden presentar acné y calvície de patrón masculino (o alopecia 
androgénica). Los potenciales riesgos de la salud a largo plazo incluyen 
lesiones cardíacas y hepáticas. 

• 

gún la especie, la glândula pineal contiene células muy sensibles 
a la luz o tiene conexiones nerviosas desde los ojos que contro- 
lan su actividad secretora. 

La melatonina regula las funciones relacionadas con la luz y 
con las estaciones, marcadas por câmbios en la duración dei día. 
Si bien la melatonina afecta a la pigmentación de la piei de mu- 
chos vertebrados, sus funciones primarias se relacionan con los 
ritmos biológicos asociados con la reproducción. La melatonina 
se secreta durante la noche y la cantidad secretada depende de la 
longitud de ésta. En invierno, por ejemplo, los dias son más cor- 
tos y las noches largas, de modo que se secreta más melatonina. 
Así, la producción de melatonina es un vínculo entre el reloj bio- 
lógico y las actividades diarias o estacionales, como la reproduc- 
ción. Evidencias recientes sugieren que las principales células 
diana de la melatonina se encuentran en la parte dei cerebro 11a- 
mada núcleo supraquiasmático (NSQ), que funciona como un 
reloj biológico. La melatonina parece disminuir la actividad de 
las neuronas dei NSQ y esto puede relacionarse con su papel la 
mediación de los ritmos. Sin embargo, aún queda mucho por 
aprender acerca dei papel exacto de la melatonina y acerca de los 
reloj es biológicos, en general. 



1. |De qué manera la tiroxina (T4) controla su propia 
producción y secreción? 


2. ^Cómo mantienen la calcitonina y la hormona 

paratiroidea (PTH) el nivel de Ca 2+ sanguíneo en una 
concentración casi estable? 



Los sistemas reguladores de los 
invertebrados también implican 
interacciones entre los sistemas 
nervioso y endocrino 

Los animales invertebrados producen una variedad de hormo- 
nas en células endocrinas secretoras de hormonas típicas y en cé- 
lulas neurosecretoras. Las hormonas de algunos invertebrados 
tienen funciones homeostáticas, como la regulación dei equili- 
brio de agua. Sin embargo, nuestros conocimientos son mayores 
en el área de las hormonas que afectan a la reproducción y al de- 
sarrollo. En una hidra, por ejemplo, una hormona estimula el 
crecimiento y la gemación (reproducción asexual), pero evita la 
reproducción sexual. En invertebrados más complejos, los siste- 
mas endocrino y nervioso, generalmente, están integrados para 
controlar la reproducción y el desarrollo. Por ejemplo, en el mo- 
lusco Aplysia hay células nerviosas especializadas que secretan 
una neurohormona estimulante dei depósito de miles de huevos, 
y también inhibe lâ alimentación y la locomoción, actividades 
que interfieren con 1# reproducción. 

Todos los grupos de artrópodos poseen sistemas endocrinos 
extensos. Los crustáceos tienen hormonas que actúan sobre el 
crecimiento y la reproducción, el equilibrio de agua, el movi- 
miento de pigmentos en el tegumento interno y los ojos y la re- 
gulación dei metabolismo. Al tener exoesqueletos que no pueden 
estirarse, los crustáceos y los insectos crecen en estallidos y eli- 
minan el viejo exoesqu eleto y secretan uno nuevo en cada muda. 
Además, la mayoría de los insectos adquieren sus características 
adultas en una muda terminal única. En los insectos y crustáceos 
(y probablemente, en todos los artrópodos con exoesqueletos) 
las mudas se desencadenan por una hormona. 

La regulación hormonal dei desarrollo de los insectos se ha es- 
tudiado extensamente. Tres hormonas desempenan papeies cen- 
trales en la muda y en la metamorfosis a la forma adulta (fig. 45- 
15). La hormona cerebral, producida por células neurosecreto- 
ras dei cerebro dei insecto, estimula la liberación de ecdisona de 
las glândulas protorácicas, un par de glândulas endocrinas que se 
encuentran justo por detrás de la cabeza. La ecdisona promueve 
la muda y el desarrollo de características adultas, como ocurre en 
el cambio de una oruga a mariposa. La hormona cerebral y la ec- 
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LARVA 

(estádio 

temprano 


LARVA 

(estádio 

tardio) 


Las células neurosecretoras dei encéfalo 
producen la hormona cerebral (BH) # 
que se almacena en los cuerpos 
cardíacos hasta su liberación. 


Encéfalo 


Células neurosecretoras 


Hormona 
cerebral (BH) 


Cuerpo cardíaco 


La secreción de ecdisona 
desde la glândula 
protorácica es episódica, 
cada liberación estimula 
una muda. 


PU PA 


ADULTO 


Glândula 

protorácica 


La BH envia sehales a su 
principal órgano efector, la 
glândula pretorácica, para 
que produzca la hormona 
ecdisona. 


Ecdisona 


concentración 


de JH 


Hormona 


juvenil 

(JH) 


o La hormona juvenil (JH) secretada por los cuerpos alados 
determina el resultado de la muda. En concentraciones 
relativamente elevadas de JH, la muda estimulada por 
ecdisona produce otro estádio larvario. La JH suprime 
la metamorfosis. Cuando los niveles de JH caen por 
debajo de cierta concentración, se forma una pupa en 
la siguiente muda inducida por ecdisona. El insecto adulto 
emerge de la pupa. 


Cuerpo alado 


A Fig. 45-15. Regulación hormonal dei desarrollo de los insectos. La mayor parte de los in- 
sectos pasan por una serie de estados larvarios, en los que cada muda (desprendimiento dei exoes- 
queleto viejo) produce una larva de mayor tamano. La muda dei estado larvario final da lugar a una 
pupa, en la cual la metamorfosis produce la forma adulta dei insecto. Las hormonas controlan el 
avance de estas etapas, como se muestra aqui. 


disona están equilibradas por una tercera hormona en el sistema, 
la hormona juvenil. La hormona juvenil es secretada por un par 
de glândulas endocrinas pequenas que se encuentran justo por 
detrás dei cerebro, los cuerpos alados, que son en cierta forma 
análogas a la hipófisis anterior de los vertebrados. Como sugiere 
su nombre, la hormona juvenil promueve la retención de las ca- 
racterísticas larvarias (juveniles). 

En presencia de concentraciones relativamente elevadas de 
hormona juvenil, la ecdisona puede estimular la muda, pero el 
producto será simplemente una larva de mayor tamano. Sólo 
cuando el nivel de hormona juvenil disminuye, la ecdisona pue- 
de inducir la muda y producir una etapa de desarrollo llamada 
pupa. Dentro de la pupa, la metamorfosis reemplaza la anatomia 
larvaria con la forma dei insecto adulto. Algunas versiones sinté- 
ticas de la hormona juvenil se están empleando actualmente co- 
mo insecticidas para evitar que los insectos maduren a adultos 
con capacidad reproductiva. 

En el siguiente capítulo nos centraremos en la reproducción 


V 

3 


tanto de vertebrados como de invertebrados. Allí veremos que el 
sistema endocrino és -fundamental no sólo para la supervi vencia 
dei indivíduo, sino>para la propagación de la especie. 


Evaluación de conceptos 









— T"\ 1 

1. ^De qué manera el sistema nervioso contribuye a la 
muda en los insectos? 

2. La hormona juvenil, en ocasiones, se emplea en forma 
comercial como insecticida. <>Qué efectos tiene en las 



poblaciones de insectos? Explíquelo. 


! -■ Y, 


Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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RESUMEN DE CON GEPTÒS CLAVE 
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El sistema endocrino y el sistema nervioso actúan 
de forma individual y en conjunto para regular 
la fisiologia de un animal 

► Superposición entre la regulación endocrina y nerviosa 

(p. 944). Los sistemas endocrino y nervioso con frecuencia fun- 
cionan en conjunto para mantener la homeostasis, el desarrollo y 
la reproducción. Las glândulas endocrinas y vários órganos con 
funciones no endocrinas secretan hormonas y las células secreto- 
ras especializadas derivadas dei tejido nervioso secretan neuro- 
hormonas. Ambas clases de senales hormonales circulan en la 
sangre hacia sus tejidos efectores y funcionan como reguladores a 
larga distancia. 

> Vias de control y circuitos de retroalimentación (p. 944). 
Existen tres tipos principales de vias de control hormonal: endo- 
crina, neurohormonal y neuroendocrina. Los componentes bási- 
cos dei sistema de regulación biológico están presentes en cada 
tipo de vía. La retroalimentación negativa regula muchas vias 
hormonales implicadas en la homeostasis. 


Concepto 





Las hormonas y otras senales químicas se unen a 
receptores celulares diana e inician vias que 
culminan en respuestas celulares específicas 

► Receptores de hormonas hidrosolubles presentes en la super- 
fície celular (p. 945-946). Las hormonas peptídicas/proteicas y la 
mayor parte de las que derivan de aminoácidos, se unen a recepto- 
res que se encuentran en la membrana plasmática. La unión de la 
hormona desencadena una vía de transducción de senales intrace- 
lulares que producen respuestas específicas en el citoplasma o câm- 
bios en la expresión génica. La misma hormona puede tener 
diferentes efectos sobre células diana con diferentes receptores para 
la hormona, diferentes vias de transducción de la serial o diferentes 
proteínas efectoras. 

t> Receptores intracelulares de hormonas liposolubles (pp. 946- 

947) . Las hormonas esteroides, las hormonas tiroideas y la forma 

hormonal de la vitamina D penetran en las células diana y se 
unen a receptores proteicos específicos dei citoplasma o dei nú- 
cleo. Los complejos hormona-receptor actúan entonces como 
factores de transcripción en el núcleo, regulando la transcripción 
de genes específicos. / 

► Senalización paracrina mediante reguladores locales (pp. 947- 

948) . Vários tipos de senales químicas generan respuestas en células 
diana cercanas. Los reguladores locales incluyen neurotransmisores, 
citocinas y factores de crecimiento (proteínas/péptidos), óxido nítrico 
(gas) y prostaglandinas (modificadas por los ácidos grasos). 


Concepto 


El hipotálamo y la hipófisis integran muchas 
funciones dei sistema endocrino de los vertebrados 

► Relación entre el hipotálamo y la hipófisis (pp. 948-951). El 


hipotálamo, una región dei encéfalo, contiene vários conjuntos de 
células neurosecretoras. Algunas producen hormonas que actúan de 
forma directa y son almacenadas y liberadas desde la hipófisis pos- 
terior. Otras células hipotalámicas producen hormonas tróficas se- 
cretadas a la circulación sanguínea y transportadas a la hipófisis 
anterior, una verdadera glândula endocrina. Estas hormonas trófi- 
cas controlan la liberación de hormonas desde la hipófisis anterior. 

> Hormonas de la hipófisis posterior (p. 951). Las dos hormonas 
liberadas desde la hipófisis posterior actúan directamente en tejidos 
no endocrinos. La oxitocina produce contracciones uterinas y la 
secreción de leche, y la hormona antidiurética (ADH) incrementa la 
reabsorción de agua en los rinones. 

Hormonas de la hipófisis anterior (pp. 951-952). La hipófisis 
anterior produce tanto hormonas tróficas como no tróficas. Las 
cuatro hormonas estrictamente tróficas son la tirotropina (TSH), la 
hormona foliculoestimulante (FSH), la hormona luteinizante (LH) y 
la hormona adenocorticotrófica (ACTH). Cada una de ellas actúa 
sobre su tejido endocrino diana, estimulando la liberación de hor- 
mona u hormonas con efectos directos sobre el metabolismo o el 
desarrollo. La prolactina, la hormona estimulante de los melanoci- 
tos (MSH), y la (3-endorfina son hormonas hipofisarias anteriores 
no tróficas. La prolactina estimula la lactancia en los mamíferos, pe- 
ro tiene efectos distintos en otros vertebrados. La MSH influye en la 
pigmentación de la piei en algunos vertebrados y en el metabolis- 
mo graso en los mamíferos. Las endorfinas inhiben la percepción 
dei dolor. La hormona de crecimiento (GH) promueve el creci- 
miento directamente y ejerce diversos efectos metabólicos; estimula 
también la producción de factores de crecimiento por otros tejidos 
(un efecto trópico). 



Las hormonas no hipofisarias ayudan a regular el 
metabolismo, la homeostasis, el desarrollo y la 
conducta 


> Hormonas tiroideas (pp. 953-954). La glândula tiroides produce 
hormonas yodadas (T 3 y T 4 ) que estimulan el metabolismo e influ- 
yen en el desarroílo y la maduración. La secreción de T 3 y T 4 se 
controla por el hipotálamo y la hipófisis en una vía neuroendocrina 
compleja que impliêa dos circuitos de retroalimentación negativa. 

El tiroides también secreta calcitonina que funciona en la homeos- 
tasis dei caldo. **■:. 

f. 

► Hormona paratiroidea y calcitonina: control de la calcemia 
(pp. 954-955). Dos hormonas antagonistas, la calcitonina y la hor- 
mona paratiroidea (PTH), desempenan el papel principal en la ho- 
meostasis dei cálcio (Ca 2+ ) en los mamíferos. La calcitonina, 
secretada por la tiroides, estimula el depósito de Ca 2+ en los huesos 
y la excreción por los rinones, y provoca la disminución de los ni- 
veles de Ca 2+ en sangre. La PTH secretada por las glândulas parati- 
roides tiene efectos opuestos sobre los huesos y rinones; así, 
incrementa los niveles de Ca 2+ . La hormona paratiroidea también 
tiene efecto indirecto al estimular a los rinones para activar a la vi- 
tamina D y, a su vez, promueve la captación intestinal de Ca 2+ de 
los alimentos. 

Insulina y glucagón: control de la glucemia (pp. 955-956). 

Dos tipos de células endocrinas pancreáticas secretan insulina y 
glucagón, hormonas antagónicas que ayudan a mantener la ho- 
meostasis de la glucosa. La insulina (producida por células beta) re- 
duce los niveles de glucemia y promueve la captación celular de 
glucosa, la formación de glucógeno en el hígado, la síntesis proteica 
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y el almacenamiento de grasa. El glucagón (secretado por células 
alfa) incrementa la glucemia y estimula la conversión de glucógeno 
en glucosa en el hígado y la degradación de grasas y proteínas a 
glucosa. La diabetes mellitus, que está marcada por el incremento 
en los niveles de glucosa sanguínea, puede ser consecuencia de la 
producción inadecuada de la insulina (tipo I) o la pérdida de la res- 
puesta de las células efectoras a la insulina (tipo II). 

Hormonas suprarrenales: respuesta al estrés (pp. 956-958). 
Las células neurosecretoras de la médula suprarrenal liberan adre- 
nalina y noradrenalina en respuesta a impulsos activados por estrés 
dei sistema nervioso. Estas hormonas median varias respuestas “de 
lucha o huida”. La corteza suprarrenal libera tres clases de hormo- 
nas esteroides funcionales. Los glucocorticoides, como el cortisol, 
influyen en el metabolismo de la glucosa y el sistema inmunitario; 
los mineralocorticoides, principalmente la aldosterona, afectan al 
equilibrio de sales y agua. La corteza suprarrenal produce también 
pequenas cantidades de hormonas sexuales. 

Hormonas sexuales gonadales (p. 958). Las gónadas -testícu- 
los y ovários- producen la mayoría de las hormonas sexuales dei 
organismo: andrógenos, estrógenos y progestinas. Los tres tipos 
son producidos en varones y mujeres pero en diferentes 
proporciones. 

Melatonina y biorritmos (pp. 958-959). La glândula pineal, lo- 
calizada en el cerebro, secreta melatonina. La liberación de melato- 
nina se controla por ciclos de luz/oscuridad. Sus funciones 
primarias parecen estar relacionadas con los ritmos biológicos aso- 
ciados con la reproducción. 


b. Las células diana reaccionan más rápidamente a estas hormonas 
que a los reguladores locales. 

c. Estas hormonas se unen con proteínas receptoras específicas de 
la membrana plasmática de las células diana. 

d. Estas hormonas se unen a receptores dei interior celular. 

e. Estas hormonas afectan al metabolismo. 

3. Los factores de crecimiento son reguladores locales que: 

a. Se producen en la hipófisis anterior. 

b. Son ácidos grasos modificados que estimulan el crecimiento de 
hueso y cartílago. 

c. Se encuentran en la superficie de las células cancerosas y estimu- 
lan la división celular anormal. 

d. Son proteínas que se unen a los receptores de la superficie celu- 
lar y estimulan el crecimiento y desarrollo de las células diana. 

e. Transportan mensajes entre células nerviosas. 

4. ^Cuál de las siguientes hormonas está incorrectamente apareada con 

su acción? 

a. Oxitocina: estimula las contracciones uterinas durante el parto. 

b. Tiroxina: estimula los procesos metabólicos. 

c. Insulina: estimula la degradación de glucógeno en el hígado. 

d. ACTH: estimula la liberación de glucocorticoides en la corteza 
suprarrenal. 

e. Melatonina: afecta los ritmos biológicos y la reproducción esta- 
cionai. 


Concepto 


Los sistemas reguladores de los vertebrados también 
implican interacciones entre los sistemas nervioso y 
endocrino 

Diversas hormonas regulan diferentes aspectos de la homeostasis de 
los invertebrados. En los insectos, la muda y el desarrollo se con- 
trolan por tres hortnonas principales: la hormona cerebral, una 
neurohormona trópica -la ecdisona- cuya liberación se desencade- 
na por la hormona cerebral, y la hormona juvenil (pp. 959-960). 



Auioevaluación 

1. ^Cuál de las siguientes no es una afirmación exacta? 

a. Las hormonas son mensajeros químicos que viajan hasta las cé- 
lulas diana a través dei sistema circulatório. 

b. Las hormonas con frecuencia regulan la homeostasis a través de 
funciones antagonistas. 

c. Las hormonas de la misma clase química, habitualmente, tienen 
la misma función. 

d. Las hormonas son secretadas por células especializadas localiza- 
das, habitualmente, en las glândulas endocrinas. 

e. Las hormonas a menudo se regulan por circuitos de 
retroalimentación. 


2. Una característica distintiva dei mecanismo de acción de las hor- 
monas tiroideas y de las hormonas esteroides es que: 

a. Estas hormonas son reguladas por circuitos que se 
retroalimentan. 


5. Un ejemplo de hormonas antagonistas que controlan la homeosta- 
sis son: 

a. Tiroxina y hormona paratiroidea en el equilibrio de cálcio. 

b. Insulina y glucagón en el metabolismo de la glucosa. 

c. Progestinas y estrógenos en la diferenciación sexual. 

d. Adrenalina y noradrenalina en la respuesta de lucha o huida. 

e. Oxitocina y prolactina en la producción de leche. 

6. ^Cuál de los siguientes no es un ejemplo de la relación estructura- 
función entre los sistemas nervioso y endocrino? 

a. Secreción de hormonas por células neurosecretoras. 

b. Las múltiples funciones de la noradrenalina. 

c. La estimulación de la médula suprarrenal en la respuesta al 
estrés a cortç plazo. 

d. El desarrollo érpbrionario de la hipófisis posterior a partir dei 
hipotálamo. 

e. La alteración dfc la expresión génica por hormonas esteroides. 

& ' 

7. Un vaso porta lleva sangre desde el hipotálamo directamente a la/el 

a. Tiroides. 

b. Glândula pineal. 

c. Hipófisis anterior. 

d. Hipófisis posterior. 

e. Hígado. 

8. ^Cuáles de las siguientes es la explicación más probable para el hi- 
potiroidismo en un paciente cuyo nivel de yodo es normal? 

a. Una producción desproporcionada de T 3 o T 4 . 

b. Una hiposecreción de TSH. 

c. Una hipersecreción de TSH. 

d. Hipersecreción de MSH. 

e. Disminución en la secreción tiroidea de calcitonina. 
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9. Los principales órganos diana de las hormonas tróficas son: 

a. Músculos. 

b. Vasos sanguíneos. 

c. Glândulas endocrinas. 

d. Rinones. 

e. Nervios. 

10 . La relación entre las hormonas de los insectos ecdisona y la hor- 
mona cerebral 

a. Es un ejemplo de la interacción entre el sistema endocrino y el 
nervioso. 

b. Ilustra la homeostasis lograda por la retroalimentación positi- 
va. 

c. Muestra que las hormonas derivadas de péptidos tienen efec- 
tos más generalizados que las hormonas esteroides. 

d. Ilustra la homeostasis mantenida por hormonas antagonistas. 

e. Revela la inhibición competitiva por el receptor hormonal. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Problemas científicos 


En su respuesta a la pregunta de la interrelación evolutiva de esta pági- 
na encontro una hipótesis. ^Cómo podria demostrar su hipótesis em- 
pleando los datos de la secuenciación dei DNA? 



Los tratamientos con hormona de crecimiento (GH) han permitido que 
cientos de ninos con enanismo hipofisario alcancen una talla normal. 
Algunos padres de ninos que son extremadamente bajos, pero que no 
sufren este trastorno endocrino, también solicitan tratamiento con GH, 
de modo que sus ninos puedan crecer rápidamente y desarrollar ma- 
yor altura. Puede haber efectos potencialmente daninos, como la re- 
ducción de la grasa corporal y el incremento de la masa muscular. Na- 
die sabe aún si las inyecciones de GH podrían tener efectos daninos 
graves, a largo plazo, en indivíduos que no tienen la condición de hi- 
popituitarismo. iQué normativa propondría para el uso de GH en los 
ninos? Explique su razonamiento. 


Interrelación evolutiva 


Los receptores intracelulares usados por todas las hormonas esteroides 
y tiroideas son suficientemente similares en estructura para ser consi- 
derados como miembros de una “superfamilia” de proteínas. Proponga 
una hipótesis para demostrar de qué manera pudieron haber evolucio- 
nado los genes que codifican estos receptores (pista: 
véase la figura 19-19.) 


* 




* i 

K 
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A Fig. 46-1. Lombrices de tierra en apareamiento. 


Conceptos clave 


46-1 En el reino animal hay reproducción asexual 
y sexual 

46-2 La fecundación depende de mecanismos que 
contribuyen a que los espermatozóides se 
encuentren con los óvulos de la misma especie 

46-3 Los órganos reproductores producen y 

transportan los game tos: enfoque sobre los seres 
humanos 

46-4 En los seres humanos y otros mamíferos existe 
una interrelación compleja de hormonas que 
regula la gametogénesis 

46-5 En los seres humanos y en otros mamíferos 

placentarios, el embrión crece dentro dei útero 
materno hasta el momento de nacer 


Panorama general 


Duplicación para la reproducción 
sexual 

L as dos lombrices de tierra de la figura 46-1 están apa- 
reándose. Salvo que alguien las moleste, permanecerán 
sobre la tierra y unidas de esta manera durante varias ho- 
ras. Cada lombriz produce espermatozóides y óvulos, cada una 
dona y recibe espermatozóides durante el acoplamiento y cada 
una produce óvulos fecundados. En pocas semanas, la reproduc- 
ción sexual se completa cuando emergen las lombrices nuevas. 

Los diversos aspectos de la forma y la función de los animales 
que hemos estudiado en los capítulos anteriores pueden obser- 
varse en un contexto más amplio como adaptaciones que contri- 
buyen al êxito de la reproducción. Los individuos son transitó- 
rios. Una población solo trasciende el tiempo de vida finito me- 
diante la reproducción, que es la creación de individuos nuevos 
a partir de otros preexistentes. La reproducción en los animales 


es el tema de este capítulo. En primer lugar se compararán los di- 
versos mecanismos reproductivos que evolucionaron en el reino 
animal y luego se estudiarán los detalles de la reproducción en 
los mamíferos, en particular, en los seres humanos. Los detalles 
celulares y moleculares dei desarrollo embrionário se comenta- 
rán en el siguiente capítulo y en éste se describirá la fisiologia de 
la reproducción, sobre todo, desde la perspectiva de los padres. 


c 


En el reino animal hay reproducción 
asexual y sexual 

Hay dos fonnas principales de reproducción en los animales. La 
reproducción asexual (dei griego “sin sexo”) es la creación de in- 
dividuos nuevos cuyos genes provienen de un solo padre, sin la fu- 
sión de un óvulo con un espermatozóide. En la mayoría de los 
casos, la reproducción asexual se basa por completo en la división 
celular mitótica. Lã reproducción sexual es la creación de la pro- 
génie a través de lriiusión de gametos haploides para formar un 
cigoto (óvulo fecundado), que es diploide. Los gametos de los ani- 
males se originan por meiosis (fig. 13-8). El gameto femenino, es 
decir el óvulo (huevo no fecundado) es una célula relativamente 
grande e inmóvil. El gameto masculino, o espermatozóide, suele 
ser una célula mucho más pequena y móvil. La reproducción sexual 
aumenta la variabilidad genética en la descendencia, al producir 
combinaciones únicas de genes heredados de dos padres. Puesto 
que permite obtener hijos con fenotipos variados, la reproducción 
sexual puede aumentar el êxito reproductivo de los padres cuando 
hay factores ambientales (entre ellos patógenos) que se modifican 
con relativa rapidez (véase el cap. 23, p. 469). 

Mecanismos de reproducción asexual 

Muchos invertebrados pueden reproducirse de forma asexual 
por fisión, que es la separación de un individuo en dos o más se- 
res que tienen un tamano, aproximadamente, similar (fig. 46- 
2 ). En invertebrados también se produce la gemación, en la que 
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A Fig. 46-2. Reproducción asexual de una anémona de mar (Ant- 
hopleura elegantíssima.) El indivíduo dei centro de esta fotografia 
experimenta la fisión, un tipo de reproducción asexual que produce dos 
ndividuos más pequenos por medio de la división dei padre en dos par- 
tes aproximadamente equivalentes. Los hijos serán copias genéticas dei 
progenitor. 


se forman indivíduos nuevos a partir de evaginaciones de otros 
indivíduos preexistentes. Por ejemplo, en ciertos cnidarios y tu- 
nicados se forman indivíduos nuevos a partir dei cuerpo de un 
padre (fig. 13-2). La descendencia puede separarse dei padre o 
permanecer unida, e incluso formar colonias extensas. Los cora- 
les rocosos, que a veces miden más de 1 m de ancho, son colo- 
nias de cnidarios formadas por vários miles de individuos conec- 
tados. En otra forma de reproducción asexual, algunos inverte- 
brados, como las esponjas, liberan grupos de células especializa- 
das que pueden transformarse en individuos nuevos. 

Hay otro tipo de reproducción asexual que comienza con el 
proceso de fragmentación, que es la división dei cuerpo en va- 
rias partes que pueden transformarse en adultos completos. Para 
que un animal se reproduzca de esta manera, la fragmentación 
debe ir acompariada de regeneración, que es la reproliferación 
de las partes dei cuerpo perdidas. La reproducción por fragmen- 
tación y regeneración se desarrolla en muchas esponjas, cnida- 
rios, anélidos poliquetos y tunicados. Muchos animales también 
pueden reemplazar apêndices perdidos mediante regeneración 
-por ejemplo, la mayoría de las estrellas de mar pueden desarro- 
lar brazos nuevos cuando se lesionan- pero esto no representa 
reproducción porque no se forman individuos nuevos. En las es- 
trellas de mar dei género Linckia se puede desarrollar un indiví- 
duo nuevo completo a partir de un brazo aislado. Por tanto, si un 
solo animal con cinco brazos se divide se podrían formar cinco 
hijos de forma asexual. 

La reproducción asexual tiene varias ventajas potenciales. Por 
ejemplo, permite que los animales que viven aislados produzcan 
su progenie sin conseguir pareja. Además, este tipo de reproduc- 
ción produce numerosos descendientes en poco tiempo, lo que 
es ideal para colonizar un hábitat con rapidez. En teoria, la re- 
producción asexual es más beneficiosa en ambientes estables y 
favorables porque perpetua genotipos con êxito con gran preci- 
sión. 

Ciclos y p a trones reproductivos 

La mayoría de los animales muestran ciclos de actividad re- 
productora que a menudo se relacionan con los câmbios estacio- 


nales. La naturaleza periódica de la reproducción permite que los 
animales conserven sus recursos y se reproduzcan cuando dispo- 
nen de energia adicional, aparte de la requerida para el manteni- 
miento, y cuando las condiciones ambientales favorecen la su- 
pervivencia de la progenie. Por ejemplo, las ovejas hembra tienen 
ciclos reproductores que duran 15 dias y ovulan en la mitad de 
cada ciclo. Por lo general, estos ciclos se presentan durante el 
oíono y el comienzo dei inviemo, lo que determina que la mayo- 
ría de los corderos nazcan a finales dei invierno o en primavera. 
Incluso los animales que viven en ambientes relativamente cons- 
tantes, como los trópicos o el océano, solo suelen reproducirse 
en ciertas épocas dei ano. Los ciclos reproductores se encuentran 
bajo el control de una combinación de factores hormonales y am- 
bientales y estos últimos abarcan la temperatura estacionai, las 
lluvias, la duración dei dia y los ciclos lunares. 

Los animales pueden reproducirse de forma asexual o sexual 
exclusivamente o bien alternar las dos formas. En el caso de los 
pulgones, los rotíferos y el crustáceo de agua dulce Daphnia , la 
hembra puede producir dos tipos de huevos en función de las 
condiciones ambientales. Una parte de ellos se fecunda, mientras 
que la otra se desarrolla por partenogénesis, un proceso por me- 
dio dei cual se desarrolla un huevo no fecundado. Los adultos 
haploides producidos por partenogénesis originan óvulos sin ex- 
perimentar meiosis. En el caso de Daphnia , el cambio de la repro- 
ducción sexual a la asexual suele relacionarse con la temporada. 
La reproducción asexual se lleva a cabo cuando las condiciones 
ambientales son favorables y la reproducción sexual se pone en 
marcha en períodos caracterizados por dificultades en el medio. 

La partenogénesis desempena un papel en la organización so- 
cial de ciertas especies de abejas, avispas y hormigas. Muchas 
abejas obreras macho o zánganos se producen por partenogéne- 
sis, mientras que las abejas obreras hembra, tanto las obreras es- 
tériles como las reproductoras (reinas), se desarrollan a partir de 
óvulos fecundados. 

Entre los vertebrados, vários géneros de peces, anfibios y 
lagartos se reproducen de manera exclusiva por medio de una 
forma compleja de partenogénesis que consiste en la duplicación 
de los cromosomas después de la meiosis para crear “cigotos” di- 
ploides. Por ejemplo, hay alrededor de 15 especies de lagartos 
(dei género Cnemidophorus ) que se reproducen exclusivamente 
por partenogénesis. Estas especies carecen de machos, pero los 
lagartos imitan las conductas de cortejo y apareamiento típicas 
de las especies sexuales dei mismo género. Durante la tempora- 
da de reproducción, ,una hembra de cada pareja simula ser un 
macho (fig. 46-3a). Los papeies cambian dos o tres veces du- 
rante la temporada, púesto que el animal se comporta como 
hembra cuando el nivfel de la hormona sexual femenina (estróge- 
no) se eleva antes de la ovulación (liberación de los óvulos) y la 
conducta masculina se presenta después de la ovulación, cuando 
el nivel de estrógeno disminuye (fig. 46-3b). La ovulación tiene 
más probabilidad de producirse si un individuo se aparea con el 
otro durante un período crítico dei ciclo hormonal; los lagartos 
solitários ponen menos huevos que los que experimentan activi- 
dades sexuales. Aparentemente, estos lagartos partenogenéticos, 
que evolucionaron a partir de especies que tenían dos sexos, to- 
davia requieren ciertos estímulos sexuales para lograr el êxito 
máximo en la reproducción. 

La reproducción sexual representa un problema especial en 
los animales sésiles o los que viven en madrigueras y en los pa- 
rásitos, como las tenias, que rara vez encuentran un miembro dei 
sexo opuesto. Una solución para este problema es el hermafro- 
ditismo, en el cual, cada individuo tiene sistemas reproductores 
masculino y femenino (el ténnino deriva de Hermes y Afrodita, 
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(a) Las dos iguanas de esta fotografia son hembras de C uniparens. La 
que se encuentra en la parte superior desempena ei papel de 
macho. Cada dos o tres semanas durante la temporada de 
reproducción los indivíduos cambian su papel en la actividad sexual. 
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Como Como Como Como 

hembra macho hembra macho 
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(b) La conducta sexual de C. uniparens se correlaciona con el ciclo de 
ovulación mediado por hormonas sexuales. A medida que los 
niveles sanguíneos de estrógeno aumentan, los ovários crecen y la 
iguana se comporta como una hembra. Después de la ovulación el 
nivel de estrógeno disminuye en forma abrupta y el nivel de 
progesterona aumenta; estos niveles hormonales se asocian con la 
conducta masculina. 


A Fig. 46-3. Conducta sexual en lagartos que desarrollan parte- 
nogénesis. El lagarto con cola de látigo dei desierto y la pradera (Cne- 
midophorus uniparens) es una especie en que todos sus indivíduos son 
dei sexo femenino. Estos reptiles se reproducen por partenogénesis, 
que es el desarrollo de un óvulo no fecundado. Sin embargo, la ovula- 
ción ve estimulada a través de una conducta de apareamiento. 


un dios y una diosa griegos). Aunque algunos hermafroditas se 
fecundan a sí mismos, la mayoría debe aparearse con un miem- 
bro de la misma especie. En este caso, cada animal funciona co- 
mo macho y como hembra y dona y recolecta espermatozóides, 
como se observo en la figura con las lombrices de tierra. Todos 
los individuos son parejas potenciales y cada acoplamiento her- 
mafrodita puede producir el doble de descendencia que cuando 
el apareamiento se produce entre un macho y una hembra, en el 
que solo se fecundan los óvulos de uno de los miembros de la pa- 
reja. 

Otro patrón reproductivo interesante es el hermafroditismo 
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A Fig. 46-4. Inversión sexual en un hermafrodita secuencial. Un 

lábrido de cabeza azul dei Pacífico macho y dos hembras más peque- 
nas se alimentan de un erizo de mar. Todos los individuos de esta espe- 
cie nacen con el sexo femenino, pero el pez más antiguo y más grande 
finaliza su vida como macho. 


secuencial, en el cual, un indivíduo cambia de sexo durante su vi- 
da. En algunas especies, el hermafrodita secuencial primero es 
hembra, mientras que, en otras, primero es macho. En varias espe- 
cies de peces de los arrecifes, denominados labridos o wrasses, la 
inversión de los sexos se asocia con la edad y el tamano. Por ejem- 
plo, el lábrido de cabeza azul dei Pacífico (Thallosoma bifasciata) es 
una especie que primero presenta sexo femenino y solo los indivi- 
duos más grandes (por lo general, los de mayor edad) cambian su 
sexo por el masculino (fig. 46-4). Estos peces viven en harenes 
compuestos por un solo macho y varias hembras. Si el macho 
muere o se extrae dei harén de forma experimental, la hembra más 
grande se convierte en el nuevo macho. Una semana después, el 
individuo transformado comienza a producir espermatozóides en 
lugar de óvulos. En esta especie, el macho defiende el harén de los 
intrusos y, como consecuencia, el mayor tamano da una ventaja 
reproductiva a los machos sobre las hembras. En cambio, hay in- 
dividuos que primero son machos y pueden transformarse en 
hembras cuando aumentan de tamano. En estos casos, el mayor ta- 
mano puede incrementar el êxito reproductivo de las hembras en 
relación con el de los machos. Por ejemplo, la producción de gran 
cantidad de gametos es un logro importante en los animales seden- 
tários, como las ostras, que expulsan sus gametos al agua que las 
rodea., Las hembías más grandes tienden a producir más huevos 
que las más pequenas y las especies de ostras que son hermafrodi- 
tas secuenciales suelen desarrollarse primero como machos. 

Los diversos ciclos y patrones asociados con la reproducción 
que se observan eh el reino animal representan adaptaciones que 
evolucionaron por selección natural. Se comentarán muchos 
otros ejemplos a medida que se evalúen los diversos mecanismos 
de reproducción sexual. 


Evaluación de conceptos 


1, <>Cuál es la diferencia más importante entre la evolución 

de la reproducción asexual y de la sexual? 

2. <>En qué sentido es confuso el término hermafroditismo 
secuencial? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 









Concepto 


La fecundación depende de 
mecanismos que contribuyen a 
que los espermatozóides se 
encuentren con los óvulos de la 
misma especie 

Los mecanismos de fecundación, que es la unión entre el es- 
permatozóide y el óvulo, desempenan un papel importante en la 
reproducción sexual. Algunas especies desarrollan fecundación 
externa: la hembra expulsa los huevos hacia un ambiente húme- 
do donde el macho los fertiliza (fig. 46-5). Otras especies desa- 
rrollan fecundación interna: los espermatozóides se depositan 
en el aparato reproductor femenino o cerca de él y la fertilización 
se produce dentro dei mismo (los detalles celulares y molecula- 
res de la fecundación se comentarán en el capítulo 47). 

La fecundación externa casi siempre requiere un ambiente hú- 
medo, tanto para evitar que los gametos se desequen como para 
permitir que los espermatozóides naden hacia los óvulos. Mu- 
chos invertebrados acuáticos expulsan sus huevos y sus esperma- 
tozóides hacia sus alrededores y la fecundación se desarrolla sin 
que los padres mantengan un contacto físico real. Sin embargo, 
la expulsión debe estar coordinada para asegurar que los esper- 
matozóides maduros encuentren óvulos maduros. 

En las especies que desarrollan fecundación externa, los fac- 
tores ambientales, como la temperatura o la duración dei día, 
pueden determinar que una población entera expulse sus game- 
tos de forma simultânea, o las senales químicas transmitidas por 
un indivíduo que elimino sus gametos pueden estimular a otros 
indivíduos para liberar los suyos. Alternativamente, los indiví- 
duos pueden revelar conductas de apareamiento específicas que 
determinan que un macho fecunde los óvulos expulsados por 
una hembra. Este tipo de conducta de “cortejo” se asocia con dos 
beneficios importantes: permite la selección de la pareja y, por 
medio de la estimulación de la liberación simultânea de los es- 
permatozóides y los óvulos, aumenta la probabilidad de que la 
fertilización tenga êxito. 

La fecundación interna es una adaptación a la vida terrestre 
que permite que los espermatozóides alcancen un óvulo cuando 
el ambiente no es húmedo. Este tipo de fecundación requiere 
una conducta cooperativa que conduzca a la copulación. En al- 
gunos casos, la selección natural elimina conductas sexuales no 
características de forma directa; por ejemplo, en ocasiones, las 
ararias hembra devoran a los machos incapaces de enviar senales 
o responder ante senales específicas durante el apareamiento. La 
fecundación interna requiere sistemas reproductores complejos, 
que consisten en órganos de copulación que liberan los esperma- 
tozóides y recipientes para su almacenamiento y su transporte 
hacia los óvulos maduros. 

c 

Más allá de la forma de fertilización y/o de que ésta se produz- 
ca, los animales que copulan pueden emplear feromonas, que son 
senales químicas producidas y secretadas por el organismo que in- 
fluyen en la fisiologia, la conducta de otros indivíduos de la mis- 
ma especie. Las feromonas son moléculas volátiles o hidrosolubles 
pequenas que se dispersan en el medio y que, al igual que las hor- 
monas, son activas, aunque sus concentraciones sean escasas. Mu- 
chas feromonas atraen a la pareja para el apareamiento. Las sustan- 
cias que atraen a la pareja de algunos insectos hembra pueden ser 
detectadas por los machos a una distancia de hasta 1,6 kilometros 



▲ Fig. 46-5. Fecundación externa. Muchos anfíbios liberan sus ga- 
metos en el ambiente, donde se produce la fecundación. En la mayoría 
de las especies, las adaptaciones conductuales garantizan la presencia 
de un macho cuando la hembra expulsa los huevos. En esta fotografia, 
una rana macho (arriba) abraza a una hembra que expulsa una masa de 
huevos. El macho libera los espermatozóides (no visibles) al mismo 
tiempo y la fecundación externa se produce en el agua. 

(se volverá a comentar este tema de la conducta de apareamiento 
y las feromonas en el capítulo 51). 

Confirmación de la supervivencia de la 
descendencia 

Todas las especies producen más descendientes que los que son 
capaces de sobrevivir para reproducirse. Las especies que desarro- 
llan fecundación externa suelen producir enormes cantidades de 
cigotos, pero la proporción que sobrevive y se desarrolla suele ser 
bastante pequena. Aunque la fecundación interna suele generar 
menos cigotos, es posible que esto se compense con la mayor pro- 
tección de los embriones y el cuidado paterno de las crias. Los ti- 
pos principales de protección consisten en cubiertas duras para los 
huevos, el desarrollo dei embrión dentro dei tracto reproductor de 
la madre y el cuidado paterno de los huevos y de las crias. 

Los embriones de muchas especies de animales terrestres se 
desarrollan en huevos que pueden soportar ambientes inhóspi- 
tos. Las aves, los repdles y los monotremas tienen huevos ami- 
nióticos con cáscaras çompuestas de cálcio y proteínas que resis- 
ten la pérdida de agua y el dano físico (en cambio, los huevos de 
los peces y los anfibios solo tienen una cubierta gelatinosa.) 

En lugar de secretar una cubierta protectora alrededor dei 
huevo, muchos animales conservan el embrión para que se desa- 
rrolle dentro dei tracto reproductor femenino. Los mamíferos 
marsupiales, como los canguros y las zarigüeyas, conservan sus 
embriones dentro dei útero durante un período breve; luego, los 
embriones salen y completan el desarrollo fetal unidos a una 
glândula mamaria en una bolsa que posee la madre. Sin embar- 
go, los embriones de los mamíferos euterios (placentarios), como 
los seres humanos, realizan todo su desarrollo dentro dei útero, 
nutridos por la irrigación sanguínea materna a través de un órga- 
no especial, la placenta (se comento en el capítulo 34 y se volve- 
rá a tratar en este capítulo). 

Cuando un canguro sale de la bolsa de su madre por primera 
vez o cuando un ser humano nace, todavia no es capaz de man- 
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▲ Fig. 46-6. Cuidado paterno en un invertebrado. En compara- 
ción con muchos otros, estos insectos acuáticos gigantes dei género Be- 
lostoma producen una cantidad relativamente pequena de descendien- 
tes, pero la protección paterna aumenta la supervivencia. La fecunda- 
ción es interna pero luego la hembra adhiere sus óvulos fertilizados a la 
región dorsal dei macho (se muestra en la figura). Aunque los machos 
de la mayoría de las especies de insectos no proporcionan cuidados pa- 
ternos a su progenie, éste insecto acuático gigante macho los transpor- 
ta durante vários dias y, con frecuencia, introduce agua sobre ellos. Es- 
te tratamiento ayuda a mantener los huevos húmedos, aireados y libres 
de parásitos. 


tener una existência independiente. Es común ver que las aves 
adultas alimentan a sus polluelos y que los mamíferos nutren a 
sus crias, pero el cuidado paterno está mucho más extendido de 
lo que podríamos sospechar y se presenta en formas bastante 
inusuales. Por ejemplo, en una especie de rana tropical, el macho 
transporta a los renacuajos en su estômago hasta que experimen- 
tan la metamorfosis y emergen de su padre, como ranas jóvenes. 
También hay muchos casos de cuidado paterno en los inverte- 
brados (fig. 46-6). 

Producción y transporte de los gametos 

Para reproducirse de forma sexual, los animales deben contar 
con sistemas que produzcan gametos y los expongan a los game- 
tos dei sexo opuesto. Estos sistemas reproductores son variados. 
Los sistemas menos complejos ni siquiera constan de gónadas 
diferenciadas, que son los órganos que producen los gametos en 
la mayoría de los animales. Entre los sistemas más simples se en- 
cuentran los de los gusanos poliquetos (filo Annelida). La mayo- 
ría de los poliquetos tienen sexos separados pero carecen de gó- 
nadas diferenciadas; en cambio, los óvulos y los espermatozóides 
se desarrollan a partir de células indiferenciadas que cubren el 
celoma. A medida que los gametos maduran, se desprenden de 

968 UNiDAD siete Forma y función de los animales 


la pared corporal y llenan el celoma. Según la especie, los game- 
tos maduros pueden expulsarse a través de aberturas excretoras 
o la masa creciente de óvulos puede provocar la fisura dei cuer- 
po y matar al padre para salir al medio. 

Los sistemas reproductores más complejos contienen vários 
grupos de tubos y glândulas accesorias que transportan, nutren 
y protegen los gametos y los embriones en vias de desarrollo. 
Muchos animales, cuyos planes corporales son relativamente 
simples, tienen sistemas reproductores muy complejos. Por 
ejemplo, los sistemas reproductores de los gusanos planos pará- 
sitos se ubican entre los más complejos dei reino animal (fig. 
46-7) Estos gusanos son hermafroditas. 

La mayoría de los insectos tiene sexos separados con sistemas 
reproductores complejos (fig. 46-8). En el macho, los esperma- 
tozóides se producen en un par de testículos y luego se transpor- 
tan a través de un conducto enrollado hacia dos vesículas semi- 
nales donde se almacenan. Durante el apareamiento, los esper- 
matozóides son eyaculados hacia el sistema reproductor femeni- 
no. En la hembra, los óvulos se desarrollan en un par de ovários 
y se transportan a través de conductos hacia la vagina, donde se 
produce la fecundación. En muchas especies, el sistema repro- 
ductor femenino posee una espermoteca, que es un saco que 
puede almacenar los espermatozóides durante un ano o más. 



Poro 
genital 


Órganos masculinos 


o Vesícula 
seminal 


© Conducto 
espermático 
(conducto 
deferente) 


© Conducto — 
deferente } 

0 Testículo - 


(Tracto digestivo) 


(Poro excretor) 


Órganos femeninos: 

Útero 

Glândula 
dei vitelo 

Conducto 
dei vitelo 

© Oviducto 
O Ovário 


Receptáculo 

seminal 


A Fig. 46-7. Anatomia dei aparato reproductor de un gusano 
plano parásito. La mayoría de los gusanos planos (filo Platyhelmint- 
hes) son hermafroditas. Tanto el sistema reproductor masculino como 
el femenino se exteriorizan a través, dei poro genital. Los espermatozói- 
des se producen en los testículos y transcurren por los conductos ilus- 
trados con la secuencia numerada hacia la vesícula seminal, que los al- 
macena. Durante la copulación, los espermatozóides son eyaculados 
dentro dei sistema femenino (por lo general, de otro indivíduo) y luego 
atraviesan el útero para ingresar en el receptáculo seminal. Los óvulos 
dei ovário ingresan en el oviducto, donde son fertilizados por los esper- 
matozóides provenientes dei receptáculo seminal y cubiertos por el vi- 
telo y el material secretado por las glândulas dei vitelo. Desde el oviduc- 
to, los óvulos fecundados entran en el útero y luego salen dei cuerpo. 
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(a) Abeja obrera macho. Los espermatozóides se forman en los testículos, 
atraviesan el conducto espermático (conducto deferente) y se almacenan 
en la vesícula seminal. El macho eyacula los espermatozóides con el 
líquido de las glândulas accesorias (los machos de algunas especies de 
insectos y otros artrópodos tienen apêndices denominados "trabas" que 
sostienen a la hembra durante la copulación). 


(b) Abeja obrera hembra. Los óvulos se desarrollan en los ovários y 
luego se dirigen a los oviductos y la vagina. Un par de glândulas 
accesorias (solo se ilustra una de ellas) agregan secreciones que 
protegen a los óvulos en la vagina. Después dei apareamiento, los 
espermatozóides se almacenan en la espermoteca, que es una 
cavidad conectada con la vagina a través de un conducto corto. 


▲ Fig. 46-8. Anatomia dei aparato reproductor un insecto. Los números indican las 
secuencias dei movimiento de los espermatozóides y los óvulos. 


Los planes básicos de todos los sistemas reproductores de los 
vertebrados son bastante similares, pero existen algunas variacio- 
nes importantes. En muchos vertebrados no mamíferos, los sis- 
temas digestivo, excretor y reproductor tienen una abertura com- 
partida liada el exterior que se denomina cloaca, que probable- 
mente estuvo presente en los antecestros de todos los vertebra- 
dos. En cambio, la mayoría de los mamíferos carece de cloaca y 
tienen una abertura separada para el tracto digestivo y la mayor 
parte de los mamíferos hembra también tienen aberturas separa- 
das para los tractos excretor y reproductor. El útero de casi todos 
los vertebrados está dividido en dos câmaras en forma parcial o 
completa. Sin embargo, en los seres humanos y otros mamíferos 
que solo producen unas pocas crias por ciclo de reproducción, 
como también en las aves y en muchas serpientes, el útero es una 
estructura única. El sistema reproductor masculino tiene como 
diferencia principal los órganos de la copulación. Muchos verte- 
brados no mamíferos no tienen un pene bien desarrollado y solo 
evaginan la cloaca para eyacular. 


Evaluación de conceptos 


. ■ ■ ■ • 


1. ^De qué manera la fecundación interna facilita la vida 
terrestre? 

2. «>Por medio de qué “estratégias” los animales con a) 

fecundación externa y b) fecundación interna aseguran 
que su progenie sobreviva hasta la adultez? 







Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


. 


Concepto 


Los órganos reproductores 
producen y transportan los 
gametos: enfoque sobre los 
seres humanos 

% 

Anatomia dei gparato reproductor femenino 

r *?■ 

Las estructuras reproductoras externas femeninas son el clíto- 
ris y dos pares de labiós, que rodean al clítoris y a la abertura va- 
ginal. Los órganos internos son un par de gónadas y un sistema 
de conductos y cavidades que transportan los gametos y albergan 
al embrión y al feto (fig. 46-9). 


Ovários 

Las gónadas femeninas u ovários se encuentran a ambos la- 
dos de la cavidad abdominal y están unidas al útero por medio 
de un mesenterio. Cada ovário está envuelto en una cápsula pro- 
tectora dura y contiene muchos folículos. Un folículo está com- 
puesto por un óvulo rodeado por una o varias capas de células 
foliculares que nutren y protegen al óvulo en desarrollo. Se con- 
sidera que los 400 000 folículos o casi todos los que una mujer 
tendrá durante su vida se forman antes dei nacimiento (no obs-^ 
tante, véase el último párrafo de la figura 46-11). Durante los 
anos fértiles de la mujer, solo vários cientos de folículos liberan 
sus óvulos. A partir de la pubertad y de forma continua hasta la 
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► Fig. 46-9. Anatomia dei 
aparato reproductor de la 
mujer. Con fines orientativos se 
sehalan algunas estructuras no 
relacionadas con la reproduc- 
ción entre parêntesis. 
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menopausia, un folículo suele madurar y liberar un óvulo duran- 
te cada ciclo menstrual. Las células dei folículo también produ- 
cen las hormonas sexuales primarias femeninas, es decir, los es- 
trógenos. El óvulo sale dei folículo por el proceso de ovulación. 
Luego, el tejido folicular restante crece dentro dei ovário y forma 
una masa sólida denominada cuerpo lúteo (“cuerpo amarillo”). 
El cuerpo lúteo secreta estrógenos adicionales y progesterona, 
que es una hormona que ayuda a mantener la capa interna dei 
útero durante el embarazo. Si el óvulo no se fertiliza, el cuerpo 
lúteo se desintegra y un nuevo folículo madura durante el ciclo 
siguiente. 

* 

Trompas de Falopio y útero 

El sistema reproductor femenino no está totalmente cerrado y 
el óvulo se expulsa a la cavidad abdominal cerca de la desembo- 
cadura de la trompa de Falopio. Ésta tiene una desembocadura 
en forma de embudo y los cilios dei epitelio que cubre el conduc- 
to ayudan a recoger el óvulo, al movilizar líquido desde la cavi- 
dad corporal hacia el conducto. Los cilios también transportan el 
óvulo a través de la trompa hacia el útero, también denominado 
“matriz”. El útero es un órgano muscular que puede expandirse 


durante el embarazo para adaptarse a un feto de 4 kg. La cubier- 
ta interna dei útero, el endometrio, es muy rica en vasos sanguí- 
neos. El cuello dei útero o cérvix desemboca en la vagina. 

* 

«r & 

* - £ 

Vagina y vulva 

La vagina es upã cavidad de paredes delgadas donde se depo- 
sitan los espermatozóides durante el coito y que sirve como ca- 
nal de parto para el nacimiento dei nino. Este órgano desembo- 
ca en el exterior a través de la vulva, un término genérico que ha- 
ce referencia al conjunto de los genitales externos femeninos. 

En el momento dei nacimiento y, por lo general, hasta que el 
coito o una actividad física intensa lo rompa, un fragmento del- 
gado de tejido denominado himen cubre la abertura de la vagi- 
na parcialmente en los seres humanos. La abertura vaginal y la 
abertura uretral se encuentran separadas dentro de una depre- 
sión denominada vestíbulo, limitado por un par de pliegues cu- 
tâneos delgados que se conocen como lábios menores. Un par 
de pliegues adiposos gruesos, los lábios mayores, rodean y pro- 
tegen los lábios menores y el vestíbulo. Ubicado en el extremo 
frontal dei vestíbulo, el clítoris está compuesto de un eje corto 
que sostiene un glande redondeado o cabeza que está cubierto 
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por un pequeno capuchón de piei o prepúcio. Durante la estimu- 
lación sexual, el clítoris, la vagina y los lábios menores se llenan 
de sangre y aumentan de tamano. El clítoris está compuesto so- 
bre todo de tejido eréctil. Al ser muy rico en terminales nervio- 
sas, es uno de los puntos más sensibles a la estimulación sexual. 
Durante la excitación sexual, las glândulas de Bartholin, ubica- 
das cerca de la abertura vaginal, secretan moco hacia el vestíbu- 
lo para mantenerlo lubricado y facilitar el coito. 

Glândulas mamarias 

Las glândulas mamarias están presentes en ambos sexos, pe- 
ro, en condiciones normales, solo cumplen una función en las 
mujeres. Estas no forman parte dei sistema reproductor pero son 
importantes para la reproducción de los mamíferos. Dentro de 


do conectivo. Estos tubos son los túbulos seminíferos, donde se 
forman los espermatozóides. Las células de Leydig, distribuidas 
entre los túbulos seminíferos, producen testosterona y otros an- 
drógenos. 

La producción de espermatozóides normales no puede llevarse a 
cabo con las temperaturas corporales de la mayoría de los mamífe- 
ros y los testículos de los seres humanos y muchos otros mamíferos 
se mantienen fuera de la cavidad abdominal en el escroto, que es un 
pliegue de la pared corporal. El escroto tiene alrededor de 2 °C me- 
nos que la cavidad abdominal. Los testículos se desarrollan en un 
sector elevado de la cavidad abdominal y descienden al escroto jus- 
to antes dei nacimiento. En muchos roedores, los testículos vuelven 
a la cavidad abdominal entre las temporadas de reproducción, lo 
que interrumpe la maduración de los espermatozóides. Algunos 


las glândulas hay pequenas cavidades de tejido epitelial que se- 
cretan leche, que drena en una serie de conductos que desembo- 
can en el pezón. El tejido graso (adiposo) forma la masa princi- 
pal de la glândula mamaria de un mamífero que no está amaman- 
tando en ese momento. El nivel bajo de estrógenos en los machos 
impide el desarrollo dei aparato secretor y el depósito de grasa, 
de manera que las mamas masculinas permanecen pequenas y 
los pezones no se conectan con los conductos. 

Anatomia dei aparato reproductor masculino 

En la mayoría de las especies de mamíferos, incluídos los se- 
res humanos, los órganos dei aparato reproductor externo mas- 
culino son el escroto y el pene. Los órganos reproductores inter- 
nos son las gónadas que producen gametos (espermatozóides) y 
hormonas, las glândulas accesorias que secretan productos esen- 
ciales para el movimiento de los espermatozóides y los conduc- 
tos que transportan los espermatozóides y las secreciones glan- 
dulares (fig. 46-10). 


Testículos 

Las gónadas masculinas o testículos están compuestas de 
muchos tubos muy enrollados rodeados por varias capas de teji- 
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▲ Fig. 46-10. Anatomia dei aparato repro- 
ductor dei varón. Las estructuras no relaciona- 
das con la reproducción se senalan entre parên- 
tesis. 
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mamíferos, cuya temperatura corporal es lo bastante baja para per- 
mitir la maduración de los espermatozóides, como monotremas, 
ballenas y elefantes, conservan los testículos dentro de la cavidad 
abdominal de forma permanente. 

Conductos 

Los espermatozóides salen de los túbulos seminíferos de un tes- 
tículo para ingresar en los túbulos enrollados dei epidídimo. Los 
espermatozóides tardan alrededor de 20 dias en atravesar los túbu- 
los de 6 m de longitud de cada epidídimo dei hombre. Durante es- 
te paso los espermatozóides adquieren motilidad y capacidad de 
fertilizar el óvulo. Cuando se produce la eyaculación, los esperma- 
tozóides son impulsados desde el epidídimo a través dei conducto 
deferente musculares. Estos dos conductos (uno de cada epidídi- 
mo) salen dei escroto y pasan alrededor y por detrás de la vejiga, 
donde cada uno se une con un conducto d ; la vesícula seminal pa- 
ra formar un conducto eyaculador corto. Los conductos eyacula- 
dores desembocan en la uretra, que es el tubo que drena tanto el 
sistema excretor como el reproductor. La uretra se extiende dentro 
dei pene y se abre hacia el exterior en la punta de este órgano. 

Glândulas 

Hay tres grupos de glândulas accesorias -las vesículas semina- 
les, la glândula prostática y las glândulas bulbouretrales- que 
agregan secreciones al semen, el líquido eyaculado. Un par de 
vesículas seminales suministran el 60% dei volumen total dei 
semen. El líquido producido por las vesículas seminales es espe- 
so, amarillento y alcalino y contiene moco, el azúcar fructosa 
(que proporciona la mayor parte de la energia empleada por los 
espermatozóides), una enzima coagulante, ácido ascórbico y 
prostaglandinas, que son los reguladores locales que se comenta- 
ron en el capítulo 45. 

La glândula prostática es la más grande de las glândulas que 
secretan semen. Su producto se vierte directamente en la uretra 
a través de varios c conductos pequenos. El líquido prostático es 
poco denso y lechoso; contiene enzimas anticoagulantes y citra- 
to (un nutriente para los espermatozóides). La glândula prostáti- 
ca origina uno de los problemas médicos más frecuentes en los 
hombres mayores de 40 anos. El aumento benigno (no neoplási- 
co) dei tamano de la próstata se produce en más de la mitad de 
los hombres de este grupo etário y en casi todos los hombres de 
más de 70 anos. El câncer de próstata es uno de los más frecuen- 
tes en los varones. Su tratamiento es quirúrgico o con fármacos 
que inhiben las gonadotropinas, lo que produce una disminu- 
ción de la actividad y el tamano de la próstata. 

Las glândulas bulbouretrales son un par de glândulas pe- 
quenas ubicadas junto a la uretra debajo de la próstata. Antes de 
la eyaculación, estas glândulas secretan un moco claro que neu- 
traliza cualquier resto de orina ácida que pudo permanecer en la 
uretra. El líquido bulbouretral lleva algunos espermatozóides li- 
berados antes de la eyaculación y este hecho representa una de 
las razones por las cuales el método coitus interruptus para el con- 
trol de la natalidad tiene una tasa de fracaso tan elevada. 

Semen en el tracto reproductor femenino 

Un hombre suele eyacular entre 2 y 5 mL de semen y cada mi- 
lilitro puede contener entre 50 y 130 millones de espermatozói- 
des. Una vez en el tracto reproductor femenino, las prostaglandi- 
nas dei semen producen el adelgazamiento dei moco en la de- 
sembocadura dei útero y estimulan contracciones de los múscu- 
los uterinos, lo que contribuye al ascenso del semen a través dei 


útero. La alcalinidad dei semen ayuda a neutralizar el ambiente 
ácido de la vagina para proteger los espermatozóides y aumentar 
la movilidad. Cuando se ha eyaculado, el semen se coagula, lo 
que facilita que las contracciones uterinas lo transporten hacia 
arriba; luego, los anticoagulantes licuan el semen y los esperma- 
tozóides comienzan a migrar a través dei tracto femenino. 

Pene 

El pene está compuesto de tres cilindros de tejido eréctil espon- 
joso que se forma a partir de venas y capilares modificados. Du- 
rante la estimulación sexual, el tejido eréctil se llena de sangre pro- 
veniente de las artérias. A medida que este tejido se llena, la pre- 
sión creciente sella las venas que drenan el pene y produce su in- 
gurgitación con sangre. La erección resultante es esencial para la 
introducción dei pene en la vagina. Los roedores, los mapaches, las 
morsas, las ballenas y otros mamíferos también poseen un báculo, 
que es un hueso ubicado dentro dei pene para ayudar a endurecer- 
lo. El consumo de alcohol y de ciertos fármacos y los problemas 
emocionales pueden producir una impotência temporal, que es la 
incapacidad reversible de lograr una erección. Existen vários fár- 
macos e implantes penianos disponibles para los hombres con im- 
potência irreversible secundaria debida a trastomos en los sistemas 
nervioso o circulatório. El fármaco de administración oral Viagra 
(citrato de sildenafilo) promueve la acción dei regulador local óxi- 
do nítrico (NO), que aumenta la relajación de los músculos lisos 
de los vasos sanguíneos dei pene. Esto permite que la sangre ingre- 
se en el tejido eréctil y mantenga la erección. 

El cuerpo dei pene está cubierto por una piei relativamente 
gruesa. La cabeza o glande dei pene tiene una cubierta muchc 
más delgada y, en consecuencia, es mucho más sensible a la esti- 
mulación. El glande está recubierto por un pliegue cutâneo de- 
nominado prepúcio que puede extirparse por medio de la cir- 
cuncisión. Esta cirugía surgió de tradiciones religiosas y no tiene 
una ehcacia comprobada para mejorar la salud o la higiene. 

Respuesta sexual humana 

Como se menciono antes, muchos animales desarrollan con- 
ductas sexuales elaboradas. La estimulación sexual en los seres 
humanos es incluso más compleja y conlleva una variedad de 
factores psicológicos y físicos. Sin embargo, la respuesta sexual 
humana se caracteriza por un patrón fisiológico común. 

Hay dos tipü£ de reacciones fisiológicas que predominan en 
ambos sexos: vasiocongestión, es decir, el llenado de un tejido 
con sangre producido por el aumento dei flujo sanguíneo a tra- 
vés de las arteriaé de ese tejido, y miotonía, que es el aumento 
de la tensión muscular. Tanto el músculo esquelético como el li- 
so pueden tener contracciones constantes o rítmicas, incluidas 
aquellas asociadas con el orgasmo. 

El ciclo de respuesta sexual puede dividirse en cuatro fases: ex- 
citación, meseta, orgasmo y resolución. Una función importante de 
la fase de excitación es la preparación de la vagina y el pene para el 
coito. Durante esta fase, la vasocongestión se evidencia en particu- 
lar por la erección dei pene y el clítoris, el aumento dei tamano de 
los testículos, los lábios y las mamas y la lubricación vaginal. Pue- 
de producirse miotonía que determina la erección dei pezón o pue- 
de aparecer tensión en los brazos y las piemas. 

En la fase de meseta, estas respuestas continúan. En las muje- 
res, el tercio externo de la vagina se congestiona, mientras que 
los dos tercios internos se expanden levemente. Este cambio, 
asociado con la elevación dei útero, forma una depresión que re- 
cibe los espermatozóides en la parte posterior de la vagina. Las 
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frecuencias respiratória y cardíaca aumentan, la última a veces, has- 
ta 150 latidos por minuto, no como resultado dei esfuerzo físico de 
la actividad sexual sino como respuesta involuntária a la estimula- 
ción dei sistema nervioso autónomo (figs. 48-21 y 48-22). 

El orgasmo se caracteriza por contracciones involuntárias rít- 
micas de las estructuras dei aparato reproductor en ambos sexos. 
El orgasmo masculino tiene dos estádios. La emisión es la con- 
tracción de las glândulas y los conductos dei tracto reproductor, 
lo que impulsa el semen hacia la uretra. La expulsión o eyacula- 
ción se produce cuando la uretra se contrae y el semen se exte- 
rioriza. Durante el orgasmo femenino, el útero y la parte externa 
de la vagina se contraen, pero los dos tercios internos de la vagi- 
na no lo hacen. El orgasmo es la fase más corta dei ciclo de res- 
puesta sexual y dura solo alrededor de unos pocos segundos. En 
ambos sexos se producen contracciones en intervalos de 0,8 se- 
gundos, aproximadamente, y en éstas pueden participar el esfín- 
ter anal y vários músculos abdominales. 

La fase de resolución completa el ciclo y revierte las respues- 
tas de los estádios anteriores. Los órganos recuperan su tamano 
y su color normales y los músculos se relajan. La mayoría de los 
câmbios de la resolución se desarrollan en 5 minutos. Sin embar- 
go, la perdida de la erección peniana y clitoridiana puede tardar 
un poco más de tiempo. En ambos sexos, la pérdida inicial de la 
erección es rápida, pero el retorno de los órganos a su tamano 
prévio a la excitación puede tardar hasta una hora. 


Evahiación de conceptos 


1 . Ordene los siguientes conductos masculinos en la secuen- 
cia correcta para el transporte de los espermatozóides: 
epidídimo, túbulo seminífero, uretra, conducto deferente. 

2. «?De que modo mantienen las glândulas masculinas acce- 
sorias la motilidad de los espermatozóides y la* 
fecundación? 


3. En la respuesta sexual humana, ^qué órganos 
experimentan vasocongestión? 



En los seres humanos y otros 
mamíferos existe una interrelación 
compleja de hormonas que regula 
la gametogénesis 

<>Cuál es la forma exacta en que se producen los gametos en el 
cuerpo de los mamíferos? El proceso, denominado gametogénesis, 
se basa en la meiosis, pero hay diferencias entre las hembras y los 
machos. La ovogénesis, esto es, el desarrollo de los ovocitos madu- 
ros (óvulos), se describe en la figura 46-11. La espermatogéne- 
sis, que es la producción de espermatozóides maduros, es un pro- 
ceso continuo y prolífico que se desarrolla en el macho adulto. Ca- 
da eyaculación de un hombre contiene entre 100 y 650 millones de 
espermatozóides y los hombres pueden eyacular una vez al día con 
una reducción mínima de la capacidad de fertilización. La esperma- 
togénesis se produce en los túbulos seminíferos dei testículo. En la 
figura 46-12 se describe el proceso con algunos detalles. 


La ovogénesis es diferente de la espermatogénesis en tres ele- 
mentos principales. En primer lugar, durante las divisiones meió- 
ticas de la ovogénesis, la citocinesis es desigual y casi todo el ci- 
toplasma es monopolizado por una sola célula hija, el ovocito se- 
cundário. Esta célula grande puede evolucionar para convertirse 
en el óvulo; los demás productos de la meiosis, que son células 
más pequenas denominadas cuerpos polares, degeneram En 
cambio, en la espermatogénesis, los cuatro productos de la meio- 
sis se transforman en espermatozóides maduros (compare las 
figuras 46-11 y 46-12). En segundo lugar, aunque las células a 
partir de las cuales se desarrollan los espermatozóides se siguen 
dividiendo por mitosis durante toda la vida dei hombre, esto no 
se observa en la ovogénesis que se desarrolla en la mujer (véase 
texto en la figura 46-11). En tercer lugar, la ovogénesis presenta 
períodos u de reposo” prolongados, a diferencia de la espermato- 
génesis que produce espermatozóides maduros a partir de célu- 
las precursoras en una secuencia ininterrumpida. 

Ciclo reproductor femenino 

En las mujeres la secreción de hormonas y los acontecimientos 
reproductores que regulan estas sustancias son cíclicos. Aunque 
los hombres producen espermatozóides de forma continua, las 
mujeres expulsan un solo óvulo o unos pocos óvulos en un mo- 
mento específico durante cada ciclo. El control hormonal dei ci- 
clo femenino es complejo, como se comentará más adelante. 

Ciclo menstrual comparado con el ciclo estral 

En las hembras de los mamíferos se producen dos diferentes ti- 
pos de ciclos. Los seres humanos y algunos otros primates tienen 
ciclos menstruales, mientras que otros mamíferos desarrollan ci- 
clos estrales. En ambos casos, la ovulación se produce en un mo- 
mento dei ciclo después de que el endometrio (capa interna dei úte- 
ro) comience a engrosarse y a desarrollar una irrigación sanguínea 
rica para preparar el útero para la posible implantación de un em- 
brión. Una diferencia entre los dos tipos de ciclos implica el desti- 
no de la cubierta uterina si no se produce el embarazo. En los ci- 
clos menstruales, el endometrio se desprende dei útero a través dei 
cérvix y la vagina en un período de sangrado denominado mens- 
truación. En los ciclos estrales, el útero reabsorbe el endometrio y 
no se produce un sangrado abundante. 

Otras distinciones importantes son los câmbios conductuales 
más pronunciados durante los ciclos estrales en comparación con 
los asociadòs con lo? ciclos menstruales y los efectos más intensos 
de las estaciones y el cliifta sobre los ciclos estrales. Aunque las mu- 
jeres pueden desarrollar actividad sexual durante todo el ciclo 
menstrual, la mayoría de los mamíferos solo copulan durante el pe- 
ríodo cercano a la ovulación. Este intervalo de actividad sexual, de- 
nominado estro (dei latín oestrus , frenesi, pasión), es el único mo- 
mento en que la condición de la vagina permite el apareamiento. A 
menudo, el estro se denomina ceio y, durante este período, la tem- 
peratura corporal femenina aumenta levemente. La duración y la 
frecuencia de los ciclos reproductores varían mucho entre los ma- 
míferos. El ciclo menstrual de las mujeres se produce en promedio 
cada 28 dias (aunque los ciclos varían entre 20 y 40 dias). En cam- 
bio, el ciclo estral de las ratas solo dura 5 dias. Los osos y los perros 
tienen un ciclo por ano y los elefantes tienen vários de estos ciclos. 

El ciclo reproductor femenino humano en detalle 

A continuación se examinará el ciclo reproductor femenino 
humano con mayor detalle para evaluar la forma en que las hor- 
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Figura 46-11 
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de la ovogénesis humana 



La ovogénesis comienza en el embrión femeni- 
no con la diferenciación de las células germina- 
les primordiales en ovogonias, que son células 
madre específicas dei ovário. Una ovogonia se 
multiplica por mitosis y comienza la meiosis, 
pero el proceso se detiene en la profase I. Las 
células en este estádio, que se denominan ovo- 
citos primários, permanecen en estado de la- 
tencia dentro de folículos pequenos (cavidades 
cubiertas por células protectoras) hasta la pu- 
bertad, cuando las hormonas los reactivan. A 
partir de la pubertad, la hormona folículo esti- 
mulante (FSH) estimula a un folículo periodi- 
camente para que crezca e induzca a su ovocito 
primário a completar la meiosis I y comenzar la 
meiosis II. Luego la meiosis se vuelve a detener. 
Latente en la metafase II, el ovocito secundário 
se libera durante la ovulación, cuando el folícu- 
lo se rompe. Por lo general, un solo ovocito ma- 
dura y se libera una vez al mes. L meiosis no 
continua hasta que un espermatozóide penetra 
en el ovocito; solo en ese momento se comple- 
ta la ovogénesis y se produce un óvulo (en otras 
especies de animales el espermatozóide puede 
ingresar en el ovocito en el mismo estádio, an- 
tes o, después.) 

Las divisiones meióticas que forman parte de la 
ovogénesis desarrollan una citocinesis desigual 
y las células más pequenas se convierten en 
cuerpos polares (el prirner cuerpo polar puede 
volver a dividirse o no). Después de terminada 
la meiosis, el núcleo haploide dei espermato- 
zóide y el ahora óvulo maduro se fusionan; es- 
te acontecimiento constituye la fecundación. 

El folículo roto restante después de la ovula- 
ción se convierte en el cuerpo lúteo. No obstan- 
te, si el ovocito liberado no se fecunda, el cuer- 
po lúteo degenera. 

Durante muchos anos los científicos creyeron 
que las mujeres, como la mayoría de las hem- 
bras de mamíferos, nacían con todos los ovoci- 
tos primários que iban a tener en toda su vida; 
es decir, que no se desarrollaban ovocitos pri- 
mários nuevos después dei nacimiento. Sin em- 
bargo, en marzo de 2004, los investigadores pu- 
blicaron que en ovários de los ratones adultos 
se multiplicaban ovogonias que se podían desa- 
rrollar para transformarse en ovocitos. Los in- 
vestigadores tratan de buscar células similares 
en los ovários humanos. Es posible que la dis- 
minución notable de la fertilidad que se produ- 
ce a medida que las mujeres envejecen se deba 
a la reducción gradual de ovogonias y no solo a 
la degeneración de los ovocitos viejos. 
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ca de los túbulos seminíferos. Las células germinales primordiales de 
los testículos embrionários se diferencian en espermatogonias, que son 
las células madre que originan a los espermatozóides. A medida que las 
espermatogonias se diferencian en espermatocitos y luego en espermá- 
tidas, la meiosis reduce el número de cromosomas de diploide (2 n = 46 
en los seres humanos) a haploide (n = 23). Las células en vias de desa- 
rrollo son impulsadas desde su ubicación cerca de la pared externa dei 
túbulo seminífero hacia la luz (abertura central) y luego al epidídimo, 
donde adquieren movilidad. 

La estructura de un espermatozóide se adapta a su función. En los se- 
res humanos, como en la mayoría de las especies, tienen una cabeza que 
contiene el núcleo haploide y un cuerpo especial en la punta, el acroso- 
ma, que contiene enzimas que ayudan al espermatozóide a penetrar en 
el óvulo. Detrás de la cabeza, el espermatozóide posee grandes cantida- 
des de mitocondrias (o una sola grande en algunas especies) capaces de 
proporcionar ATP para el movimiento de la cola, que es un flagelo. 
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Estas ilustraciones correlacionan los estádios de la meiosis en el desa- 
rrollo de los espermatozóides (izquierda) con la estructura microscópi- 
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monas coordinan una función compleja. El 
término ciclo menstrual representa de forma 
específica los câmbios que se producen en el 
útero; en consecuencia, también se denomina 
ciclo uterino. Este proceso se debe a sucesos 
cíclicos que se desarrollan en los ovários; es 
decir, por el ciclo ovárico. Por tanto, el ciclo 
reproductor femenino es, en realidad, un ci- 
clo integrado que incluye a dos órganos, el 
útero y los ovários. 

Las hormonas que desarrollan el control 
superior de este ciclo doble son las mismas 
hormonas cerebrales que regulan el sistema 
reproductor masculino, esto es, la hormona 
liberadora de gonadotropinas (GnRH) secre- 
tada por el hipotálamo y las gonadotropinas 
hormona folículo-estimulante (FSH) y hor- 
mona luteinizante (LH) secretadas por el ló- 
bulo anterior de la hipófisis. Las concentra- 
ciones de FSH y LH en la sangre controlan la 
producción de dos clases de hormonas este- 
roideas que se sintetizan en los ovários: estró- 
geno (en realidad, una familia de hormonas 
muy relacionadas entre sí) y progesterona. A 
su vez, el ciclo ovárico de producción de hor- 
monas controla el ciclo uterino de prolifera- 
ción y perdida dei endometrio. El resultado es 
que el crecimiento dei folículo ovárico y la 
ovulación se sincronizan con la preparación 
de la capa interna dei útero para la posible 
implantación de un embrión. Además de leer 
el comentário siguiente, diríjase a la figura 
46-13 como guia para comprender la forma 
en que las cinco clases de hormonas partici- 
pan en un esquema elaborado que compro- 
mete retroalimentaciones tanto positivas co- 
mo negativas. 

El ciclo ovárico. o El ciclo comienza con 
la liberación de GnRH por parte dei hipotála- 
mo, que @ estimula a la hipófisis para que 
secrete pequenas cantidades de ESH y LH. 

La FSH (para hacer honor a su nombre) esti- 
mula el crecimiento de los folículos con la co- 
laboración de la LH y d las células de los fo- 
lículos en vias de proliferación comienzan a 
sintetizar estrógeno. En la figura 46-13d se 
observa un ascenso lento de la cantidad de es- 
trógeno secretado durante la mayor parte de 
la fase folicular, que es el período dei ciclo 
ovárico durante el cual los folículos crecen y 
los ovocitos maduran (vários folículos co- 
mienzan a crecer cuando se inicia cada ciclo, 
pero, por lo general, uno solo madura; los de- 
más se desintegran). Los niveles bajos de es- 
trógeno inhiben la secreción de las hormonas 
hipofisarias y, de esta manera, mantienen los 
niveles de ESH y LH relativamente bajos. 

Sin embargo, los niveles de ESH y LH ex- 
perimentan un ascenso brusco cuando el 
folículo en crecimiento comienza a secretar 
una cantidad de estrógeno mucho mayor. Si 
bien un nivel bajo de estrógeno inhibe la se- 
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Á Fig. 46-13. Ciclo reproductor femenino. Esta figura muestra la forma en que los niveles 
hormonales sanguíneos cambiantes representados en las partes (a), (b) y (d) regulan (c) el ci- 
clo ovárico y (e) el ciclo uterino (menstrual). La escala de tiempo en la parte inferior de la figu- 
ra se aplica a las partes (b)-(e). 
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creción de las gonadotropinas hipofisarias, una concentración 
elevada de esta hormona ejerce el efecto contrario: estimula la se- 
creción de gonadotropinas al actuar sobre el hipotálamo para que 
incremente su producción de GnRH. En la figura 46- 13b se 
puede observar esta respuesta en forma de incrementos agudos 
de los niveles de FSH y LH que se producen poco después dei 
aumento de la concentración de estrógeno indicado en la figura 
46-13d. El efecto es mayor para la LH porque la concentración 
elevada de estrógeno también aumenta la sensibilidad de las cé- 
lulas hipofisarias productoras de LH a la GnRH. En este momen- 
to, los folículos pueden responder con mayor intensidad a la LH 
porque una mayor cantidad de estas células tienen receptores pa- 
ra esa hormona. El incremento de la concentración de LH provo- 
cado por la mayor secreción de estrógeno en el folículo en vias 
de proliferación es un ejemplo de una retroalimentación positi- 
va. La LH induce la maduración final dei folículo. 0 El folículo 
en vias de maduración desarrolla una cavidad interna llena de lí- 
quido y aumenta mucho de tamano hasta formar una protrusión 
cerca de la superficie dei ovário. La fase folicular finaliza con 
la ovulación alrededor de un día después dei pico de LH. El fo- 
lículo y la pared dei ovário adyacente se rompen y se libera el 
ovocito secundário. 

© Después de la ovulación, durante la fase luteínica dei ci- 
clo ovárico, la LH estimula la transformación dei tejido folicular 
que queda en el ovário en el cuerpo lúteo, que es una estructura 
glandular (fig. 46- 13c) (la LH recibe su nombre de su función 
riuteinizante”). Bajo la estimulación continua realizada por la LH 
durante esta fase dei ciclo ovárico, el cuerpo lúteo secreta proges- 
terona y estrógeno (fig. 46-13d). A medida que los niveles de 
progesterona y estrógeno aumentan, la combinación de estas 
hormonas ejerce una retroalimentación negativa sobre el hipotá- 
lamo y la hipófisis para inhibir la secreción de FSH y LH. Al fi- 
nal de la fase luteínica, el cuerpo lúteo se desintegra y las con- 
centraciones de estrógeno y progesterona descienden súbitamen- 
te. Los niveles descendentes de las hormonas ováricas liberan al 
hipotálamo y la hipófisis de los efectos inhibidores de estas hor- 
monas. Entonces, la hipófisis puede comenzar a secretar sufi- 
ciente FSH para estimular la proliferación de nuevos folículos en 
el ovário y de esta manera, iniciar el siguiente ciclo ovárico. 

Ciclo uterino (menstrual). Las hormonas secretadas por los 
ovários -estrógeno y progesterona- ejercen un efecto importante 
sobre el útero. El estrógeno secretado en cantidades crecientes 
por los folículos en vias de desarrollo estimula el engrosamiento 
dei endometrio. De esta manera, la fase folicular dei ciclo ovári- 
co queda coordinada con la fase proliferativa dei ciclo uterino 
(fig. 46-13e). Después de la ovulación, © el estrógeno y la pro- 
gesterona secretados por el cuerpo lúteo estimulan el desarrollo 
continuo y el mantenimiento dei endometrio, que consiste en el 
aumento dei tamano de las artérias y la proliferación de las glân- 
dulas endometriales. Estas glândulas secretan un líquido nutriti- 
vo que puede mantener al embrión incluso antes de que se im- 
plante en el útero. Esto implica que la fase luteínica dei ciclo ová- 
rico está coordinada con lo que se denomina fase secretora dei 
ciclo uterino. 

© El descenso rápido dei nivel de hormonas ováricas cuando 
el cuerpo lúteo se desintegra produce espasmos de las artérias de 
la capa interna dei endometrio que impiden la llegada de sangre 
hasta ella. Los dos tercios superiores dei endometrio se desinte- 
gran y se produce la menstruación -fase de flujo menstrual dei 
ciclo uterino- y el comienzo de un ciclo nuevo. Por convención, 
el primer día de la menstruación se designa como día 1 dei ciclo 
uterino (y ovárico). El sangrado menstrual suele persistir duran- 


te vários dias. Durante la menstruación comienza a proliferar una 
nueva serie de folículos ováricos. 

Ciclo tras ciclo, la maduración y la liberación de los óvulos dei 
ovário se integran con los câmbios en el útero, que es el órgano 
que debe adaptarse al embrión si el óvulo se fecunda. Si un em- 
brión no se ha implantado en el endometrio al final de la fase se- 
cretora dei ciclo uterino, comienza un nuevo flujo menstrual que 
senala el día 1 dei ciclo siguiente. Más adelante (en este capítu- 
lo) se comentarán los mecanismos compensadores que impiden 
la desintegración dei endometrio durante el embarazo. 

Además de las funciones dei estrógeno para coordinar el ciclo re- 
productor femenino, esta familia de hormonas es responsable de las 
características sexuales secundarias de la mujer. El estrógeno indu- 
ce el depósito de grasa en las mamas y en las caderas, aumenta la 
retención de agua, afecta al metabolismo dei cálcio, estimula el de- 
sarrollo de las mamas e influye en la conducta sexual femenina. 

Menopausia. Después de alrededor 450 ciclos, las mujeres ex- 
perimentan la menopausia, que es el cese de la ovulación y la 
menstruación. La menopausia suele presentarse entre los 46 y los 
54 anos. Es probable que, a esta edad, los ovários pierdan su capa- 
cidad de respuesta a las gonadotropinas producidas por la hipófisis 
(FSH y LH) y se desarrolle la menopausia debido a una disminu- 
ción de la producción de estrógeno por parte de los ovários. La me- 
nopausia es un fenómeno inusual; en la mayoría de las especies, las 
hembras y los machos conservan su capacidad reproductora duran- 
te toda su vida. ^Existe una explicación evolutiva para la menogaG- 
sia? <>Por qué la selección natural favoreció a las mujeres que aeja- 
ron de reproducirse? Una hipótesis intrigante propone que, al prin- 
cipio de la evolución humana, las mujeres que experimentaban la 
menopausia después de tener vários hijos aumentaban su rendi- 
miento; la pérdida de la capacidad de reproducirse les permitia cui- 
dar mejor a sus hijos y nietos y, de esta manera, aumentaba la su- 
pervivencia de los individuos que poseían sus genes. 

Control hormonal dei sistema reproductor 
masculino 

En el hombre, las hormonas sexuales principales son los an- 
drógenos, el más importante de los cuales es la testosterona. Los 
andrógenos son hormonas esteroides producidas, sobre todo, 
por las células de Leydig de los testículos, que son células inters- 
ticiales ub içadas cercai de los túbulos seminí feros. 

La testosterona y otfos andrógenos son responsables directos de 
las características se^úiales primarias y secundarias dei hombre. Las 
características sexuales primarias se asocian con el sistema repro- 
ductor: desarrollo de los vasos deferentes y otros conductos, desa- 
rrollo de las estructuras dei aparato reproductor externo y produc- 
ción de espermatozóides. Las características sexuales secundarias 
no se relacionan directamente con el sistema reproductor y abarcan 
la adquisición de voz grave, la distribución dei vello facial y pubia- 
no y el crecimiento muscular (los andrógenos estimulan la síntesis 
de proteínas). Los andrógenos también son determinantes potentes 
de la conducta de los mamíferos y otros vertebrados. Además de las 
conductas sexuales específicas y el impulso sexual, los andrógenos 
incrementan la agresividad general y son responsables de las con- 
ductas vocales, como el canto de las aves y el croar de las ranas. Las 
hormonas producidas por el lóbulo anterior de la hipófisis y el hi- 
potálamo controlan la secreción de andrógenos y la producción de 
espermatozóides en los testículos. Cuando analice la figura 46-14 
recuerde que cada hormona solo actúa sobre las células que tienen 
receptores específicos para ella (véase el cap. 45). 
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Evaluación de conceptos 






1. La FSH y la LH obtuvieron sus nombres de sucesos dei 
ciclo reproductor femenino, pero también actúan en los 
varones. ^En qué se parecen sus funciones en mujeres y 
hombres? 

2. ^En qué se diferencia un ciclo estral de un ciclo 
menstrual y en qué tipos de animales se presentan las 
dos clases de ciclos? 

3. ^Por qué se considera que los ciclos ovárico y uterino 
(menstrual) forman parte de un solo ciclo? 

4. <>Qué câmbios hormonales específicos desencadenan la 
ovulación? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 
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animales placentarios, el embrión 
crece dentro dei útero materno 
hasta el momento de nacer 

En los seres humanos y otros mamíferos placentarios (eute- 
rios), el embarazo o gestación es la condición de mantener uno 
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o vários embriones en el útero. El embarazo humano dura en 
promedio 266 dias (38 semanas) desde la fertilización dei óvulo 
o 40 semanas desde el comienzo dei último ciclo menstrual. La 
duración dei embarazo en otras especies se correlaciona con el 
tamano corporal y la madurez de la cria en el momento dei na- 
cimiento. Muchos roedores tienen períodos gestacionales de al- 
rededor de 21 dias, mientras que en los perros dura alrededor de 
60 dias. En las vacas, la gestación dura en promedio 270 dias (ca- 
si el mismo tiempo que en los seres humanos) y en los elefantes, 
dura más de 600 dias. 

Concepción, desarrollo embrionário y nacimiento 

La fecundación de un óvulo por un espermatozóide -también 
denominada concepción en los seres humanos- se produce en la 
trompa de Falopio (en animales, este conducto se denomina ovi- 
ducto) (fig. 46-15) Alrededor de 24 horas después, el cigoto re- 
sultante comienza a dividirse por medio de un proceso denomina- 
do segmentación. Este proceso continua y el embrión se transfor- 
ma en una “pelota" de células en el momento en que llega al útero 
3 o 4 dias después de la fecundación. Alrededor de 1 semana des- 
pués de la fecundación, la segmentación produce un estádio em- 
brionário denominado blas toeis to, que es una esfera de células con 
una cavidad. Por medio de un proceso que tarda vários dias más en 
completarse, el blastocisto se implanta en el endometrio. 

El embrión secreta hormonas que senalan su presencia y con- 
trolan el sistema reproductor materno. Una hormona embrioná- 
ria, la gonadotropina coriónica humana (HCG), actúa como la 
LH hipofisaria para mantener la secreción de progesterona y es- 
trógenos en el cuerpo lúteo durante los primeros meses dei em- 
barazo. Si no se produce esta compensa- 
ción hormonal, la disminución dei nivel 
materno de LH secundaria a la inhibición 
de la hipófisis produciría la menstruación 
y la pérdida dei embrión. Los niveles de 
HCG en sangre materna son tan elevados 
que parte de esta hormona se excreta a 
través de la orina, donde puede detectarse 
por medio de pruebas de embarazo. 


Retroalimentación 
negativa 

o 


La LH estimula a las 
células de Leydig 
para que sinteticeg 
testosterona, que,*a 
su vez, desencadena 
la producción de 
espermatozóides. 


it- 


Primer trimestre 

El embarazo humano se divide por con- 
veniência en tres trimestres. El primer tri- 
mestre es el momento en el que se produ- 
cen los câmbios más importantes tanto pa- 
ra la madre como para el embrión. A con- 




Características 
sexuales primarias 
y secundarias 

Testículo 


A Fig. 46-14. Control hormona! de los testículos. La hormona liberadora de gonadotrofina 
(GnRH) producida por el hipotálamo estimula al lóbulo anterior de la hipófisis para que secrete dos 
hormonas gonadotróficas con efectos diferentes sobre los testículos, la hormona luteinizante (LH) 
y la hormona folículo-estimulante (FSH). La FSH actúa sobre las células de Sertoli que nutren a los 
espermatozóides en vias de desarrollo (fig. 46-12). La LH actúa sobre las células de Leydig para que 
produzean andrógenos, sobre todo, testosterona. La retroalimentación negativa realizada por la 
testosterona sobre el hipotálamo y el lóbulo anterior de la hipófisis es el mecanismo fundamental 
de control de los niveles sanguíneos de LH, FSH y GnRH. 


* *■ 

f . tinuación, continuaremos la historia donde 
v la dejamos, en la implantación. El endome- 
trio responde a la implantación con el cre- 
cimiento sobre el blastocisto. En ese mo- 
mento comienza la diferenciación de las es- 
trueturas corporales dei embrión (se co- 
mentarán otros datos sobre el desarrollo 
embrionário en el capítulo 47). 

Durante las 2 a 4 primeras semanas de 
desarrollo, el embrión obtiene nutrientes 
directamente dei endometrio. Mientras 
tanto, la capa externa dei blastocisto, que 
se denomina trofoblasto, crece hacia 
afuera y se fusiona con el endometrio, que 
en definitiva contribuye a la formación de 
la placenta. Este órgano discoide, que 
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© La segmentación 
(división celular) comienza en la 
trompa de Falopio cuando el 
embriónse dirige al útero 
por peristalsisy a través de los 
movimientos de los cilios. 


Endometrio 


© Se produce la fecundación. 
Un espermatozóide ingresa en 
el ovocito; finaliza la meiosis 
dei ovocito y los núcleos dei 
óvulo y el espermatozóide se 
fusionan para formar un cigoto. 


o La ovulación libera un 
ovocito secundário que 
ingresa en la trompa de Falopio. 


(a) Desde la ovulación hasta la implantación 


© La segmentación continúa. 
Cuando el embrión llega al 
útero está compuesto por 
una "pelota" de células. 

Luego flota en el útero 
durante vários dias alimentado 
por las secreciones endometriales 
y se transforma en blastocisto. 


0 El blastocisto se implanta en 
el endometrio alrededor de 7 
dias después de la concepción. 



(b) Implantación dei blastocisto 


▲ Fig. 46-15. Formación dei cigoto y acontecimientos iniciales posteriores a la fecundación. Se comentarán más detalles sobre la fecunda- 
cón y la segmentación en el capítulo 47. 


contiene vasos sanguíneos embrionários y maternos, crece hasta 
el tamano aproximado de un plato y puede pesar casi 1 kg. La di- 
íusión dei material entre la circulación materna y la embrionária 
proporciona nutrientes, intercambia gases respiratórios y elimina 
los desechos metabólicos dei embrión. La sangre dei embrión se 
dirige a la placenta a través de las artérias dei cordón umbilical y 
regresa a través de la vena umbilical (fig. 46-16). 

El primer trimestre es el período principal de organogénesis, 
que es el desarrollo de los órganos corporales (fig. 46-17). El co- 
razón comienza a latir en la cuarta semana de edad gestacional y 
puede detectarse con un estetoscopio al final dei primer trimes- 
tre. Al final de la octava semana, todas las estructuras principales 
de 1 adulto están presentes de forma rudimentaria (durante la or- 
ganogénesis, el embrión es más sensible a amenazas como la ra- 
diación y los fármacos que pueden producir defectos congéni- 
tos). A las 8 semanas, el embrión se denomina feto. Aunque es- 
tá bien diferenciado, al final dei primer trimestre el feto solo mi- 
ie 5 cm de largo. 

Mientras tanto, la madre también experimenta câmbios rápi- 
dos. Los niveles elevados de progesterona inician modificaciones 
en su sistema reproductor, como, por ejemplo, la formación de 
un tapón mucoso protector en el cérvix, el crecimiento de la par- 
te materna de la placenta, el aumento dei tamano dei útero y (por 
retroalimentación negativa sobre el hipotálamo y la hipófisis) el 


cese de la ovulación y el ciclo menstrual. Las mamas también au- 
mentan de tamano con rapidez y, a menudo, son hipersensibles. 

Segundo trimestre . 

* 

■« • 

Durante el seguíiçlo trimestre, el feto crece hasta alcanzar alre- 
dedor de 30 cm y es muy activo. La madre puede sentir movimien- 
tos durante la primera 'parte dei segundo trimestre y la actividad 
fetal puede ser visibl/a través de la pared abdominal alrededor de 
la mitad de este período. Los niveles hormonales se estabilizan a 
medida que la HCG disminuye, el cuerpo lúteo se deteriora y la 
placenta adquiere todo el control de la producción de progestero- 
na, que mantiene el embarazo. Durante el segundo trimestre, el 
útero crece suficientemente para que el embarazo se evidencie. 

Tercer trimestre 

En el último trimestre se produce el crecimiento dei feto has- 
ta alcanzar los 3 o 4 kg de peso y 50 cm de longitud. La activi- 
dad fetal puede disminuir a medida que el feto llena el espado 
disponible dentro de las membranas embrionárias. A medida que 
el feto crece y el útero se expande alrededor de él, los órganos ab- 
dominales de la madre quedan comprimidos y desplazados y es- 
to produce deseo de orinar frecuentemente, bloqueos digestivos 
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Venas 

maternas 


Placenta 


Artérias 
maternas 


Útero 


r 


Lagos sanguíneos 
maternos 


Cordón umbilical 

Vellosidad 

coriónica con 
capilares fetales 


Arteriola fetal 
Vénula fetal - 
Cordón umbilical 


Porción materna 
de la placenta 


Porción fetal de la 
placenta (corion) 


Artérias umbilicales 
Vena umbilical 


▲ Fig. 46-16. Circulación placentaria. Desde 
la cuarta semana de desarrollo hasta el naci- 
miento, la placenta, que es una combinación de 
tejidos maternos y embrionários, transporta nu- 
trientes, gases respiratórios y desechos entre el 
embrión o feto y la madre. La sangre materna 
penetra en la placenta a través de las artérias. 


fluye a través de lagos sanguíneos en el endo- 
metrio y sale por las venas. La sangre embrioná- 
ria o fetal, que permanece dentro de los vasos, 
penetra en la placenta a través de artérias y 
transcurre por capilares en vellosidades corióni- 
cas digitiformes, donde adquiere oxigeno y nu- 
trientes. Como se indica en la figura, los capila- 


res fetales (o embrionários) y las vellosidades se 
proyectan en la porción materna de la placenta 
La sangre fetal sale de la placenta a través de 
venas que regresan al feto. El intercâmbio de 
materiales se realiza por difusión, transporte ac- 
tivo y absorción selectiva entre el lecho capiia' 
fetal y los lagos sanguíneos maternos. 



(a) 5 semanas. Los esbozos de los miembros, 
los ojos, el corazón, el hígado y de todos los 
demás órganos comenzaron a desarrollarse 
en el embrión, que solo mide 
aproximadamente 1 cm de longitud. 




(b) 14 semanas. El crecimiento y el desarrollo 
dei embrión, que pasa a denominarse feto, 
continúa durante el segundo trimestre. Este 
feto mide alrededor de 6 cm de longitud. 


(c) 20 semanas. Hacia el final dei segundo 
trimestre (a las 24 semanas), el feto 
alcanza una longitud aproximada de 
30 cm. 


▲ Fig. 46-17. Desarrollo dei feto humano. 
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y tensión en los músculos lumbares. La interacción compleja entre 
los reguladores locales (prostaglandinas) y las hormonas (sobre to- 
do, estrógeno y oxitocina) induce y regula el trabajo de parto, pro- 
ceso que permite el nacimiento. El mecanismo que desencadena el 
trabajo de parto no se conoce en su totalidad, pero en la figura 
46-18 se muestra un modelo. El estrógeno, que alcanza su máxi- 
mo nivel en la sangre materna durante las últimas semanas dei em- 
barazo, induce la formación de receptores de oxitocina en el úte- 
ro. La oxitocina, producida por el feto y el lóbulo posterior de la 
hipófisis, estimula el desarrollo de contracciones poderosas en el 
músculo liso uterino. La oxitocina también estimula a la placenta 
para que secrete prostaglandinas, que, a su vez, aumentan las con- 
tracciones. Por último, las tensiones físicas y emocionales asocia- 
das con las contracciones desencadenan la secreción de más oxito- 
cina y prostaglandinas a través de un sistema de retroalimentación 
positiva que subyace al proceso de trabajo de parto. 

El nacimiento o parto se produce debido a una serie de con- 
tracciones uterinas intensas y rítmicas. El proceso de trabajo de 
parto tiene tres estádios (fig. 46-19). El primer estádio es la di- 
latación y la desaparición (adelgazamiento) dei cérvix, que fina- 
liza con la dilatación completa. El segundo estádio es la expul- 
sión o parto dei feto. Las contracciones intensas y continuas im- 
pulsan al feto hacia el exterior dei útero y la vagina. En ese mo- 
mento se corta y se pinza el cordón umbilical. El estádio final dei 
trabajo de parto es el alumbramiento de la placenta, que en con- 
diciones normales se produce después dei parto dei nino. 

La lactancia es un aspecto de la atención posnatal único de 
los mamíferos. Después dei nacimiento, el descenso de los nive- 
les de progesterona libera al lóbulo anterior de la hipófisis de la 
retroalimentación negativa y permite la secreción de prolactina, 
que estimula la producción de leche después de un retraso de 2 
o 3 dias. La oxitocina controla la salida de leche en las glândulas 
mamarias (véanse la página 944 y la figura 45-7). 

Tolerância inmunitaria de la madre respecto al 
embrión y al fetõ 

El embarazo o gestación es un enigma inmunológico. La mi- 
tad de los genes dei embrión se heredan dei padre; en conse- 
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A Fig. 46-18. Modelo para la inducción dei trabajo de parto. 
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A Fig. 46-19. Las tres fases dei trabajo de parto. 


cuencia, muchos de los marcadores químicos presentes en la su- 
perfície dei embrión serán extranos para la madre. <>Por qué, en- 
tonces, la madre no rechaza al embrión como un cuerpo extra- 
no, como lo haría con un tejido o un injerto de un órgano que 
posee antígenos de otra persona? Los inmunólogos especialistas 
en reproducción trabajan para resolver este enigma. 

Una clave importante en relación con este tema puede ser el 
tejido denominado trofoblasto (véanse figs. 46-15 y 47-18). El 
trofoblasto es, inicialmente, la capa más externa dei blastocisto y 
permite la implantación proliferando dentro dei endometrio pa- 
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ra luego transformarse en la parte fetal de la placenta (véanse las 
figs. 46-15 y 46-16). ^Cómo podría el trofoblasto y luego la pla- 
centa proteger al embrión dei rechazo? A continuación se enun- 
cian algunas posibilidades. 

Durante el principio dei embarazo, el trofoblasto parece evitar 
que el sistema inmunitario de la madre rechace al blastocisto por 
medio de la secreción de moléculas de serial con efectos inmuno- 
supresores. Estas moléculas son HCG, una variedad de “factores” 
proteicos, una prostaglandina, varias interleucinas y un interfe- 
rem. Varias líneas de investigación sugieren que alguna combina- 
ción de estas sustancias interfiere en el rechazo inmunitario al ac- 
tuar sobre los linfocitos T de la madre, que son participantes im- 
portantes dei sistema inmunitario (véase cap. 43). 

Una hipótesis muy diferente indica que el trofoblasto y luego 
la placenta secretan una enzima que degrada con rapidez los su- 
plementos locales de triptófano, un aminoácido necesario para la 
supervivencia y el funcionamiento de las células T. Por lo menos, 
en ratones, esta enzima parece ser esencial para mantener la ges- 
tación. 

Otra posibilidad es la ausência de ciertos antígenos de histo- 
compatibilidad en las células placentarias y la secreción de una 
hormona que induce la síntesis de una proteína de membrana 
“induetora de la apoptosis” (FasL) en las células placentarias. Las 
células T activadas tienen un “receptor de apoptosis” (Fas) com- 
plementario y la unión de FasL con Fas hace que las células T se 
autodestruyan mediante apoptosis. 

Anticoncepción y aborto 

La anticoncepción, es decir, la prevención deliberada de la 
gestación, puede lograrse de varias maneras. Algunos métodos 
anticonceptivos impiden la liberación de los óvulos maduros 
(ovocitos secundários) y los espermatozóides de las gónadas; 
otros evitan la fecundación, al impedir la unión dei espermato- 
zóide con el óvulo y otros evitan la implantación dei embrión 
(fig. 46-20) La breve introducción a la biologia de los métodos 
usados con mayor frecuencia que se presenta a continuación no 
pretende ser un manual de anticoncepción. Para obtener infor- 
mación más completa se debe consultar a un médico o al perso- 
nal de un centro de salud. 

La fecundación se puede evitar si la pareja se abstiene de man- 
tener relaciones sexuales o por medio de alguno de los métodos de 
barrera que evitan el contacto entre los espermatozóides vivos y el 
óvulo. La abstinência temporal, que a menudo se denomina méto- 
do dei ritmo para el control de la natalidad o planificación fami- 
liar natural, consiste en evitar el coito cuando la concepción es más 
probable. Dado que el óvulo puede sobrevivir en el ovidueto du- 
rante 24 a 48 horas y los espermatozóides pueden sobrevivir hasta 
72 horas, una pareja que practica abstinência temporal no debe 
mantener relaciones sexuales vários dias antes y después de la ovu- 
lación. Los métodos más efectivos para determinar el momento de 
la ovulación combinan vários indicadores, como câmbios en el mo- 
co cervical y temperatura corporal durante el ciclo menstrual. Por 
tanto, la planificación familiar natural requiere que la pareja conoz- 
ca estos signos fisiológicos. Las parejas típicas que practican la pla- 
nificación familiar natural tienen una tasa de gestación entre el 
10 y el 20% (la tasa de embarazo es la cantidad de mujeres que con- 
ciben durante un ano por cada 100 mujeres que usan un método 
de planificación familiar específico, expresada en forma de porcen- 
taje). Algunas parejas usan el método de planificación familiar na- 
tural para aumentar la probabilidad de concepción. 

Como método para impedir la fecundación, el coitus interrup- 
tus (retiro dei pene de la vagina antes de la eyaculación) no es se- 
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A Fig. 46-20. Mecanismos de acción de algunos métodos anti- 
conceptivos. Las flechas rojas indican donde interfieren estos méto- 
dos, dispositivos o produetos sobre el flujo de acontecimientos desde la 
producción de los espermatozóides y los óvulos (ovocitos secundários) 
hasta el parto. 


guro. Puede haber espermatozóides en las secreciones que prece- 
den a la eyaculación y el retraso en la retirada o la falta de volun- 
tad para hacerlo pueden determinar que éste se realice demasia- 
do tarde. 

Los métodos anticonceptivos de barrera, que evitan que los 
espermatozóides se reúnan con el óvulo, se asocian con tasas de 
embarazo menores dei 10%. El condón o preservativo usado por 



el hombre, es una vaina fina de látex o de membrana natural que 
se coloca sobre el pene para recolectar el semen. En los indiví- 
duos sexualmente activos, los condones de látex son los únicos 
antieonceptivos que ofrecen cierta protección contra las enferme - 
dades de transmisión sexual, como, por ejemplo, el SIDA (sin 
embargo, esta protección no es absoluta). El método de barrera 
empleado con mayor frecuencia por las mujeres es el diafragma, 
un capuchón en forma de cúpula que se coloca en la porción su- 
perior de la vagina antes dei coito. Ambos dispositivos son más 
efectivos cuando se usan junto con una espuma o un gel esper- 
micida (que destruye los espermatozóides). Otros dispositivos de 
barrera para las mujeres son el capuchón cervical, que se coloca 
ajustado alrededor de la abertura dei cérvix y se mantiene en su 
sitio durante un período prolongado mediante succión, y el re- 
servorio vaginal o “condón femenino”. 

Después de la abstinência completa de relaciones sexuales, los 
métodos que impiden la liberación de los gametos son los más 
efectivos para el control de la natalidad. La esterilización (que se 
comentará más adelante) tiene una efectividad de casi el 100% y 
os antieonceptivos químicos, que se emplean con mayor fre- 
cuencia en forma de píldoras anticonceptivas, se asocian con 
:asas de gestación menores dei 1%. El método de control de la 
natalidad usado con mayor frecuencia es una combinación de un 
estrógeno sintético con un progestágeno sintético (hormona si- 
milar a la progesterona). Esta combinación actúa mediante re- 
Toalimentación negativa impidiendo la liberación de GnRH en el 
nipotálamo y, a su vez, de FSH y LH en la hipófisis. Cuando se 
evita la liberación de LH se impide la ovulación. Como mecanis- 
mo de refuerzo, la inhibición de la secreción de FSH producida 
por la dosis baja de estrógeno presente en las píldoras impide 
que se desarrollen los folículos. También hay una combinación 
similar de hormonas en forma de inyección, en una anillo que se 
mserta en la vagina y en parches. Las píldoras anticonceptivas de 
:ombinación pueden usarse en dosis elevadas como píldora dei 
cia después. Si se toman dentro de los tres primeros dias después 
ce una relación sexual no protegida evitan la fertilización o la im- 
plantación con una efectividad de alrededor dei 75%. 

Un segundo tipo de píldora anticonceptiva denominada mini- 
píldora solo contienç progestágeno. Esta píldora no inhibe la 
j vulación eficazmente y no es un anticonceptivo tan efectivo co- 
mo la combinación hormonal. La minipíldora evita la fecunda- 
:ión, sobre todo, porque produce el engrosamiento dei moco 
:ervical femenino para que evite que los espermatozóides pene- 
::en en el útero. El progestágeno también desencadena câmbios 
en el endometrio que impiden la implantación si se produce la 
:ecundación. El progestágeno puede administrarse en forma de 
eápsulas de liberación temporal y tamano adecuado que se im- 
plantan debajo de la piei y duran cinco anos o de inyecciones 
que duran tres meses, y en comprimidos (minipíldoras). 

«>Los antieonceptivos hormonales tienen efectos colaterales a 
.argo plazo? En las mujeres que toman una versión combinada, 
los problemas cardiovasculares representan la mayor preocupa- 
ción. Los antieonceptivos aumentan levemente el riesgo de la 
mujer de experimentar un trastorno de la coagulación, hiperten- 
sión arterial, infarto de miocardio agudo y accidente cerebrovas- 
cular. El tabaquismo simultâneo con la anticoncepción química 
aumenta diez veces o más el riesgo de mortalidad. Aunque la píl- 
dora incrementa el riesgo de enfermedad cardiovascular elimina 
el peligro dei embarazo; las mujeres que utilizan píldoras anti- 
conceptivas tienen tasas de mortalidad con un valor aproximado 
dei 50% con respecto al observado en las mujeres embarazadas. 
Además, la píldora disminuye el riesgo de câncer de ovário y en- 
dometrio y de mastopatía benigna. 


Un objetivo difícil en la investigación ha sido la anticoncep- 
ción química en los hombres. Los produetos químicos que alte- 
ran los niveles de testosterona son poco satisfactorios porque 
afectan a las características sexuales secundarias y a la esperma- 
togénesis. Sin embargo, en una etapa reciente, los investigadores 
comenzaron a buscar fármacos que tratan de modificar otras cla- 
ses de moléculas comprometidas en la esperma togénesis. Un fár- 
maco prometedor (en realidad un azúcar) ya ha sido aprobado 
para otro fin. Cuando se administra a ratones produce esperma- 
tozóides no funcionales, en apariencia debido a la inhibición de 
la síntesis de ciertos glucolípidos. 

La esterilización es la inhibición permanente de la liberación 
de gametos. La ligadura de trompas en las mujeres implica la 
cauterización o la ligadura de una sección de los oviduetos para 
evitar que los óvulos lleguen al útero. La vasectomía en los hom- 
bres es la sección de cada conducto deferente para evitar que los 
espermatozóides penetren en la uretra. Los procedimientos de 
esterilización masculina y femenina son relativamente seguros y 
carecen de efectos nocivos. Ambos son difíciles de invertir, por lo 
que deben considerarse permanentes. 

El aborto es la terminación dei embarazo en curso. El aborto 
espontâneo es muy frecuente; se produce en hasta una tercera 
parte de todos los embarazos, con frecuencia, antes de que la 
mujer lo haya advertido. Además, todos los anos casi 1,5 millón 
de mujeres estadounidenses deciden interrumpir la gestación 
con procedimientos médicos. Un fármaco denominado mifepristo- 
na o RU486, desarrollado en Francia, permite que la mujer termi- 
ne su embarazo sin métodos quirúrgicos dentro de las primeras 
7 semanas. Al ser análogo de la progesterona, la RU486 bloquea 
los receptores de progesterona en el útero, lo que evita que esta 
hormona mantenga el embarazo. Este fármaco se asocia con una 
dosis baja de prostaglandina para inducir contracciones uterinas. 

Técnicas modernas de reproducción asistida 

Los avances científicos y tecnológicos han posibilitado el en- 
foque de muchos problemas asociados con la reproducción. Por 
ejemplo, en la actualidad, es posible diagnosticar muchas enfer- 
medades genéticas y otros trastornos congénitos (presentes des- 
de el nacimiento) mientras el feto está dentro dei útero. La am- 
niocentesis y el muestreo de las vellosidades coriónicas son téc- 
nicas invasivas en las que se obtiene líquido amniótico o células 
fetales para realizar un análisis genético (fig. 14-17). Los proce- 
dimientos no invasivos suelen emplear imágenes ecográficas pa- 
ra determinar el estado dei feto (fig. 46-21) Una técnica nueva 
no invasiva se basa^en el hecho de que algunas células de la san- 
gre fetal atraviesan íayplacenta hacia la corriente sanguínea ma- 
terna. Una muestra cfè-sangre materna permite obtener células fe- 
tales que pueden id^ntificarse con anticuerpos específicos (que 
se unen con proteírfàs presentes en la superfície de las células fe- 
tales), para luego someterse a análisis en busca de trastornos ge- 
néticos. 

El diagóstico de las enfermedades genéticas en los fetos es mo- 
tivo de cuestionamientos éticos. Hasta la fecha, casi ninguno de 
los trastornos detectables se pueden corregir incluso después dei 
nacimiento. Los padres podrían enfrentarse con decisiones difí- 
ciles de tomar en relación con el hecho de si deben finalizar el 
embarazo o aceptar que tendrán un nino con defectos graves o 
una escasa expectativa de vida. Estos temas son complejos y exi- 
gen un razonamiento informado y cuidadoso y un asesoramien- 
to competente. 

La tecnologia relacionada con la reproducción puede ayudar a 
resolver distintos problemas de infertilidad. A veces, la hormo- 
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▲ Fig. 46-21. Ecografia. Esta imagen en color demuestra la presen- 
cia de gemelos en el útero. La imagen se obtuvo en una pantalla de or- 
denador enviando sonidos de alta frecuencia desde un transductor de 
ultrasonido al abdômen de una mujer embarazada, que rebotan en los 
fetos y devuelven una imagen. 


noterapia aumenta Ia producción de espermatozóides u óvulos y 
la cirugía puede corre gir trastomos, como la obstrucdón de los 
oviductos. Muchas parejas infértiles utilizan procedimientos de 
fecundación denominados técnicas de reproducción asistida. 
Por lo general, estos procedimientos implican la obtención de 
óvulos (ovocitos secundários) de los ovários de la mujer por mé- 
todos quirúrgicos después de la estimulación hormonal, la fe- 
cundación de los óvulos y su reinstauración en. el cuerpo de la 
mujer. Los óvulos, los espermatozóides y los embriones no utili- 
zados pueden congelarse para realizar intentos de fecundación 
posteriores. 

En la fecundación in vitro (FIV), el procedimiento de repro- 
ducción asistida más frecuente, los ovocitos se mezclan con es- 
permatozóides en placas de cultivo y se incuban durante vários 


dias para permitir que los óvulos fecundados comiencen a desa- 
rrollarse. Cuando se han convertido en embriones de por lo me- 
nos ocho células cada uno los embriones se introduce con cuida- 
do en el útero de la mujer y se permite que se implanten. En el 
ZIFT (transferencia intratubárica de cigotos), los óvulos taam- 
bién se fecundan in vitro pero los cigotos se transfieren inmedia- 
tamente a las trompas de Falopio. En el GIFT (transferencia in- 
tratubárica de gametos), los óvulos no se fecundan in vitro; los 
óvulos y los espermatozóides se colocan en los oviductos de la 
mujer con la esperanza de que se produzca la fecundación. En 
estos procedimientos se pueden emplear espermatozóides u óvu- 
los de donante. 

En la actualidad, estas técnicas se realizan en centros médicos 
importantes en todo el mundo. Aunque su coste es de miles de 
dólares en cada intento han permitido gestar miles de ninos. 
Hasta la fecha, las evidencias de malformaciones asociadas con 
estos procedimientos son escasas. 

Una vez que la concepción y la implantación se producen sa- 
tisfactoriamente, se despliega un programa de desarrollo que 
transforma el cigoto un nino. En el capítulo 47 se comentarán los 
mecanismos que determinan este desarrollo en los seres huma- 
nos y otros animales. 


1. Describa el estado dei embrión justo antes de que se im- 
plante en la capa interna dei útero. 

2. ^Por qué la determinación dei nível de HCG (gonadotro- 
pina coriónica humana) funciona como prueba de emba- 
razo al principio de la gestación pero no después? ^Cuál 
es la función de la HCG durante el embarazo? 

3. es a los hombres como la ligadura de trom- 
pas es a . 

4. ^Por qué el término nino probeta es una referencia inexac- 
ta para el producto de la fecundación in vitro ? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



ftevisión dei ca 



En el reino animal hay reproducción asexual y sexual 


hormonas y los^ctores ambientales controlan los ciclos de la re- 
producción. 


Concepto 


► La reproducción asexual da lugar a una progenie cuyos genes pro- 
ceden en su totalidad de un solo padre. La reproducción sexual re- 
quiere la fusión de los gametos masculino y femenino para formar 
un cigoto diploide (p. 964). 

► Mecanismos de reproducción asexual (pp. 964-965). La fisión, 
la gemación y la fragmentación con regeneración son mecanismos 
de reproducción asexual en vários invertebrados. 

► Ciclos y patrones reproductivos (pp. 965-966). Los animales 
pueden reproducirse solo de forma sexual o asexual o bien alternar 
entre ambas. Estos dos modos pueden variar en los procesos de 
partenogénesis, hermafroditismo y hermafroditismo secuencial. Las 


La fecundación depende de mecanismos que contri- 
buyen a que los espermatozóides se encuentren con 
los óvulos de la misma especie 

► En la fecundación externa la hembra expulsa óvulos, que son 
fecundados por los espermatozóides en el exterior. En la fecunda- 
ción interna el óvulo se une con el espermatozóide dentro dei cuer- 
po de la mujer. En cualquiera de los casos la fecundación requiere 
una sincronización adecuada, que con frecuencia depende de facto- 
res ambientales, feromonas y conductas de cortejo, juntos o por se- 
parado. La fecundación interna requiere interacciones conductuales 
importantes entre los animales macho y los animales hembra, al 
igual que órganos copuladores compatibles (p. 967). 
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Confirmación de la supervivencia de la descendencia (pp. 
967-968). Por lo general la producción de una cantidad de descen- 
dientes relativamente pequena por medio la fecundación interna se 
asocia con una mayor protección de los embriones y las crias. 

Producción y transporte de los gametos (pp. 968-969). Los sis- 
temas reproductores pueden consistir en sistemas tan simples como 
la producción de gametos a partir de células indiferenciadas en la 
cavidad corporal hasta ensamblajes complejos de gónadas masculi- 
nas y femeninas con tubos y glândulas accesorias que transportan y 
protegen a los gametos y los embriones en vias de desarrollo. 


Concepto 


Los órganos reproductores producen y transportan 
los gametos: comentário sobre los seres humanos 

> Anatomia dei aparato reproductor femenino (pp. 969-971). 

En la región externa la mujer tiene una vulva compuesta por el ves- 
tíbulo (con aberturas separadas para la vagina y la uretra), los lá- 
bios menores, los lábios mayores y el clítoris. En la región interna 
la vagina está conectada con el útero, que a su vez se une con dos 
oviductos. Dos ovários (gónadas femeninas) están llenos de folícu- 
los con óvulos en vias de desarrollo (ovocitos). Después de la ovu- 
lación los remanentes dei folículo forman el cuerpo lúteo, que se- 
creta hormonas durante un período variable dependiente de si el 
embarazo se produce o no. Aunque separadas dei sistema repro- 
ductor, las glândulas mamarias o mamas evolucionaron en relación 
con el cuidado parental de las crias. 

^ Anatomia dei aparato reproductor masculino (pp. 971-972). 

Las estructuras externas dei aparato reproductor masculino huma- 
no son el escroto y el pene. Las gónadas masculinas o testículos se 
encuentran en el ambiente frio dei escroto y poseen células produc- 
toras de hormonas y túbulos seminíferos formadores de espermato- 
zóides que se transportan con êxito al epidídimo, los conductos de- 
ferentes, el conducto eyaculador y la uretra, exteriorizada a través 
de la punta dei pene. 

► Respuesta sexual humana (pp. 972-973). Tanto los hombres co- 
mo las mujeres experimentan la erección de ciertos tejidos corpora- 
les debido a vasocongestión y a miotonía, que culminan en el or- 
gasmo. 


progesterona, ocasionan modificaciones en el útero. El folículo en 
vias de desarrollo produce estrógeno y el cuerpo lúteo secreta pro- 
gesterona y estrógenos. Se desarrollan retroalimentaciones positivas 
y negativas que regulan los niveles de las cinco hormonas que coor- 
dinan el ciclo. 

Control hormonal dei sistema reproductor masculino 

(p. 977). Los andrógenos (sobre todo, la testosterona) producidos 
por los testículos determinan el desarrollo de las características se- 
xuales primarias y secundarias en el hombre. La secreción de an- 
drógenos y la producción de espermatozóides dependen dei control 
realizado por las hormonas hipotalámicas e hipofisarias. 


Concepto 


En los seres humanos y en otros mamíferos placen- 
tarios el embrión crece dentro dei útero materno 

► Concepción, desarrollo embrionário y nacimiento (pp. 978- 
981). Después de la fecundación dei óvulo y la terminación de la 
meiosis en el oviducto, el cigoto experimenta la segmentación y se 
transforma en un blastocisto antes de la implantación en el endo- 
metrio. El embarazo humano puede dividi rse en tres trimestres. To- 
dos los órganos principales comienzan a desarrollarse hacia las 8 
semanas. El nacimiento o parto se produce debido a contracciones 
uterinas intensas y rítmicas. Un mecanismo de retroalimentación 
positivo que incluye prostaglandinas y las hormonas estrógeno y 
oxitocina regula el trabajo de parto. 

► Tolerância inmunitaria de la madre respecto al embrión y al 
feto (pp. 981-982). La aceptación de la progenie “extrana’ 1 por 
parte de la mujer embarazada todavia no se ha comprendido en 
forma completa pero podría deberse a la inhibición de la respuesta 
inmunitaria en el útero. 

^ Anticoncepción y aborto (pp. 982-983). Los métodos anticon- 
ceptivos pueden impedir la liberación de gametos maduros de las 
gónadas, la fecundación o la implantación dei embrión. 

► Técnicas modernas de reproducción asistida (pp. 983-984). 

Además de ayudar a detectar problemas antes dei nacimiento la 
tecnologia moderna puede colaborar con las parejas infértiles me- 
diante la fecundación in vitro. 


Concepto 


En los seres humanos y otros mamíferos existe una 
interrelación compleja de hormonas que regula la 
gametogénesis 

> La ovo génesis es la forma femenina de la gametogénesis, es decir, la 
producción de gametos y la espermatogénesis es la forma masculi- 
na. Los espermatozóides se desarrollan en forma continua, mientras 
que la maduración de los óvulos es discontinua y cíclica. La meio- 
sis es esencial en ambos procesos pero en la ovogénesis la citocine- 
sis es desigual y solo produce un óvulo grande. En la espermatogé- 
nesis cada célula inicial se convierte en cuatro espermatozóides 
(pp. 973-975). 

Ciclo reproductor femenino (pp. 973, 976-977). Las hormonas 
femeninas se secretan en forma rítmica y esto se refleja en el ciclo 
menstrual o estral. En ambos tipos de ciclos el endometrio se en- 
grosa para prepararse para una posible implantación. Sin embargo, 
el ciclo menstrual abarca el sangrado endometrial y la receptmdad 
sexual no está limitada a un período de calor como en el ciclo es- 
tral. La organización dei ciclo reproductor femenino depende de la 
secreción cíclica de GnRH en el hipotálamo y de FSEl y LH en el 
lóbulo anterior de la hipófisis. La FSH y la LH producen câmbios 
complejos en el ovário y, a través de la secreción de estrógeno y 


ÉVALUACIÔN DE CONOCIMIENTOS 


' 




Auíoevaluación 


1. ^Cuál de las siguiefttès afirmaciones caracteriza a la partenogénesis? 

a. Un individuo puede cambiar de sexo durante su vida. 

b. Grupos especializados de células se transforman en indivíduos 
nuevos. 

c. Un organismo prime ro es macho y luego hembra. 

d. Un óvulo se desarrolla sin ser fertilizado. 

e. Ambos miembros de la pareja tienen órganos reproductores mas- 
culinos y femeninos. 

2. <>Qué estructura está asociada en forma incorrecta con su función? 

a. Gónadas - producen gametos. 

b. Espermoteca - almacena espermatozóides en las abejas obreras 
de sexo masculino. 

c. Cloaca - sirve como abertura compartida entre los sistemas re- 
productor, excretor y digestivo. 

d. Báculo - endurece el pene en algunos mamíferos. 

e. Endometrio - forma la parte materna de la placenta. 
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3. ^Cuáles de las siguientes estructuras masculinas y femeninas son 
menos similares en relación con su función? 

a. Túbulos seminíferos - vagina. 

b. Células de Leydig - células foliculares. 

c. Espermatogonia - ovogonia. 

d. Testículos - ovários. 

e. Conducto deferente - oviducto. 


10. En los mamíferos machos, los sistemas excretor y reproductor 
comparten: 

a. Los testículos. 

b. La uretra. 

c. El uréter. 

d. El conducto deferente. 

e. La próstata. 


4. Una diferencia entre los ciclos estral y menstrual es que: 

a. Los vertebrados no mamíferos tienen ciclos estrales, mientras que 
los mamíferos tienen ciclos menstrual es. 


Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


- --- ■ 

Interrelaeióxx evolutiva 


b. La cubierta endometrial se desprende en los ciclos menstruales 


6. En el hermafroditismo secuencial: 

a. Algunos indivíduos pueden cambiar de machos a hembras. 

b. Los indivíduos se fecundan a ellos mismos. 

c. Los machos secretan feromonas en lugar de las hembras. 


7. Durante la gestación humana se desarrollan esbozos de todos los ór- 
ganos: 

a. En el primer trimestre. 

b. En el segundo trimestre. 

c. En el tercer trimestre. 


una anticoncepción masculina satisfactoria? 

a. Evitar la producción de espermatozóides con funcionamiento 
normal. 

b. Mantener niveles circulantes elevados de andrógeno. 

c. Bloquear a los receptores de testosterona en las células de Leydig. 

d. Bloquear a los receptores de andrógeno dentro dei hipotálamo. 

e. Mantener concentraciones circulantes elevadas de FSH. 

9. La fecundación de los óvulos humanos se produce con mayor fre- 
cuencia en: 

a. La vagina. 

b. El ovário. 

c. El útero. 

d. La trompa de Falopio. 

e. El conducto deferente. 
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cios menstruales. 

d. Las hormonas no controlan los ciclos estrales. 

e. En los ciclos estrales, la ovulación se produce antes de que el en 


pero se reabsorbe en los ciclos estrales, 

c. Los ciclos estrales se producen con mayor frecuencia que los ci- 


En los animales, el hermafroditismo suele observarse en las especies 
adheridas a una superfície. Las especies móviles son hermafroditas con 
menor frecuencia. ^Por qué? 


Problemas científicos 


dometrio se engrose. 


Imagine que analiza la evolución dei cuidado paterno en un grupo de- 
terminado de animales y mapea la distribución de la conducta de cui- 
dado en un árbol filogenético como el que se ilustra a continuación 


5. Los picos de producción de LH y FSH se producen durante: 

a. La fase dei ciclo de flujo menstrual (uterino). 

b. El comienzo de la fase folicular dei ciclo ovárico. 

c. El período justo anterior a la ovulación. 

d. El final de la fase luteínica dei ciclo ovárico. 

e. La fase secretora dei ciclo menstrual. 


(véase el cap. 25). ^Cuál es la interpretación más simple para la forma 
en que evoluciono esta conducta? Si el grupo externo revela el cuidado 
de los padres, ^cómo cambiaria su interpretación? 


Grupo externo 


d. Se producen óvulos diploides. 

e. Las gónadas adultas son indiferenciadas. 


P = cuidado paterno 
X = sin cuidado paterno 



8. ^Qué estratégia farmacológica tiene mayor probabilidad de lograr 


d. Mientras el embrión está en la trompa de Falopio. 

e. Durante el estádio de blastocisto. 


Las técnicas para aislar espermatozóides, combinadas con la fecunda- 
ción in vitro, posibilitan la elección dei sexo de un nino. 

<>Qué problemas potenciales puede prever si este procedimiento 
se usa sistemáticamente? 
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A Fig. 47-1. Embrión humano entre seis y ocho semanas 
después de la concepción. 


Conceptos clave 


47-1 Después de la fecundación se produce el 
desarrollo embrionário a través de la 
segmentación, la gastrulación y la organogénesis 

La morfogénesis en los animales conlleva 
câmbios específicos en la forma, la posición 
y la adhesión celular 

El destino de las células en vias de desarrollo 
depende de su historia y de senales inductoras 


47-2 


47-3 


Panorama general 


Un plan de constitución 
corporal para los animales 


E s difícil imaginar que cada uno de nosotros comenzó 
su vida como una sola célula dei tamano aproximado 
dei punto al final de esta oración. En la figura 47-1 se 
muestra un embrión humano de alrededor de seis a ocho sema- 
nas de edad gestacional después de la concepción. El cerebro 
está en vias de desarrollo en la cabeza (extremo superior izquier- 
do) y el corazón en desarrollo (punto rojo en el centro) ya ha 
comenzado a latir. Un cigoto unicelular tarda solo, aproximada- 
mente, nueve meses en convertirse en un ser humano recién na- 
cido, que está compuesto de billones de células diferenciadas 
organizadas sobre la base de tejidos y órganos especializados. 

Durante siglos, el hombre se ha preguntado cómo se convier- 
te el cigoto en un animal. En el siglo xvni, la teoria prevalente era 
una idea denominada preformación: el óvulo o el espermatozóide 
contienen un embrión -un lactante preformado en miniatura u 
“homúnculo”- que solo se agranda durante el desarrollo (fig. 
47-2) Otra teoria alternativa dei desarrollo em- 
brionário era la de la epigénesis , propuesta, en pri- 
mer lugar, por Aristóteles, 2 000 anos antes. Se- 
gún esta teoria, la forma de un animal se crea de 
manera gradual a partir de un óvulo relativamen- 



A Fig. 47-2. "Homúnculo" 
dentro de la cabeza de un es- 
permatozóide humano. Este 
grabado se realizo en 1694. 


te amorfo. A medida que avanzó la microscopia durante el siglo 
xix, los biólogos descubrieron que los embriones adquirían su 
forma a través de una serie de pasos progresivos y la epigénesis 
desplazó a la preformación como explicación preferida por los 
embriólogos. Sin embargo, el concepto de preformación puede 
tener cierto sentido. Aunque la forma de un embrión surge de 
modo gradual a medida que se desarrolla, hay aspectos dei plan 
de desarrollo que ya se encuentran en los óvulos de muchas es- 
pecies. 

El desarrollo de un organismo depende dei genoma dei cigo- 
to y, también, de características que diferencian a las primeras cé- 
lulas embrionárias. Estas diferencias sientan las bases para la ex- 
presión de diferentes genes en células distintas. En algunas espe- 
cies, las células embrionárias tempranas se diferencian de- 
bido a la distribución irregular de sustancias maternas 
denominadas determinantes citoplasmáticos dentro 
dei óvulo fecundado. Estas sustancias afectan al desa- 
rrollo de las células que las heredan durante las prime- 
ras divisiones mitóticas dei cigoto (fig. 21-1 la). En 
otras especies, las diferencias iniciales entre las células 
se deben, iobre todo, a su ubicación en regiones dei em- 
brión con características diferentes. En la mayoría de las 
especies, una cotnbinación de estos dos mecanismos esta- 
blece diferencias yhtre las primeras células embrionárias. 

A medida queda división celular continua y el embrión se 
desarrolla, hay mecanismos que controlan la expresión selecti- 
va de los genes y conducen a la diferenciación celular, que es 
la especialización de las células para determinar su estructura 
y su función. La comunicación de instrucciones, que indican a 
las células precisamente lo que deben hacer y cuándo hacerlo, 
se produce a través de senales que intercambian las distintas 
células embrionárias. Junto con la división y la diferenciación 
celular, el desarrollo afecta a la morfogénesis, que es el proce- 
so por medio dei cual un animal adquiere su forma y las célu- 
las diferenciadas se ubican en los sitios apropiados. 

A través de la combinación de la genética mole- 
cular con los métodos clásicos de la embriologia, 
los biólogos especialistas en desarrollo comienzan a 
responder a muchas preguntas sobre la forma en 
que un óvulo fecundado origina un animal especí- 
fico. En este capítulo centraremos la atención, so- 
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bre todo, en los organismos que protagonizaron los estúdios bio- 
lógicos clásicos, como el erizo de mar, la rana y el pollo. Aunque 
en estos animales los acontecimientos que conducen al desarro- 
11o son fáciles de observar en el laboratorio, su base genética es 
más difícil de evaluar que en los organismos descritos en el capí- 
tulo 21. Sin embargo, en la actualidad disponemos de técnicas 
moleculares que permiten estudiar los mecanismos asociados 
con el desarrollo en estas y otras especies. 

Además de estos organismos modelo, el desarrollo de nuestra 
propia especie siempre desperto mucho interés y también se co- 
mentará en este capítulo. Debido a que los cuestionamientos éti- 
cos impiden la experimentación en embriones humanos, el co- 
nocimiento sobre el desarrollo humano proviene, en parte, de lo 
que se puede extrapolar de otros mamíferos, como, por ejemplo, 
el ratón y en parte, de la observación dei desarrollo humano muy 
temprano en la fecundación in vitro. 

Este capítulo comenzará con una descripción de los estádios 
básicos dei desarrollo embrionário compartidos por la mayoría 
de los animales. Luego se comentarán los mecanismos celulares 
y moleculares que determinan la forma dei cuerpo. Por último, 
se considerará el proceso por medio dei cual las células embrio- 
nárias atraviesan las vias de diferenciación apropiadas para poder 
cumplir las funciones necesarias en un animal multicelular fun- 
cional. 


Concepto 


Después de la fecundación se 
produce el desarrollo embrionário 
a través de la segmentación, la 
gastrulación y la organogénesis 

Hay acontecimientos importantes que regulan el desarrollo 
durante la fecundación y en cada uno de tres estádios sucesivos 
que comienzan a construir el cuerpo dei animal. Durante el pri- 
mer estádio, que se denomina segmentación, la división celular 
produce una esfera hueca de células, llamada blástula, a partir 
dei cigoto. En el segundo estádio, la gastrulación, se produce un 
embrión trilaminar denominado gástrula. El tercer estádio, la or- 
ganogénesis, determina la creación de órganos rudimentarios, a 
partir de los cuales crecen las estructuras dei adulto. 

El siguiente análisis se centrará en unas pocas especies que se 
usaron como organismos modelo para investigar todos estos pro- 
cesos. A medida que los investigadores estudian el desarrollo en 
más especies, se encuentran algunas variaciones pero también 
muchas similitudes en los procesos. Para cada estádio dei desa- 
rrollo, primero se considerarán las especies de las que se cono- 
cen más datos y luego se compararán con lo que se sabe sobre el 
mismo proceso en otras especies. Comenzaremos con la observa- 
ción la fecundación de un óvulo con un espermatozóide. 

Fecundación 

El espermatozóide y el óvulo (gametos), que se unen durante 
la fecundación, son células muy especializadas que se producen 
a través de una serie compleja de sucesos relacionados con el de- 
sarrollo en los testículos y los ovários de los padres (figs. 46-11 
y 46-12). La función principal de la fecundación es combinar 
conjuntos haploides de cromosomas provenientes de dos indivi- 


duos en una sola célula diploide, el cigoto. Otra función crucial 
es la activación dei óvulo: el contacto dei espermatozóide con la 
superficie dei óvulo desencadena reacciones metabólicas dentro 
de éste que estimulan el inicio dei desarrollo embrionário. 

La fecundación se ha estudiado profundamente en los erizos 
de mar. Sus gametos pueden sumergirse en agua marina en el la- 
boratorio y los acontecimientos posteriores pueden observarse 
con facilidad. Aunque los erizos de mar (filo Echinodermata) no 
son vertebrados ni cordados, comparten con estos dos grupos la 
característica de ser deuterostomas (fig. 32-9). Apesar de las di- 
ferencias en los detalles, la fecundación y el desarrollo inicial de 
los erizos de mar proporcionan modelos generales adecuados pa- 
ra comprender los acontecimientos similares en los vertebrados. 

Reacción acrosómica 

Los óvulos de los erizos de mar se fecundan en el exterior dei 
organismo después de que los animales expulsan los gametos al 
agua de mar que los rodea. La cubierta gelatinosa alrededor de. 
óvulo proporciona una fuente de moléculas solubles encargadas 
de atraer a los espermatozóides que nadan hacia el óvulo. Cuan- 
do la cabeza de un espermatozóide entra en contacto con la cu- 
bierta gelatinosa, las moléculas presentes en la cubierta dei óvu- 
lo desencadenan la reacción acrosómica (fig. 47-3) 

Este proceso comienza cuando una vesícula especializada que 
está situada en la punta dei espermatozóide, denominada acro- 
soma, descarga sus enzimas hidrolíticas. Estas enzimas digieren 
ia cubierta gelatinosa y permiten que una estructura alargada de^ 
espermatozóide, denominada región acrosómica , penetre en la cu- 
bierta gelatinosa. Luego, una proteína en la punta dei proceso 
acrosómico se adhiere a las moléculas receptoras proteicas espe- 
cíficas en la superficie dei óvulo. Estos receptores se extiender 
desde la membrana plasmática dei óvulo a través de la capa vite- 
lina, una red de moléculas de la matriz extracelular ubicada de- 
bajo de la cubierta gelatinosa. En los erizos de mar y muchos 
otros animales, este reconocimiento entre las moléculas dei tipo 
de “llave y cerradura” garantiza que los espermatozóides solo fe- 
cunden a los óvulos de la misma especie. Esta especificidad en- 
tre las especies es importante, en especial, cuando se produce la 
fecundación externa en el agua, donde es probable que haya ga- 
metos de otras especies. 

El contacto de la punta dei acrosoma con la membrana dei 
óvulo determina la fusión de las membranas plasmáticas dei es- 
permatozóide y el óvulo y el ingreso dei núcleo dei espermato- 
zóide efi el citopLàsrqa dei gameto femenino. El contacto o la fu- 
sión de las membranas produce la apertura de canales iónicos en 
la membrana plasmática dei óvulo, lo que permite la entrada de 
iones sodio en el óvulo y modifica el potencial de membrana 
(véase cap. 7). Esté cambio en el potencial de membrana, deno- 
minado despolarización, es un suceso común en todas las espe- 
cies de animales que se produce dentro de los primeros 1 a 3 se- 
gundos después de la unión entre el espermatozóide y el óvulo e 
impide la fusión de espermatozóides adicionales con la membra- 
na plasmática dei óvulo. Sin este bloqueo rápido de la polisper- 
mia, muchos espermatozóides podrían fertilizar el óvulo, lo que 
determinaria que hubiera una cantidad aberrante de cromoso- 
mas en el cigoto. 

Reacción cortical 

La despolarización de la membrana dura solo un minuto y ac- 
túa como un bloqueo de corta duración para la polispermia. Sin 
embargo, la fusión de las membranas plasmáticas dei óvulo y el 
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O Contacto. El 
espermatozóide 
entra en contacto 
con la cubierta 
gelatinosa dei óvulo 
y desencadena la 
exocitosis dei 
contenido dei 
acrosoma dei 
espermatozóide. 


© Reacción acrosómica. Las enzimas 
hidrolíticas liberadas desde el 
acrosoma crean un orifício en la 
cubierta gelatinosa a la vez que se 
desarrollan filamentos de actina para 
formar el proceso acrosómico. Esta 
estructura sobresale de la cabeza dei 
espermatozóide y penetra en la 
cubierta gelatinosa para unirse con 
receptores en la membrana dei óvulo 
que se extienden a través de la capa 
vitelina. 


© Contacto y fusión de © Entrada dei núcleo 
las membranas dei dei espermatozóide, 
espermatozóide y dei 
óvulo. Se forma un 
orifício en la capa vitelina 
que permite el contacto y 
la fusión de las 
membranas plasmáticas 
de los gametos. La 
membrana^se despolariza 
y determina un bloqueo 
rápido de la polispermia. 


Cuerpo basal 
(centríolo) 


Cabeza 
dei esper- 
matozóide 


Actina 

Acrosoma - 
lubierta 
gelatinosa 

: eceptores de 
mión a los 
espermatozóides 


0 Reacción cortical. La 
fusión de las 
membranas de los 
gametos desencadena 
un aumento de la 
concentración de Ca 2+ 
en el citosol dei óvulo, 
lo que determina la 
fusión de los grânulos 
corticales dei óvulo con 
la membrana 
plasmática y la descarga 
de su contenido. Esto 
produce la tumefacción 
dei espado perivitelino, 
el endurecimiento de la 
capa vitelina y la 
eliminación de los 
receptores de unión a 
los espermatozóides. La 
cubierta de fecundación 
resultante es el bloqueo 
lento de la polispermia. 


Cubierta de 
fecundación 


▲ Fig. 47-3. Reacciones acrosómica y cortical durante la fecundación dei erizo de mar. Los acon- 
lecimientos que se producen después dei contacto de un solo espermatozóide con un óvulo garantizan 
que el núcleo de un solo espermatozóide ingrese en el citoplasma dei óvulo. 


espermatozóide desencadena una serie de câmbios en el óvulo 
que producen un bloqueo más prolongado. La unión con el es- 
permatozóide parece activar una vía de transducción de senales 
en la que participan dos segundos mensajeros, inositol trifosfato 
,IP 3 ) y diacilglicerol (DAG), que producen la liberación de cálcio 
Ca 2+ ) dei retículo endoplasmático (RE) dei óvulo hacia el citosol 
lig. 11-12). La liberación de Ca 2+ dei RE comienza en el sitio 
donde penetra el espermatozóide y luego se propaga como una 
ola hacia todo el óvulo fecundado (fig. 47-4). 

En pocos segundos, la concentración elevada de Ca 2+ desen- 
cadena la reacción cortical, que es la fusión de la membrana 
plasmática dei óvulo con numerosas vesículas ubicadas en su 
corteza, es decir, el área que se encuentra justo debajo de la 
membrana. En este momento, los grânulos corticales que se 
:ormaron durante la ovogénesis liberan su contenido hacia el es- 
pado perivitelino , que es el espacio entre la membrana plasmática 
y la capa vitelina (fig. 47-3, paso 5). Las enzimas liberadas de los 
grânulos corticales degradan las proteínas que mantenían unida 
la capa vitelina a la membrana plasmática, a la vez que los mu- 
copolisacáridos producen un gradiente osmótico que moviliza 
agua hacia el espacio perivitelino y determina su tumefacción. 
Esta tumefacción obliga a la capa vitelina a alejarse de la mem- 
brana plasmática y otras enzimas la endurecen. Varias enzimas 
separan y liberan las porciones externas de las proteínas recepto- 


ras que permanecen en la capa vitelina. Estos câmbios transfor- 
man la capa vitelina en la cubierta de fecundación, que impide 
la entrada de otros espermatozóides. La cubierta de fecundación 
y otras modificaciones en la superficie dei óvulo funcionan de 
forma conjunta como un bloqueo lento de la polispermia a lar- 
go plazo. Aunque se : estudión con mayor detalle en el erizo de 
mar, se sabe que la reacción cortical se desarrolla en vertebrados, 
como peces y mamíferos. 

* Jr 


Activación dei óvulo 

Otra consecuencia dei aumento agudo de la concentración de 
Ca 2+ en el citosol dei óvulo es un incremento notable de las tasas 
de respiración celular y de síntesis de proteínas en el óvulo. 
Cuando se producen estos câmbios rápidos en el metabolismo se 
dice que el óvulo se activa. 

Aunque la unión y la fusión dei espermatozóide desencade- 
nan la activación dei óvulo, los espermatozóides no contribuyen 
con materiales necesarios para la activación. De hecho, los óvu- 
los no fecundados de muchas especies pueden activarse artificial- 
mente si se inyecta Ca 2+ 0 se expone el óvulo a una variedad de 
tratamientos levemente nocivos, como un choque térmico. Esta 
activación artificial estimula las respuestas metabólicas dei óvulo 
y determina que comience a desarrollarse por partenogénesis (sin 
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RESULTADOS 


1 segundo antes 
de la fecundación 


haber sido fecundado por un espermatozói- 
de). Incluso es posible activar un óvulo en el 
que se ha extraído el núcleo artificialmente. 

Este hallazgo demuestra que las proteínas y 
el mRNA presentes en el citoplasma dei óvu- 
lo no fecundado son suficientes para su acti- 
vación. 

Mientras aumenta el metabolismo dei 
óvulo activado dei erizo de mar, el núcleo dei 
espermatozóide dentro dei óvulo comienza a 
edematizarse. Después de 20 minutos, apro- 
ximadamente, el núcleo dei espermatozóide 
se fusiona con el dei óvulo y origina el núcleo 
diploide dei cigoto. A partir de allí comienza 
la síntesis dei DNA y en los erizos de mar y 
algunas ranas, la primera división celular se 
lleva a cabo 90 minutos después. En la figu- 
ra 47-5 se resumen los acontecimientos y la 
línea de tiempo de la fecundación en los eri- 
zos de mar. 

En otras especies, la fecundación compar- 
te muchas características con el proceso ob- 
servado en los erizos de mar. Sin embargo, el 
tiempo difiere entre las especies, y el estádio 
de la meiosis que ha alcanzado el óvulo en el 
momento de la fecundación también varia 
entre las distintas especies. Cuando los erizos 
de mar hembra liberan los óvulos, éstos ya 
han completado el proceso de meiosis. En 
otras especies, los óvulos están detenidos en 
un estádio específico de la meiosis; después 
de la fecundación, la meiosis se completa con 
rapidez, a la vez que se producen muchos de 
los acontecimientos descritos con anteriori- 
dad. Por ejemplo, los óvulos humanos se mantienen en la meta- 
fase de la meiosis II {fig. 46-11) hasta que son fecundados en el 
tracto reproductor femenino. 

Fecundación en los mamíferos 

A diferencia de la fecundación externa observada en los erizos 
de mar y en la mayoría de los demás invertebrados marinos, en 
los animales terrestres, incluidos los mamíferos, la fecundación 
suele ser interna. Las secreciones en el tracto reproductor feme- 
nino de los mamíferos alteran ciertas moléculas de la superfície 
de los espermatozóides y, además, aumentan la motilidad de los 
gametos masculinos. En los seres humanos, este aumento de la 
función dei espermatozóide requiere unas 6 horas de exposición 
en el tracto reproductor femenino. 

El óvulo de los mamíferos está cubierto por células folicu- 
lares que se liberan junto con el óvulo durante la ovulación. El 
espermatozóide debe migrar a través de esta capa de células fo- 
liculares antes de llegar a la zona pelúcida, que es la matriz 
extracelular dei óvulo. Un componente de la zona pelúcida ac- 
túa como receptor dei espermatozóide y se une a una molécu- 
la complementaria sobre la superfície de la cabeza dei esper- 
matozóide. La unión de la cabeza dei espermatozóide a las mo- 
léculas receptoras produce una reacción acrosómica similar a 
la que se describió para el espermatozóide dei erizo de mar 
(fig. 47-6). Las enzimas hidrolíticas que se liberan dei acroso- 
ma permiten que el espermatozóide penetre en la zona pelúci- 
da y contacte con la membrana plasmática dei óvulo. La reac- 
ción acrosómica también expone una proteína en la membra- 


Figura 47-4 

^Cuál es el efecto de la unión dei espermatozóide sobre la 
distribución dei Ca 2+ en el óvulo? 

EXPERIMENTO 


Se inyectó un colorante fluorescente que brilla cuando se une con Ca 2+ 
libre en óvulos de erizo de mar no fecundados. Después de que se agregaron espermatozói- 
des de erizo de mar, los investigadores observaron los óvulos con un microscopio de fluores- 
cência. 


10 segundos después 20 segundos 
de la fecundación 


30 segundos 



CONCLUSIÓN 


La liberación de Ca 2+ desde el retículo endoplasmático hacia el citosol 
en el sitio por donde ingresó el espermatozóide desencadena la secreción de una cantidad 
creciente de cálcio en una onda que se disemina hacia el otro lado de la célula. Todo el 
proceso tarda alrededor de 30 segundos. 
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Unión dei espermatozóide a el óvulo 

Reacción acrosómica: despolarización de la 
membrana plasmática (bloqueo rápido de la 
polispermia) 
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Corpienza la reacción cortical (bloqueo lento de !e 
polispermia) 
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Se completa la formación de la envoltura de 
fecundación 
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Fusión completa de los núcleos dei óvulo y 
el espermatozóide 

Comienzo de la síntesis de DNA 
Primera división celular 


A Fig. 47-5. Línea de tiempo para la fecundación de los óvulos 
de un erizo de mar. El proceso comienza cuando un espermatozóide 
entra en contacto con la cubierta gelatinosa de un óvulo (parte supe- 
rior dei esquema). Tenga en cuenta que la escala es logarítmica. 
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na dei espermatozóide que se une con la membrana plasmáti- 
ca dei óvulo. 

Al igual que en la fecundación dei erizo de mar, la unión dei 
espermatozóide con el óvulo desencadena câmbios dentro 
dei óvulo que activan una reacción cortical caracterizada por la 
liberación de enzimas presentes en los grânulos corticales hacia 
el exterior de la célula por exocitosis. Las enzimas liberadas cata- 
lizan alteraciones de la zona pelúcida, que luego determinan un 
bloqueo lento de la polispermia (no se ha descubierto un blo- 
queo rápido de la polispermia en los mamíferos). 

Después de que las membranas dei óvulo y el espermatozói- 
de se fusionan, todo el espermatozóide, incluso la cola, penetra 
en el óvulo que carece de centrómero. A continuación, se forma 
un centrómero alrededor dei centríolo que funcionaba como 
cuerpo basal dei flagelo dei espermatozóide. El centrosoma, que 
en este momento está compuesto de un segundo centríolo, se 
duplica para formar dos centrosomas en el cigoto. Éste se con- 
vertirá en el huso mitótico de la primera división celular. Los nú- 
cleos haploides dei óvulo y dei espermatozóide de los mamíferos 
no se fusionan de inmediato como en la fecundación dei erizo de 
mar. En cambio, las cubiertas de ambos núcleos se dispersan y 
los dos conjuntos de cromosomas (uno de cada gameto) compar- 
ten el aparato dei huso durante la primera división mitótica dei 
cigoto. Por tanto, solo después de esta primera división mitótica, 


cuando los núcleos diploides se convierten en dos células hijas, 
los cromosomas de los dos padres se unen en un solo núcleo. La 
fecundación es mucho más lenta en los mamíferos que en el eri- 
zo de mar; en los mamíferos, la primera división celular se pro- 
duce entre 12 y 36 horas después de la unión dei espermatozói- 
de, en compara ción con los 90 minutos observados en el erizo de 
mar. 

Segmentación 

Una vez finalizada la fecundación se desencadena una suce- 
sión de divisiones celulares rápidas. Durante este período, deno- 
minado segmentación, las células desarrollan las fases S (sínte- 
sis de DNA) y M (mitosis) dei ciclo celular, pero a menudo se evi- 
tan las fases G { y G 2 , de manera que la síntesis de proteínas es es- 
casa o nula (fig. 12-5). Durante este período dei desarrollo, el 
embrión no aumenta de tamano. La segmentación solo divide 
el citoplasma de una célula grande, es decir el cigoto, en muchas 
células más pequenas denominadas blastómeros, cada una con 
su propio núcleo (fig. 47-7). 

Las cinco a siete primeras divisiones forman una agrupación 
de células denominada mórula (palabra latina que significa “mo- 
ra” y representa la superfície lobulada dei embrión en este está- 
dio). Dentro de la mórula se comienza a formar una cavidad lle- 


► Fig. 47-6. Acon- 
tecimientos tem- 
pranos de la fe- 
cundación en los 
mamíferos. Al igual 
que en el erizo de 
mar, los sucesos que 
se producen durante 
la fecundación ga- 
rantizan que solo un 
espermatozóide en- 
tre en el citoplasma 
dei óvulo. 



O El espermatozóide 
migra a través de la 
cubierta de células 
foliculares y se une 
con moléculas 
receptoras en la zona 
pelúcida dei óvulo (en 
la figura no se 
ilustran las moléculas 
receptoras). 


© Esta unión induce 
la reacción 
acrosómica, que 
consiste en la 
liberación de enzimas 
hidrolíticas dei 
espermatozóide en la 
zona pelúcida. 


© Estas enzimas © El núcleo y otros 

degradan la zona componentes dei 

pelúcida y permiten espermatozóide 

que el espermatozóide ingresan en el óvulo, 
contacte con la 
membrana plasmática 
dei óvulo. Las proteínas 
de la membrana dei 
espermatozóide se 
unen a receptores sobre 
la membrana dei óvulo 
y las dos membranas se 
fusionan. 


Zona 
pelúcida 

Membrana 
plasmática dei óvulo 
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CITOPLASMA DEL ÓVULO 


© Las enzimas 
liberadas durante la 
reacción cortical 
endurecen la zona 
pelúcida, que 
comienza a actuar 
como bloqueo de la 
polispermia. 
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(a) Óvulo fecundado. Se muestra 
el cigoto poco antes de la 
primera división de 
segmentación, rodeado por la 
cubierta de fecundación. El 
núcleo es visible en el centro. 



(b) Estádio de cuatro células. Se 

pueden observar los restos dei 
huso mitótico entre las dos 
células que han completado 
recientemente la segunda 
división de la segmentación. 



(c) Mórula. Después de divisiones 
de segmentación adicionales, 
el embrión es una esfera 
multicelular que todavia está 
rodeada por la cubierta de 
fecundación. La cavidad dei 
blastocele ha comenzado a 
formarse. 


* F 1 9 ‘J 47 ' 7 ' Se 9 n ’ entac,on de un embrión de equinodermo. La segmentación consiste en una se- 

ne de divisiones celulares mitoticas que transforman el cigoto en una esfera de células denominadas 
blastomeros. Estas microfotografias ópticas muestran los estádios embrionários de una especie de erizo 
de mar mas pequena, que son casi iguales a los dei erizo de mar. 



(d) Blástula. Una sola capa de 
células rodea a una gran cavidad 
dei blastocele. Aunque no es 
visible en la figura, la cubierta de 
fecundación todavia está 
presente; el embrión pronto se 
desprenderá de esta cubierta y 
comenzará a nadar. 


na clc líquido llamada blastocele y ésta termina por convertirse 
en la blástula, que es una esfera hueca de células. Durante la seg- 
mentación, las distintas regiones dei citoplasma dei óvulo origi- 
nal finalizan en diferentes regiones dei blastómero. Como estls 
legiones pueden albergar vários determinantes citoplasmáticos 
distintos, en muchas especies, esta división sienta las bases de los 
sucesos posteriores relacionados con el desarrollo. 

Los óvulos y los espermatozóides dei erizo de mar y de otros 
animales, con la posible excepción de los mamíferos, tienen una 
polaridad definida. En estos organismos, durante la segmentación, 
los planos de división mantienen un patrón específico en relación 
con los polos dei cigoto. La polaridad depende de una distribución 
desigual de sustancias en el citoplasma, como, por ejemplo, mR- 
NA, proteínas y vitelo (nutrientes almacenados) específicos. En 
muchas íanas y otros animales, la distribución dei vitelo es un fac- 
tor esencial que influye en el patrón de segmentación. El vitelo es- 
ta más concentrado en un polo dei huevo que se denomina polo 
vegetal, la concentración de vitelo disminuye significativamente 
en el polo opuesto, que es el polo animal. Este polo también es el 
sitio donde los cuerpos polares que se producen durante ia ovogé- 
nesis se expulsan de la célula por gemación (fig. 46-11). 

Los tres ejes corporales ilustrados en la figura 47-8a se esta- 
blecen en un momento inicial dei desarrollo. Este proceso se ha 
evaluado muy bien en algunas especies de ranas en las que es po- 
sible distinguir las regiones dei óvulo y el embrión temprano en 
función de su coloi y seguirse con faciíidad. Los hemisférios ani- 
mal y vegetal dei cigoto , denominados en función de sus respec- 
tivos polos, tienen colores distintos. El hemisfério animal es de 
color gris oscuro porque hay grânulos oscuros de melanina en la 
capa externa (corteza) de esta región de la célula. La falta de grâ- 
nulos de melanina en el hemisfério vegetal permite que se vea el 
color amarillo dei vitelo. 

Después de la fusión dei óvulo y dei espermatozóide, la redis- 
tiibución dei citoplasma dei huevo anfibio establece uno de los 
ejes corporales (fig. 47-8b). La membrana plasmática y la cor- 
teza asociada rotan con respecto a la región interna dei citoplas- 


ma. La corteza correspondiente al polo animal se mueve hacia el 
punto por el que se introdujo el espermatozóide y la corteza dei 
hemisfério vegetal, desde el punto a través dei cual ingresó el es- 
permatozóide, se mueve hacia el hemisfério animal. A partir de 
entonces, las moléculas presentes en la corteza vegetal pueden 
interactuar con las moléculas de la parte interna dei citoplasma 
en el hemisfério animal, lo que determina la formación de deter- 
minantes citoplasmáticos que más adelante desencadenarán el 
desarrollo de las estructuras dorsales. En consecuencia, la rota- 
ción cortical establece el eje dorsoventral (dorso-vientre) dei cigo- 
to. En algunas especies, este acontecimiento también expone una 
tegión dei citoplasma de color gris claro denominada medialuna 
gris, que está cubierta por la corteza animal pigmentada cerca 
dei ecuador dei huevo antes de la rotación. Al estar ubicada en el 
sitio opuesto al de la entrada dei espermatozóide, la medialuna 
gris puede servir jcomo marcador dei futuro lado dorsal dei em- 
brión. La pigmeht#cíón más clara de la medialuna gris puede 
persistir durante md^hos ciclos de división celular. 

En la figura 47-9 se rnuestran los planos de segmentación 
durante las primeras divisiones celulares de las ranas. Las dos 
primeras divisiones en las ranas son meridionales (verticales) y 
permiten obtener dos blastómeros dei mismo tamano, cada uno 
extendiéndose desde el polo animal hacia el vegetal. La tercera 
división es ecuatorial (horizontal) y produce un embrión de ocho 
células. Sin embargo, la distribución tan heterogénea dei vitelo 
en el cigoto de la rana desplaza el aparato mitótico y la citocine- 
sis final hacia el extremo animal de las células en división a tra- 
vés dei plano ecuatorial. En consecuencia, en el estádio de ocho 
células, los cuatro blastómeros dei hemisfério animal son más pe- 
quenos que los dei hemisfério vegetal. El efecto desplazante dei 
vitelo persiste durante las divisiones siguientes. Las divisiones 
continuas producen una mórula y luego una blástula. Debido a 
la división celular desigual en las ranas, el blastocele se situa en 
el hemisfério animal (fig. 47-9). 

Aunque los huevos dei erizo de mar y de otros animales tie- 
nen menos vitelo que los de la rana, poseen un eje animal-vege- 
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Anterior 


Derecha 


Ventral 


Dorsal 


Izquierda 


Posterior 

(a) Ejes corporales. En la figura superior se muestran los tres ejes cor- 
porales dei embrión con desarrollo completo, es decir el renacuajo. 



Hemisfério 
Punto por animal 

La polaridad dei óvulo el que penetra el' 
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En la fecundación la corteza 
pigmentada se desliza sobre el 
citoplasma subyacente hacia el 
sitio por el que ingresó el 
espermatozóide. Esta rotación 
(flecha roja) expone una región 
de citoplasma de color más 
claro, la medialuna gris, que 
senala la cara dorsal. 


Punto por el que 
penetro el esper- 
matozóide 



Medialuna 

gris 



La primera división de 
segmentación divide la medialuna 
gris en dos partes iguales. Una vez 
definidos los ejes anteroposterior y 
dorsoventral también se establece 
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(b) Establecimiento de los ejes. La polaridad dei óvulo y la 
rotación cortical son cruciales para establecer los ejes 


Á Fig. 47-8. Ejes corporales y su establecimiento en un anfibio. 

Los tres ejes corporales se establecen antes de que comience la seg- 
mentación dei cigoto. 


tal debido a la distribución desigual de otras sustancias. Sin em- 
bargo, sin la limitación impuesta por el vitelo es más probable 
que los blastómeros que se forman durante la segmentación ten- 
gan tamanos similares, en particular, durante las primeras divi- 
siones (fig. 47-7). No obstante, el patrón de segmentación gene- 
ral observado en las ranas también es característico de los erizos 
de mar y otros equinodermos, los cordados y, en realidad, de to- 
dos los animales considerados deuterostomas. En los animales 
cuyos huevos poseen una cantidad relativamente escasa de vite- 
lo, el blastocele presenta una ubicación central. 

El vitelo es más abundante y tiene un efecto más importante 
sobre la segmentación en los huevos de las aves, otros reptiles, 
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desde el polo animal). La gran 
cantidad de vitelo desplaza la ter- 
cera segmentación hacia el polo 
animal y determina la formación 
de dos hileras de células. Las cuatro 
células cerca dei polo animal (más 
cercanas en este corte) son más pe- 
quenas que las otras cuatro células 
(MEB). 
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Blástula (por lo menos 128 células). A medida que continúa la 
segmentación, se forma una cavidad llena de líquido, el blastocele, 
dentro dei embrión. Debido a la división celular desigual secundaria a 
la gran cantidad de-vitelo presente en el hemisfério vegetal, el 
blastocele se ubica eh,el hemisfério animal, como se muestra en el 
corte transversal. La MEB muestra la superfície exterior de una 
blástula con alrededbr de 4 000 células a nivel dei polo animal. 


Á Fig. 47-9. Segmentación de un embrión de rana. Los planos de 
segmentación durante la primera y la segunda división se extienden 
desde el polo animal hasta el vegetal pero el tercer plano de segmen- 
tación es perpendicular al eje polar. 


muchos peces e insectos. Por ejemplo, en las aves, la parte dei 
huevo qne solemos denominar yema suele ser el óvulo, junto con 
los nutrientes dei vitelo. Hay un disco muy pequeno de citoplas- 
ma real ubicado en el polo animal (fig. 47-10, paso ©) Esta cé- 
lula enorme está rodeada de una solución rica en proteínas (la 
clara dei huevo) que proporcionará nutrientes adicionales para el 
embrión en vias de crecimiento. La segmentación dei óvulo fe- 
cundado está limitada al pequeno disco de citoplasma libre de vi- 
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telo y no puede penetrar en el vitelo porque éste es muy denso; 
en consecuencia, el vitelo no se segmenta (fig. 47-10, paso ©). 
Esta división incompleta de un óvulo rico en vitelo se denomina 
segmentación meroblástica, que se diferencia de la segmenta- 
ción holoblástica, es decir, la división completa de los huevos 
con escaso vitelo (como el dei erizo de mar) o una cantidad mo- 
derada de vitelo (como el de las ranas). 

Las primeras divisiones de la segmentación en el embrión de 
las aves producen un capuchón de células denominadas blasto- 
dermo, que se apoya sobre el vitelo no dividido. Luego, los blas- 
tómeros se dividen en una capa superior y una inferior ( epiblasto 
e hipoblastó) (fig. 47-10, paso ©). La cavidad situada entre estas 
dos capas es la versión aviar dei blastocele y este estádio embrio- 
nário es el equivalente aviar de la blástula, aunque su forma es 
diferente de la “esfera” hueca dei erizo de mar recién formado o 
dei embrión de rana. 

En los insectos, como Drosophila , el núcleo dei cigoto se en- 
cuentra dentro de una masa de vitelo. La segmentación comienza 
con divisiones mitóticas nucleares que no van acompanadas de 
citocinesis (fig. 21-12). Estas divisiones mitóticas producen vá- 
rios cientos de núcleos que primero se diseminan por todo el vi- 
telo y luego migran al extremo externo dei embrión. Después de 
vários ciclos adicionales de mitosis se forma una membrana plas- 
mática alrededor de cada núcleo, y el embrión, que en ese mo- 
mento es equivalente a una blástula, está compuesto de una sola 
capa de alrededor de 6 000 células que rodean a una masa de vi- 
telo. 

Gastruiaeión 

El proceso morfogenético denominado gastruiaeión consiste 
en una redistribución notable de las células de la blástula para 
formar un embrión trilaminar con un intestino primitivo. Aun- 
que los detalles de la gastruiaeión son diferentes en los distintos 
grupos de animales, el proceso depende dei mismo mecanismo 
general en todas las especies: câmbios en la motilidad celular, 
câmbios en la fornia^ de las células y câmbios en la adhesión ce- 
lular con otras células y con moléculas de la matriz extracelular. 
El resultado de la gastruiaeión es que algunas células presentes 
en la superfície de la blástula o cerca de ella se trasladan a un si- 
tio más interno y se establecen tres capas. El embrión trilaminar 
se denomina gástrula. La ubicación de las tres capas en la gás- 
trula permite a las células interactuar entre sí de maneras nuevas. 

Las tres capas producidas por la gastruiaeión son tejidos em- 
brionários que se denominan colectivamente capas germinales 
embrionárias. El ectodermo forma la capa externa de la gástru- 
la, el endodermo cubre el tracto digestivo dei embrión y el me- 
sodermo ocupa parcialmente el espacio entre las dos capas ante- 
riores. Por último, estas tres capas celulares se transforman en to- 
dos los tejidos y los órganos dei animal adulto. En esta sección 
se analizan los eventos que se producen durante la gastruiaeión 
en el erizo de mar, la rana y el pollo. 

En ia figura 47-11 se ilustra la gastruiaeión en un embrión 
de erizo de mar. La blástula de este animal está compuesta por 
una sola capa de células que rodean a un blastocele central. La 
gastruiaeión comienza en el polo vegetal, donde algunas células 
individuales se separan de la pared de la blástula e ingresan en el 
blastocele como células migratórias denominadas células mesen- 
quimáticas. Las células restantes cerca dei polo vegetal se aplanan 
un poco y forman una placa vegetal que se curva hacia adentro 
por medio de un proceso denominado invaginación. Luego, la 
placa vegetal invaginada sufre una redistribución amplia cie sus 
células, lo que transforma la invaginación hueca en un tubo cie- 
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O Cigoto. La mayor parte dei 
volumen de la célula 
corresponde al vitelo, con un 
pequeno disco de citoplasma 
ubicado en el polo animal. 


0 Estádio de cuatro células. 

Las primeras divisiones celulares 
son meroblásticas 
(incompletas). El surco de 
segmentación se extiende a 
través dei citoplasma pero no 
en el vitelo. 
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0 Blastodermo. La gran 
cantidad de divisiones de 
segmentación determina el 
desarrollo dei blastodermo, una 
masa de células que se apoyan 
en la parte superior de la masa 
vitelina. 


Corte dei blastodermo. Las células 
dei blastodermo están dispuestas 
en dos capas, el epiblasto y el 
hipoblasto, que rodean a una 
cavidad liena de líquido, el 
blastocele. 
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A Fig. 47-10. Segmentación de un embrión de pollo. Las tres pri- 
meras ilustraciones se observan desde arriba dei polo animal. La ilustra- 
ción inferior es un corte dei embrión que solo muestra una porción de 
la masa vitelina. El blastodermo que se forma durante la segmentación 
es el equivalente en ^Ves de la blástula en las ranas (fig. 47-9). 


go más profundo y más angosto, denominado arquenteron o in- 
testino primitivo. El extremo abierto dei arquenteron, que se 
convertirá en el ano, se denomina blastoporo. Se forma una se- 
gunda abertura cuando el otro extremo dei arquenteron toca la 
parte interna dei ectodermo y las dos capas se fusionan para for- 
mar el extremo bucal de lo que, en ese momento, constituye un 
tubo digestivo rudimentario. 

La gastruiaeión produce un embrión de erizo de mar con un 
intestino primitivo y tres capas germinales que, por lo general, se 
ilustran con un código de colores que establece el ectodermo de 
color azul, el mesodermo de color rojo y el endodermo de color 
amarillo (fig. 47-11, paso 5). El plan corporal trilaminar es carac- 
terístico de la mayoría de los filos de animales y se estableeió en 




un momento muy precoz dei desarrollo. En el erizo de mar, la 
gástrula se convierte en una larva ciliada que flota en el agua de 
la superficie oceânica como plâncton, mientras se alimenta 
de bactérias y algas unicelulares. Después de cierto tiempo, la lar- 
va sufre una metamorfosis y se convierte en la forma adulta dei 
erizo de mar, que desarrolla su existência en el fondo dei oceano. 

En la rana, la gastrulación también produce un embrión trila- 
minar con un arquenteron. No obstante, la mecânica de la gas- 
trulación es más compleja en la rana debido al gran tamano de 
las células cargadas con vitelo presentes en el hemisfério vegetal 
y porque la pared de la blástula tiene más de una célula de espe- 
sor en la mayoría de las especies. La gastrulación comienza en el 
lado dorsal de la blástula cuando un grupo de células empieza a 
invaginarse en una línea a lo largo de la región donde se había 
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▲ Fig. 47-11. Gastrulación de un embrión de erizo de mar. El movimiento de las células duran- 
te la gastrulación forma un embrión con un intestino primitivo y tres capas germinales. Algunas de las 
células mesenquimáticas (mesodérmicas) que migran hacia dentro (paso ) luego secretan carbona- 
to de cálcio y forman un esqueleto interno simple. Los embriones ilustrados en los pasos A© se 
ven desde el frente y los ilustrados en 0 y © se ven desde el lateral. 


formado la medialuna gris en el cigoto (fig. 47-8). Esta invagina- 
ción se convierte en la cara dorsal dei blastoporo, denominado 
labio dorsal (fig. 47-12). El labio dei blastoporo se extiencle por 
medio de la extensión de la invaginación hacia ambos lados has- 
ta que los dos extremos dei blastoporo se unen en el lado ven- 
tral. En ese momento, el blastoporo es un círculo completo. 

En todo el blastoporo, las células de los futuros endodermo y 
mesodermo presentes en la superficie dei embrión se desplazan 
desde el borde dei labio hacia el interior dei embrión en un pro- 
ceso que se denomina involución. Una vez dentro dei embrión, 
estas células se alejan dei blastoporo y se organizan en capas de 
endodermo y mesodermo, con el endodermo en el lado interno. 
Durante este proceso, el blastocele se reduce desplazado por la 
cavidad dei arquenteron que se forma cuando aparece el tubo de 

endodermo. Cuando se completa la 
gastrulación, el labio circular dei blasto- 
poro rodea, a un tapón vitelino com- 
puesto por las células externas cargadas 
de nutrientes; estas células que sobresa- 
len se desplazan hacia dentro cuando la 
expansión dei ectodermo determina el 
encogimiento adicional dei blastoporo. 
En ese momento, las células restantes 
en la superficie constituyen el ectoder- 
mo, que rodea las capas de mesodermo 
y endodermo. Al igual que en el erizo 
de mar, el ano de los anfibios se desa- 
rrolla a partir dei blastoporo y la boca se 
constituye más adelante en el extremo 
opuesto dei arquenteron después de 
que éste se extienda hacia el lado ven- 
tral, cerca dei polo animal. 

La gastrulación en el pollo es similar 
a la de la rana porque implica el movi- 
miento de las células desde la superficie 
dei embrión hacia una ubicación inter- 
na. Sin embargo, en las aves, el movi- 
miento de las células hacia dentro, ca- 
racterístico de la gastrulación, se altera 
debido a la gran masa de vitelo que pre- 
siona contra la parte inferior dei em- 
brión. Se debe recordar que la segmen- 
tación en el pollo produce un blastoder- 
mo compuesto de una capa superior y 
una inferior -el epiblasto y el hipoblas- 
to- ubicadas en la región superior de la 
masa vitelina (fig. 47-10). Todas las 
células que formarán el embrión pro- 
vienen dei epiblasto. Durante la gastru- 
lación, algunas de las células dei epi- 
blasto se dirigen a la línea media dei 
blastodermo, se separan de él y se des- 
plazan hacia el interior dei vitelo (fig. 
47-13). El conjunto de células que se 
mueven hacia el interior de la línea me- 
dia dei blastodermo produce un engro- 
samiento denominado estria primiti- 
va, que se extiende a lo largo de lo que 
se convertirá en el eje anteroposterior 
dei ave. Desde un punto de vista fun- 
cional, la estria primitiva es equivalente 
al labio dei blastoporo de la rana, pero 
las dos estructuras están orientadas de 


o La blástula se compone 
de una sola capa de 
células ciliadas que rodean 
al blastocele. La 
gastrulación comienza con 
la migración de células 
mesenquimáticas desde el 
polo vegetal hacia el 
blastocele. 

© La placa vegetal se 
invagina (se pliega hacia 
adentro). Las células 
mesenquimáticas migran 
hacia todas las regiones 
dei blastocele. 

© Las células 
endodérmicas forman el 
arquenteron (futuro tubo 
digestivo). Las células 
mesenquimáticas nuevas en 
la punta dei tubo empiezan 
a enviar extensiones 
delgadas (filopodios) hacia 
las células ectodérmicas de 
la pared dei blastocele 
(junto a la ilustración, MO) 


© La contracción de estos 
filopodios arrastra el ? 
arquenteron a través def ttM 
blastocele. 


Pa?- 


© La fusión dei 
arquenteron con la pared 
dei blastocele completa la 
formación dei tubo 
digestivo con una boca y un 
ano. La gástrula tiene tres 
capas germinales y está 
cubierta por cilios, que 
participan en la 
movilización dei embrión 
en el agua y la 
alimentación. 
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O La gastrulación comienza con un pequeno 
pliegue irregular, el labio dorsal dei 
blastoporo, que aparece en una de las 
caras de la blástula. El pliegue está 
formado por células que cambian de 
forma y ejercen tracción hacia dentro 
desde la superfície (invaginación). Luego, 
otras células movilizan el labio dorsal 
hacia dentro (involución) y se mueven 
hacia el interior, donde forman el 
endodermo y el mesodermo. Mientras 
tanto, las células dei polo animal, que 
representa el futuro ectodermo, cambian 
de forma y empiezan a diseminarse sobre 
la superfície externa. 

© El labio dei blastoporo crece sobre ambas 
caras dei embrión debido a la 
invaginación de células adicionales. 
Cuando los dos lados dei labio se 
encuentran, el blastoporo forma un 
círculo que disminuye de tamaiío a 
medida que el ectodermo desciende sobre 
la superfície. En la región interna, la 
involución continua expande el 
endodermo y el mesodermo y empieza a 
constituirse el arquenteron; como 
consecuencia, el blastocele se reduce. 
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© En un momento tardio de la gastrulación, 
el arquenteron cubierto de endodermo 
reemplaza todo el blastocele y las tres 
capas germinales están en su sitio. El 
blastoporo circular rodea a un tapón de 
células llenas de vitelo. 
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Á Fig. 47-12. Gastrulación de un embrión de rana. En la blástula de la rana el blastocele se desplaza hacia el polo 
animal y está rodeado por una pared de varias células de espesor. Los movimientos celulares que desencadena la gas- 
trulación se producen en la cara dorsal de la blástula, donde se encontraba la medialuna gris érjtel cigoto (fig. 47-8b). 
Aunque todavia puede observarse cuando comienza la gastrulación, la medialuna gris no se ilustr^en esta figura. 


forma diferente en los embriones de las dos especies. Algunas de 
las células dei epiblasto que se mueven hacia adentro desplazan 
las células dei hipoblasto y forman el endodermo; otras células 
dei epiblasto se desplazan hacia afuera en dirección al blastocele 
y forman el mesodermo. Las células dei epiblasto que permane- 
cei! en la superficie originan el ectodermo. Aunque el hipoblasto 
no aporta células para el embrión, parece que contribuye direc- 
tamente a la formación de la estria primitiva antes dei comienzo 
de la gastrulación y es necesario para el desarrollo normal. Lue- 
go, las células dei hipoblasto se separan dei endodermo y, por úl- 
timo, forman porciones de un saco que rodea al vitelo y de un 
pedículo que conecta la masa vitelina con el embrión. 

Pese a las variaciones en la manera en que se forman las tres 
capas germinales en las distintas especies, una vez que se ubican 


en sus lugares, la gastrulación está completa. En ese momento se 
comienzan a desarrollar los órganos dei embrión. 

Organogénesis 

Varias regiones de las tres capas germinales embrionárias se 
convierten en los esbozos de los órganos durante el proceso de 
organogénesis. Aunque la gastrulación implica movimientos ce- 
lulares en masa, la organogénesis consiste en câmbios morfoge- 
néticos más localizados en el tejido y en la forma de las células. 
La primera evidencia de formación de órganos corresponde a la 
aparición de pliegues, hendiduras y agrupaciones densas (con- 
densaciones) de células. Los órganos que comienzan a tomar for- 
ma, en primer lugar, en los embriones de las ranas y de otros cor- 
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A Fig. 47-13. Gastrulación de un embrión de pollo. Durante la 
gastrulación, algunas células dei epiblasto migran (flechas) hacia el in- 
terior dei embrión a través de la estria primitiva, que se ilustra en la fi- 
gura en el corte transversal. Algunas de estas células descienden para 
formar el endodermo, mientras que otras migran hacia los lados para 
constituir el mesodermo. Las células restantes que quedan en la super- 
fície dei embrión al final de la gastrulación se convierten en ectodermo. 


dados, son el tubo neural y la notocorda, los característicos cor- 
dones esqueléticos de los embriones de todos los cordados. 

En la figura 47-14 se muestran algunos acontecimientos du- 
rante el comienzo de la organogénesis en una rana. La notocorda 
se forma a partir dei mesodermo dorsal, que se condensa justo en- 
cima dei arquenteron (fig. 47-1 4a). Las senales enviadas desde 
la notocorda hacia el ectodermo suprayacente determinan que esa 
región dei ectodermo se convierta en la placa neural. Poco des- 
pués, esta placa se invagina y adquiere una forma circular que 
constituye el tubo neural, que se extiende a lo largo dei eje ante- 
roposterior dei embrión (fig. 47-1 4b). El tubo neural se transfor- 
mará en el sistema nervioso central: el cerebro en la cabeza y la 
médula espinal hacia abajo en el resto dei cuerpo. La senalización 
procedente de la notocorda derivada dei mesodermo que llega al 
ectodermo representa un buen ejemplo de un proceso que suele 
observarse durante la organogénesis: una capa germinal envia se- 
nales a otra para determinar el destino de la segunda. 

Hay un proceso que solo se desarrolla en los embriones de los 
vertebrados y consiste en el desarrollo de una banda de células 



Pliegues neurales 


Pliegue 
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Placa neural 
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Cresta neural 


Notocorda 
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Capa externa 
dei ectodermo 


Mesodermo 


Endodermo 


Cresta neural 


Arquenteron 


(a) Formación de la placa neural. En el 

período que se muestra en la figura y a se 
ha desarrollado la notocorda a partir dei 


Tubo neural 


mesodermo dorsal y el ectodermo dorsal 
se ha engrosado para formar la placa 
neural en respuesta a senales procedentes 
de la notocorda. Los pliegues neurales son 
dos crestas que forman los bordes 
laterales de la placa neural. Éstas son 
visibles en la MO de un embrión entero. 


(b) Formación dei tubo neural. 

La invaginación y el desprendimiento de 
la placa neural permite la formación dei 
tubo neural. Se debe destacar que las 
células de la cresta neural migrarán y 
originarán numerosas estructuras. 




Somitas Esbozo de la cola 


MEB 

Tubo 


■ * 

f (cavidad digestiva) 

(c) Somitas. La ilustración muestra un 
embrión después de que termino la 
formación dei tubo neural. En este 
momento, el mesodermo lateral ha 
comenzado a separarse en las dos capas 
tisulares que tapizan el celoma; los 
somitas, que provienen dei mesodermo, se 
ubican a los lados de la notocorda. En la 
MEB se observa una vista lateral de un 
embrión entero en el estádio de esbozo de 
la cola con parte dei ectodermo extraído 
para revelar los somitas que originarán 
estructuras segmentarias como las 
vértebras y los músculos esqueléticos. 


resta 
neural 


Somita 


Notocorda 


Celoma 


A Fig. 47-14. Organogénesis temprana en un embrión de rana. 
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denominada cresta neural a lo largo dei borde donde se separa 
el tubo neural dei ectodermo. Luego, las células de la cresta neu- 
ral migran a diversas partes dei embrión para formar los nervios 
periféricos, los dientes, los huesos dei cráneo y tantos otros tipos 
de células diferentes, que algunos investigadores propusieron 
considerar a estas células como una “cuarta capa germinar’. 

Otras condensaciones aparecen en las bandas mesodérmicas 
laterales a la notocorda, que se separan en bloques denominados 
somitas (fig. 47-14c). Los somitas están dispuestos de forma 
seriada a ambos lados a lo largo de toda la longitud de la noto- 
corda. Algunas partes de los somitas se disocian en células me- 
senquimáticas individuales (erráticas), que migran hacia nuevas 
ubicaciones. La notocorda actúa como núcleo, alrededor dei 
cual, estas células mesodérmicas se reúnen y forman las vérte- 
bras. Las partes de la notocorda ubicadas entre las vértebras per- 
sisten como las porciones internas de los discos intervertebrales 
en los adultos (éstos son los discos que pueden “herniarse 1 ' y pro- 
ducir dolor de espalda). Las células de los somitas también for- 
man los músculos asociados con el esqueleto axial. Este origen 
seriado dei esqueleto axial y los músculos refuerza la idea de que 
los cordados son, básicamente, animales segmentados, aunque la 
segmentación deja de ser tan evidente en los períodos de desa- 
rrollo más avanzados. Por fuera de las somitas, el mesodermo se 
divide en dos capas que forman la cubierta de la cavidad corpo- 
ral o celoma. 

A medida que progresa la organogénesis, la morfogénesis y la 
diferenciación celular se siguen refinando los órganos que se for- 
maron a partir de las tres capas germinales embrionárias y mu- 
chos de los órganos internos proceden de dos de las tres capas. 
El desarrollo embrionário de la rana conduce al estádio de larva 
o renacuajo, que sale de la cubierta gelatinosa que protegia al 
huevo y al embrión en vias de desarrollo. Luego, la metamorfo- 
sis de la rana transforma el renacuajo acuático Herbívoro en un 
adulto terrestre carnívoro. 

En el pollo, la organogénesis es bastante similar a la de la ra- 
na. Después de que se forman las tres capas germinales, los ex- 
tremos dei blastodeftno se pliegan hacia abajo y se unen para di- 


vidir el embrión en un tubo trilaminar adherido al vitelo desde la 
porción inferior de la parte media dei cuerpo (fig. 47-1 5a). La 
formación dei tubo neural, el desarrollo de la notocorda y las so- 
mitas y otros a contecimientos de la organogénesis se producen de 
forma bastante similar a los descritos en el embrión de rana. Los 
esbozos de los órganos principales se evidencian en el embrión de 
pollo de 2 o 3 dias de edad gestacional (fig. 47-1 5b). 

En la figura 47-16 se enumeran los orígenes embrionários 
de los órganos y los tejidos principales de las ranas, los pollos y 
otros vertebrados. La revisión de esta figura es importante para 
familiarizarse con el origen embrionário de las diversas estructu- 
ras corporales. 

Adaptaciones dei desarrollo de los amniotas 

Todos los embriones de vertebrados requieren un ambiente 
acuoso para desarrollarse. En el caso de los peces y los anfíbios, 
el huevo se forma en el mar o en un estanque cercano y no se re- 
quiere una envoltura especial llena de agua. El desplazamiento 
de los animales vertebrados a la tierra determino la evolución de 
estructuras que permitieron la reproducción en ambientes secos 
Evolucionaron dos estructuras que existen en la actualidad: 1) el 
huevo con cáscara de las aves y otros reptiles, así como de unos 
pocos mamíferos (monotremas), y 2) el útero de los marsupiales 
y los mamíferos euterios (placentarios). Dentro de la cáscara o el 
útero, los embriones de estos animales están rodeados de liquide 
adentro de un saco formado por una membrana denominad:. 
amnios. En consecuencia, los reptiles (incluso las aves) y los ma- 
míferos se denominan amniotas (véase cap. 34). 

Con anterioridad, se comento que el desarrollo embrionário 
dei pollo, un amniota, era muy similar al de la rana, un vertebra- 
do que carece de amnios. Sin embargo, en el pollo, el desarrollo 
también incluye la formación de membranas extraembriona- 
rias, que se encuentran fuera dei embrión. En la figura 47- 15a se 
destaca que solo parte de cada capa germinal contribuye a formar 
el embrión propiamente dicho. Las capas germinales situadas 
por fuera dei embrión se transforman en el amnios y las tres 



(a) Organogénesis temprana. El arquenteron se forma cuando dos 
pliegues laterales separan el embrión dei vitelo. El embrión 
permanece conectado con el vitelo a través dei pedículo vitelino, 
que, como se ilustra en este corte transversal se encuentra, 
aproximadamente, en la mitad de su longitud. La notocorda, el 
tubo neural y los somitas constituyen estructuras similares a las 
que forman en la rana. 



Vasos 

sanguíneos 
Somitas 


Tubo neural 




(b) Organogénesis tardia. En este embrión de 
pollo, que tiene alrededor de 56 horas de vida 
y 2-3 mm de longitud aproximada, ya se han 
formado los esbozos de la mayoría de los 
órganos principales (MO). 


◄ Fig. 47-15. Orga- 
nogénesis en un em- 
brión de pollo. (a) Las 

tres capas germinales 
laterales al embrión 
propiamente dicho ori- 
ginan las membranas 
extraembrionarias (se 
comentarán más ade- 
lante). (b) Luego, estas 
membranas reciben la 
irrigación de vasos san- 
guíneos provenientes 
dei embrión; en esta fi- 
gura se ilustran vários 
vasos sanguíneos im- 
portantes. 
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► Fig. 47-16. Derivados de las tres capas 
germinales embrionárias en vertebrados 
adultos. 


ECTODERMO 

• Epidermis de la piei y sus 
derivados (incluídas 
glândulas sudoríparas, 
folículos pilosos) 

• Cubierta epitelial de la 
boca y el recto 

• Receptores sensitivos en la 
epidermis 

• Córnea y cristalino dei ojo 

• Sistema nervioso 

• Médula suprarrenal 

• Esmalte de los dientes 

• Epitelio o glândulas pineal 
e hipofisaria 



MESODERMO 
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• Notocorda 


• Sistema esquelético 
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• Sistema muscular 
Capa muscular de! esto- 
mago, el intestino, etc. 


I • 
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• Sistema excretor 

• Sistemas circulatório y 


«ip§ 






linfático 

• Sistema reproductor 
(excepto las células 
germinales) 

• Dermis de la piei 

• Cubierta de las cavidades 
corporales 
Corteza suprarrenal 







ENDODERMO 

• Cubierta epitelial dei 
tracto digestivo 

• Cubierta epitelial dei 
aparato respiratório 

• Cubierta de la uretra, la 
vejiga y el aparato 
reproductor 

• Hígado 

• Pâncreas 

• Timo 

• Glândulas tiroides y 
paratiroides 


membranas restantes (saco vitelino, corion y alantoides). Estas 
cuatro membranas extraembrionarias proporcionan un “sistema 
de soporte vital" para el desarrollo futuro dei embrión dentro dei 
huevo con cáscara o el útero dei amniota. Cada membrana es una 
lamina de células provenientes de dos capas germinales. En la fi- 
gura 47-17 se revisan las localizaciones y las funciones de estas 
membranas en las aves y otros reptiles. 

Las membranas extraembrionarias de los mamíferos se descri - 
birán a continuación, cuando se comente el desarrollo inicial de 
los embriones de los mamíferos. La formación de la placenta, una 
estructura exclusiva de los marsupiales y los mamíferos euterios, 
es una parte importante de este proceso. 

Desarrollo de los mamíferos 

En la mayoría de las especies de mamíferos, la fecundación se 
produce en el oviducto y los estádios iniciales dei desarrollo se lle- 
van a cabo mientras el embrión completa su viaje a través dei 
oviducto hacia el útero (fig. 46-15). A diferencia de los huevos 
grandes ricos en vitelo propios de las aves, otros reptiles y los mo- 
no tremas, los huevos de la mayoría de los mamíferos son bastan- 
te pequenos y almacenan una cantidad escasa de reservas alimen- 
tícias. Como comentamos antes, no se ha demostrado que los 
óvulos y los cigotos de los mamíferos presenten una polaridad 
evidente en relación con los contenidos dei citoplasma y la seg- 
mentación dei cigoto, que carece de vitelo, es holoblástica. Sin 
embargo, la gastrulación y la organogénesis inicial de los mamífe- 
ros respeta un patrón similar al de las aves y otros reptiles (recuer- 
de que en el capítulo 34 comentamos que los mamíferos descien- 
den de un ancestro reptil que existió durante la era Mesozoica). 

En los mamíferos, la segmentación inicial es relativamente 
lenta. En el caso de los seres humanos, la primera división se 
completa unas 36 horas después de la fecundación; la segunda 
división después de 60 horas y la tercera, aproximadamente, 
72 horas más tarde. Los blastómeros tienen todos el mismo ta- 
mano. Durante el estádio de ocho células, los blastómeros se 
adhieren entre sí de manera compacta, lo que determina que la 
superfície externa dei embrión adquiera un aspecto regular. En 
la figura 47-18 se ilustra el desarrollo dei embrión humano a 
partir de 7 dias después de la fecundación (véanse los números 
de referencia en la figura). 

Cl Cuando se completa la segmentación, el embrión tiene más 

de 100 células dispuestas alrededor de una cavidad central y 


Amnios. El amnios protege 
al embrión en una cavidad 
llena de líquido que evita la 
deshidratación y amortigua 
los traumatismos mecânicos. 


Alantoides. El alantoides fun- 
ciona como receptor de deter- 
minados desperdícios metabó- 
licos producidos por el embrión. 
La membrana dei alantoides 
también funciona junto al corion 
como órgano respiratório. 



Corion. El corion y Ja mem- 
brana dei alantoidès inter- 
cambian gases entréi^l em- 
brión y el aire que lo^pdea. 
El oxigeno y el dióxiàjde 
carbono se difundeiCcon 
libertad a través de Ta cásca- 
ra dei huevo. 


Saco vitelino. El saco vitelino se 
expande sobre el vitelo, que es 
una acumulación de nutrientes 
almacenados en el huevo. Los 
vasos sanguíneos en la membra- 
na dei saco vitelino transportan 
nutrientes desde el vitelo hacia 
el embrión. Otros nutrientes se 
almacenan en la albúmina ("la 
clara dei huevo"). 


A Fig. 47-17. Membranas extraembrionarias de las aves y otros 
reptiles. Hay cuatro membranas extraembrionarias: el amnios, el alan- 
toides, el corion y el saco vitelino. Cada membrana es una lâmina de 
células que se desarrolla a partir de lâminas epiteliales compuestas por 
dos de las tres capas germinales externas con respecto al embrión pro- 
piamente dicho (fig. 47-1 5a). 


ha viajado desde la trompa de Falopio hasta el útero. Este es- 
tádio embrionário, denominado blastocisto, es la versión de 
la blástula en los mamíferos. En uno de los extremos de la ca- 
vidad dei blastocisto hay un grupo de células denominado 
masa celular interna, que luego se convierte en el embrión 
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Ilega al útero. 
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Ci La gastrulación produce un embrión 

trilaminar con cuatro membranas extraembrionarias. 


Á Fig. 47-18, Los cuatro estádios dei desarrollo embrionário 
temprano dei ser humano. El epiblasto origina las tres capas germi- 
nales, que forman el embrión propiamente dicho. Véase el texto para 
obtener una descripción de cada estádio. 


propiamente dicho y forma o contribuye a formar todas las 
membranas extraembrionarias. 

El trofoblasto, que es el epitelio externo dei blastocisto, ini- 
cia la implantación mediante la secreción de enzimas que de- 
gradan moléculas dei endometrio, la capa interna dei útero. 
Esto permite que el blastocisto invada el endometrio. A me- 
dida que el trofoblasto se engrosa a causa de las divisiones ce- 
lulares, extiende proyecciones digitiformes en el tejido ma- 
terno cercano rico en vasos sanguíneos. La invasión ejercida 
por el trofoblasto produce la erosión de capilares endometria- 
les, lo que determina la salida de la sangre que irriga los teji- 
dos endometriales. Alrededor dei período de la implantación, 
la masa celular interna dei blastocisto forma un disco plano 
con una capa superior de células, el epiblasto , y una capa in- 
ferior, el hipoblasto , que son homólogas al epiblasto y al hipo- 
blasto de las aves (fig. 47-10, paso 3). Al igual que en las 
aves, el embrión humano se desarrolla casi por completo a 
partir de las células dei epiblasto. 

Una vez finalizada la implantación comienza la gastrulación. 
Las células se desplazan desde el epiblasto hacia adentro a 
través de una estria primitiva para formar el mesodermo y el 
endodermo de la misma manera que en el pollo. Al mismo 
tiempo, se comienzan a formar las membranas extraembrio- 
narias. El trofoblasto sigue expandiéndose dentro dei endo- 
metrio. El trofoblasto invasor, que está formado por células 
mesodérmicas provenientes dei epiblasto, y el tejido endo- 
metrial adyacente contribuyen a la formación de la placenta 
(fig. 46-16). 

© Al final de la gastrulación se han formado las capas germina- 
les embrionárias. En este momento, el embrión trilaminar es- 
tá rodeado por el mesodermo extraembrionario proliferativo 
y las cuatro membranas extraembrionarias. 

Las membranas extraembrionarias de los mamíferos son ho- 
mólogas a las de las aves y otros reptiles y se desarrollan de for- 
ma similar. El corion, que rodea por completo al embrión y a las 
demás membranas extraembrionarias, participa en el intercâm- 
bio de gases. El amnios rodea al embrión en una cavidad amnió- 
tica protectora llena de líquido (el líquido procedente de esta ca- 
vidad es el “agua” que se expulsa a través de la vagina de la ma- 
dre cuando el amnios se rompe justo antes dei parto). Debajo dei 
embrión propiamente dicho en vias de desarrollo, el saco viteli- 
no rodea otra cavidad llena de líquido. Aunque esta cavidad no 
contienè vitelo, ls ' membrana que la rodea recibe el mismo nom- 
bre que la estructífra homóloga en las aves y otros reptiles. La 
membrana dei saco vitelino de los mamíferos es donde se forman 
las células de la saftgre en un momento precoz dei desarrollo. 
que luego migran hacia el embrión. La cuarta membrana ex- 
traembrionaria, el alantoides, está incorporado en el cordón 
umbilical. En esta parte forma los vasos sanguíneos que trans- 
portan oxigeno y nutrientes desde la placenta hacia el embrión y 
eliminan el dióxido de carbono y los desechos nitrogenados dei 
embrión. Esto implica que las membranas extraembrionarias de 
los huevos con cáscara, donde los embriones se nutren a partir 
dei vitelo, se conservaron cuando los mamíferos evolucionaron a 
partir de los reptiles, pero con algunas modificaciones adaptadas 
al desarrollo dentro dei tracto reproductor de la madre. 

Después de que se complete la gastrulación se forma la noto- 
corda, el tubo neural y los somitas, que representan los prime - 
ros acontecimientos de la organogénesis. Al final dei primer tri- 
mestre dei desarrollo humano se desarrollan los esbozos de to- 
dos los órganos principales a partir de las tres capas germinales 
(fig. 47-16). 
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Evaluación de conceptos 


1 . 

2 . 

3. 


4. 




Explique lo que pasaría si se inyecta Ca 2+ en un óvulo de 
erizo de mar no fecundado. 

Un cigoto de una rana y una blástula de una rana tienen 
casi el mismo tamano. Explique esta observación. 
Aunque la gastrulación tiene un aspecto diferente en los 
embriones de erizo de mar, la rana y el pollo, ^cuál es el 
resultado en común que revela este proceso en todos 
estos animales? 

Compare los movimientos celulares durante la 
gastrulación y la organogénesis en los animales. 


Véaiise las respuestas en el Apêndice A 





La morfogénesis en los animales 
conlleva câmbios específicos en la 
forma, la posición y la adhesión 
celular 

Como ya se han explicado los acontecimientos principales dei 
desarrollo embrionário en los animales, se abordarán los mecanis- 
mos celulares y moleculares que permiten su producción. Aunque 
a los biólogos les falta mucho para comprender totalmente estos 
mecanismos, se han establecido vários principios clave que son el 
fundamento dei desarrollo en todos los animales. 

La morfogénesis esnrn aspecto esencial dei desarrollo tanto en 
los animales como en las plantas, pero solo en los animales im- 
plica el movimiento de células. La movilización de las partes de 
una célula puede ocasionar câmbios en la forma celular o permi- 
tir que una célula migre de un sitio a otro dentro dei embrión. 
En la segmentación, la gastrulación y la organogénesis se desta- 
can câmbios tanto en la forma como en la posición de las célu- 
las. En esta sección se considerarán algunos de los componentes 
celulares que contribuyen al desarrollo de estos acontecimientos. 


Citoesqueleto, motilidad celular y extensión 
convergente 

Los câmbios en la forma de una célula consisten en la reorga- 
nización dei citoesqueleto (cuadro 6-1). Se debe considerar, por 
ejemplo, la manera en que las células de la placa neural se con- 
vierten en el tubo neural (fig. 47-19). En primer lugar, los mi- 
crotúbulos orientados paralelos al eje dorsoventral dei embrión 
parecen contribuir a la elongación de las células en esa dirección. 
En el extremo dorsal de cada célula hay un grupo paralelo de fi- 
lamentos de actina orientados de forma cruzada. Éstos se con- 
traen, lo que le da a las células una forma de cuna que determi- 
na que la capa ectodérmica se invagine. Se producen câmbios si- 
milares en la íorma de las células durante otras invaginaciones y 
evaginaciones de las capas tisulares durante el desarrollo. 

El citoesqueleto también maneja la migración celular, que es 
el movimiento activo de las células desde un sitio hacia otro en 


los animales en vias de desarrollo. Las células “se desplazan” den- 
tro dei embrión y, para ello, emplean las fibras dei citoesqueleto 
para extender y retraer las prolongaciones celulares. Este tipo de 
motilidad es similar al movimiento ameboide descrito en la figu- 
ra 6-27b, pero, a diferencia de los seudópodos gruesos de las cé- 
lulas ameboides, las prolongaciones celulares de las células em- 
brionárias migratórias suelen corresponder a lâminas planas (la- 
melipodios) o espigas (filopodios). 

En algunos organismos, la invaginación se inicia durante la 
gastrulación por medio dei acuriamiento de las células sobre la 
super fi cie de la blástula, pero el movimiento de las células em- 
brionárias más profundas requiere la extensión de los filopodios 
de las células en el extremo conductor dei tejido que migra. Las 
células que atraviesan primero el blastoporo y ascienden a lo lar- 
go de la cara interna de la pared dei blastocele arrastran a otras 
células detrás de ellas, lo que ayuda al movimiento directo de to- 
da la lâmina de células desde la superfície dei embrión hacia si- 
tios adecuados dei blastocele. Luego, la lâmina invaginada forma 
el endodermo y el mesodermo dei embrión (fig. 47-12). También 
hay muchas situaciones en las que las células migran de forma 
individual, como cuando las células de un somita o la cresta neu- 
ral se dispersan hacia diversas partes dei embrión. 

El “desplazamiento” celular también está comprometido en la 
extensión convergente, un tipo de movimiento morfogenético, 
en el cual, las células de una capa tisular se redistribuyen de ma- 
nera que la lâmina disminuye su espesor (converge) y se elonga 
(extiende) (fig. 47-20). Cuando muchas células forman una cu- 
na entre ellas, el tejido puede extenderse notablemente. La exten- 
sión convergente es importante para el desarrollo embrionário 
inicial. Por ejemplo, este proceso se produce en los embriones de 



O Los 
microtúbulos 
contribuyen a al 
alargamiento de las 
células de la placa 
neural. 

© Luego los 
microfilamentos en 
el extremo dorsal 
de las células pue- 
den contraerse y 
deformar las células 
para que adquieran 
una forma cuneiforme 

© Las células que 
se acuhan en la 
dirección opuesta 
determinan que el 
ectodermo forme 
una "bisagra". 

© La separación 
de la placa 
neural forma el 
tubo neural. 


▲ Fig. 47-19. Cambio en la forma celular durante la morfogéne- 
sis. La reorganización dei citoesqueleto se asocia con câmbios morfo- 
genéticos en los tejidos embrionários, como se ilustra en la figura en re- 
lación con la formación dei tubo neural en los vertebrados. 
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► Fig. 47-20. Extensión convergen- 
te de una lâmina de células. En este 
diagrama simplificado, los câmbios en 
la forma y la posición de las células pro- 
ducen el estrechamiento y el alarga- 
miento de la capa de células. Se cree 
que existen seiiales moleculares que de- 
terminan que las células se alarguen en 
una dirección específica y que se arras- 
tren unas contra las otras ( convergên- 
cia ), lo que produce la extensión de la 
lâmina de células en sentido perpendi- 
cular. 



erizo cuando el arquenteron se alarga y durante la involución de 
la gástrula de la rana. En el último caso, la extensión convergen- 
te explica el cambio de la forma de la gástrula esférica que se 
transforma en el embrión de rana en forma de submarino que se 
puede observar en la figura 47- 14c. 

Papeies de la matriz extracelular y de las 
moléculas de adhesión celular 

Los científicos están cerca de comprender las vias de senaliza- 
ción que desencadenan y guían el movimiento de las células. El 
proceso parece afectar a la matriz extracelular (MEC), que es la 
mezcla de glucoproteínas secretadas que se encuentran fuera de 
las membranas plasmáticas de las células (fig. 6-29). Se sabe que 
la MEC ayuda a guiar a las células en muchos tipos de movimien- 
tos morfogené ticos. Las fibras de la MEC pueden funcionar co- 
mo vias que dirigen a las células migratórias a lo largo de rutas 
específicas. Vários tipos de glucoproteínas extracelulares, incluí- 
da la fibronectina, promueven la migración celular, proporcio- 
nando un anclaje molecular específico para las células en movi- 
miento. El experimento ilustrado en la figura 47-21 aporta evi- 
dencias que indican esta función de la fibronectina para guiar la 
migración celular. 

También existen evidencias que sugieren que la fibronectina 
desempena un papel similar en el extremo conductor dei tejido 
que se invagina durante la gastrulación de la rana. Las fibras de 
fibronectina revisten el techo dei blastocele y, a medida que el fu- 
turo mesodermo se desplaza hacia el interior dei embrión, las cé- 
lulas en el extremo libre de la lâmina que se invagina migran a lo 
largo de las fibras (fig. 47-12). Los investigadores pueden impe- 
dir la adhesión de células a la fibronectina inyectando anticuer- 
pos contra la fibronectina en los embriones. Este tratamiento evi- 
ta la invaginación dei mesodermo. 

Otras sustancias de la MEC mantienen a las células en las vias 
correctas por medio de la inhibición de la migración en determi- 
nadas direcciones. Por tanto, en función de las sustancias que se- 
cretan las células no migratórias ubicadas a lo largo de las vias 
migratórias, se puede promover o inhibir el movimiento de otras 
células. 

A medida que las células migratórias se desplazan a lo largo 
de vias específicas a través dei embrión, las proteínas receptoras 
presentes en sus superfícies reciben senales direccionales dei am- 
biente. Estas senales dei ambiente de la MEC pueden dirigir la 
orientación de los elementos dei citoesqueleto en una forma que 
propele la célula en la dirección apropiada. 

Las glucoproteínas denominadas moléculas de adhesión ce- 
lular (CAM) se ubican en las superfícies de las células y se unen 
a CAM sobre otras células, también contribuyen a su migración 
y a estabilizar la estructura de los tejidos. Las CAM pueden pre- 





Fügura 47-21 

^La fibronectina promueve la migra- 
ción celular? 


EXPERIMENTO 


Los investigadores colocaron una banda de fi- 


bronectina sobre una subcapa artificial. Después de colocar las célu- 
las migratórias de la cresta neural en un extremo de la banda, los 
investigadores observaron el movimiento de las células con microsco- 
pio óptico. 


RESULTADOS 


En esta microfotografía las líneas punteadas in- 
dican los bordes de la capa de fibronectina. Se debe senalar que 
las células migran a lo largo de la banda, no fuera de ella. 



Dirección de la migración 


50 jim 


CONCLUSION 


La fibronectina ayuda a promover la migración 
celular, posiblemente, a través dei aporte de un sitio de anclaje pa- 
ra las células migratórias. 


% st 

sentar concentraciqnes o identidades químicas variables y estas 
diferencias ayudan afíegular los movimientos morfogenéticos y la 
estructura de los tejidos. 

Una molécula importante de adhesión intercelular es la 
cadherina, que requiere iones cálcio para funcionar adecuada- 
mente. Hay muchas cadherinas diferentes y el gen para cada cad- 
herina se expresa en sitios específicos en momentos determina- 
dos durante el desarrollo embrionário. Los investigadores han 
demostrado de manera elocuente la importância de una cadheri- 
na específica para la formación de la blástula de la rana (fig. 47- 
22 ). Las cadherinas también participan en la unión estrecha de 
las células de los embriones de mamíferos que se produce en pri- 
mer lugar en el estádio de ocho células cuando comienza la pro- 
ducción de cadherina. 

Como se comento antes, el comportamiento de las células y 
los mecanismos moleculares contribuyen a la morfogénesis dei 
embrión. Los mismos procesos celulares y genéticos básicos ga- 
rantizan que los diversos tipos de células finalicen en los sitios 
apropiados para cada embrión. 
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Evaluación de conceptos 


1. Durante la formación dei tubo neural, las células cuboi- 
des se transforman en células cuneiformes. Describa las 
funciones de los microtúbulos y los microfilamentos en 
este proceso. 

2. En el embrión de rana se considera que la extensión con- 
vergente alarga la notocorda a lo largo dei eje anteropos- 
terior. <>Cómo funciona este proceso morfogenético? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Figura 47-22 

^La cadherina es necesaria para el de- 
sarrollo de la blástula? 


EXPERIMENTO 


Los investigadores inyectaron ácido nucleico 
complementario con el mRNA que codificaba para una cadherina 
denominada cadherina EP en óvulos de rana. Este ácido nucleico 
"antisentido" produce la destrucción dei mRNA que codifica pa- 
ra la cadherina EP normal, de manera que no se sintetiza este ti- 
po de cadherina. Luego se agregaron espermatozóides de rana 
en el recipiente con óvulos control (no inyectados) y en el que 
contenía los óvulos experimentales (inyectados). Los embriones 
de los grupos control y experimental se observaron en un micros- 
copio óptico. 


RESULTADOS 


Como se observa en estas microfotografías, 
los óvulos control fecundados se convirtieron en blástulas norma- 
les, pero los óvulos experimentales fecundados no lo hicieron. En 
la ausência de cadherina EP, el blastocele no se formó de manera 
apropiada y las células adquirieron una estructura desorganizada. 



Embrión control 


** „ ÇjPBfiL «*•*%*, ■. 

v - V, 

<> lk f I .V 

*-r ' : : > 

■-W 


Embrión experimental 


CONCLUSION 


•' ya. formación apropiada de la blástula en la ra- 
na requiere cadherina. £P. 
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Concepto 


El destino de las células en vias de 
desarrollo depende de su historia 
y de senales inductoras 

Junto con los câmbios morfogenéticos que le proporcionan a 
un animal y a sus partes sus formas características, el desarrollo 
también requiere la diferenciación oportuna de muchos tipos de 
células en localizaciones específicas. Dos principios generales in- 
tegran nuestros conocimientos actuales sobre los mecanismos ge- 
néticos y celulares que explican la diferenciación durante el de- 
sarrollo embrionário. 

En primer lugar, durante las divisiones iniciales de la segmenta- 
ción , las células embrionários deben diferenciarse de alguna manera 
de las demás células. En muchas especies de animales, las diferen- 
cias iniciales entre las células determinan una distribución hete- 
rogénea de los determinantes citoplasmáticos en el óvulo no fe- 
cundado. Cuando el citoplasma heterogéneo de un óvulo polari- 
zado se divide, la segmentación segrega distintos tipos de mRNA, 
proteínas y otras moléculas hacia blastómeros en un tipo de di- 
visión celular asimétrica (fig. 2 1-1 la). Las diferencias resultantes 
en la composición citoplasmática de las células contribuyen a es- 
pecificar los ejes corporales e influyen sobre la expresión de los 
genes que afectan al destino dei desarrollo dei organismo. En los 
amniotas, las diferencias ambientales locales desempenan el pa- 
pel principal en el establecimiento de las diferencias tempranas 
entre las células embrionárias. Por ejemplo, las células de la ma- 
sa celular interna se ubican en el interior dei embrión humano 
recién formado, mientras que las células trofoblásticas se encuen- 
tran en la superficie externa dei blastocisto. Los distintos am- 
bientes a los que se exponen estos dos grupos de células parecen 
determinar destinos muy diferentes. 

En segundo lugar, una vez que se establecen las asimetrías celu- 
lares iniciales, las interacciones posteriores entre las células embrioná- 
rias determinan su destino, por lo general, por medio de la inducción 
de câmbios en la expresión de los genes. Este mecanismo, denomi- 
nado inducción, produce la diferenciación de muchos tipos de 
células especializadas que constituyen un animal nuevo. La in- 
ducción puede estar mediada por senales químicas difusibles o, 
si las células contactan unas con las otras, por interacciones en- 
tre las superficies celulares. 

Es importante recordar estos dos principios para estudiar los 
mecanismos moleculares y celulares de la diferenciación y el pa- 
trón de formación durante el desarrollo embrionário de las espe- 
cies que se comentan en este capítulo. Para responder a las pre- 



guntas sobre la forma en que se determina el destino de una cé- 
lula embrionária temprana se debe definir el término destino. En 
consecuencia, primero se examinarán algunos experimentos his- 
tóricos que realizaron investigadores en el pasado con informa- 
ción sobre el destino de las células. 

Mapa de destino 

Como se comento en el capítulo 21, los investigadores han 
definido la historia dei desarrollo de todas las células de Caenor- 
habditis elegans, comenzando con la primera división de segmen- 
tación dei cigoto (fig. 21-15). Aunque todavia no ha sido posible 
determinar una estirpe celular tan completa en otro animal, des- 
de hace vários anos, los biólogos han desarrollado diagramas te- 
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rritoriales generales dei desarrollo embrionário, denominados 

mapas de destino. 

En los estúdios clásicos que se realizaron durante la década de 
1920, el embriólogo alemán W Vogt estableció mapas de destino 
de distintas regiones de embriones tempranos de anfibios. Los 
resultados de Vogt fueron unos de los primeros que indicaron 
que se podia rastrear la estirpe celular que constituía las tres ca- 
pas germinales producidas por la gastrulación en la blástula an- 
tes dei inicio de este proceso (fig. 47-23a). Luego, los investiga- 
dores desarrollaron técnicas más sofisticadas que les permitieron 
marcar un blastómero individual durante la segmentación y des- 
pués seguir el marcador durante su distribución en todos los des- 
cendientes mitóticos de esa célula (fig. 47-23b) 

Los biólogos especialistas en desarrollo combinaron el estúdio 
de los mapas de destino con la manipulación experimental de las 
partes dei embrión para evaluar si se puede cambiar el destino de 
las células por medio de su desplazamiento hacia otra parte dei 
embrión. Este análisis estableció dos conclusiones importantes. 
En primer lugar, en la mayoría de los animales, algunos tejidos 
específicos dei embrión más avanzado pueden atribuirse a cier- 
tas “células fundadoras” tempranas. En segundo lugar, a medida 
que avanza el desarrollo, el potencial de desarrollo de una célula 
-el conjunto de estructuras que puede originar- se limita (véase 
el comentário sobre determinación dei destino celular en cap. 
21, pp. 418-420). En función dei mapa de destino dei embrión 
normal, los investigadores pueden examinar la manera en que se 
altera la diferenciación celular en situaciones experimentales o en 
embriones mutantes. 

Establecimiento de asimetrías celulares 

Para comprender a nivel molecular cómo se determina el desti- 
no de las células embrionárias es útil considerar en primer lugar la 
manera en que se establecen los ejes básicos dei embrión. Con fre- 
cuencia, esto puede retrotraerse a un suceso específico durante el 
desarrollo inicial que define una asimetría celular determinada y, 
de esta manera, se comienza a definir el plan corporal. 

Ejes dei plan corporal básico 

Como se comento antes, un animal con simetria bilateral tie- 
ne un eje anteroposterior, un eje dorsoventral y lados derecho e 
izquierdo (fig. 47-8a). El establecimiento de este plan corporal 
básico es el primer paso en la morfogénesis y es un prerrequisi- 
to para el desarrollo de los tejidos y los órganos. 

En los vertebrados no amnióticos, las instrucciones básicas 
para el establecimiento de los ejes corporales se definen en un 
momento inicial de la ovogénesis o la fecundación. Por ejemplo, 
en muchas ranas, la ubicación de la melanina y el vitelo en el 
óvulo no fecundado define la localización de los hemisférios ani- 
mal y vegetal, respectivamente. El eje animal-vegetal determina 
de manera indirecta el eje corporal anteroposterior. Después, la 
fecundación desencadena la rotación cortical, que establece el eje 
dorsoventral y, al mismo tiempo, determina la formación de la 
medialuna gris, cuya posición senala el lado dorsal (fig. 47-8b). 
Una vez establecidos los dos ejes, el tercero (en este caso, dere- 
cha-izquierda) se especifica por omisión (por supuesto, luego 
existen mecanismos moleculares específicos que producen el pa- 
trón asociado con ese eje). 

En los amniotas, los ejes corporales no terminan de estable- 
cerse hasta un período más avanzado. En los pollos, la gravedad 
parece participar en el establecimiento dei eje anteroposterior 
mientras el huevo desciende por el oviducto de la gallina antes 
de ser puesto. Luego, las diferencias de pH entre las dos caras de 
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Blástula 



Sistema 
nervioso 
central 

Notocorda 


Mesodermo 


Endodermo 


Estádio dei tubo neural 
(corte transversal) 


(a) Mapa de destino de un embrión de rana. Los destinos de los 
grupos de células en la blástula de una rana (izquierda) se 
determinaron, en parte, al senalar las diferentes regiones de la 
superfície de la blástula con colorantes no tóxicos de diversos 
colores. Los embriones se cortaron en estádios más avanzados dei 
desarrollo, como en el estádio de tubo neural ilustrado a la 
derecha, y se determinaron las ubicaciones de las células 
coloreadas. 



(b) Análisis de la estirpe celular en un tunicado. Para el análisis de 
la estirpe se inyectó un colorante en una célula individual durante 
la segmentación, como se indica en las ilustraciones de embriones 
de 64 células de un tunicado, un cordado invertebrado. Las 
regiones oscuras en las microfotografías ópticas de las larvas 
corresponden a las células que se desarrollaron a partir de los dos 
blastómeros diferentes que se muestran en la figura. 


▲ Fig. 47-23. Mapa de destino de dos cordados. 


las células dei blastpdermo establecen el eje dorsoventral (fig. 47- 
10). Si el pH se inviérte de manera artificial por encima y por de- 
bajo dei blastoderfno, la parte de delante de la clara dei huevo se 
convierte en el vientre (cara ventral) y la dei vitelo se transforma 
en el dorso (cara dorsal), en contra de sus destinos normales. En 
los mamíferos no se evidencia ninguna polaridad hasta después 
de la segmentación, aunque la investigación reciente sugiere que 
la orientación de los núcleos dei óvulo y dei espermatozóide an- 
tes de su fusión desempena un papel en la determinación de los 
ejes. 


Limitación de la potência celular 

En muchas especies que tienen determinantes citoplasmáti- 
cos, solo el cigoto es totipotencial; es decir, capaz de desarrollar- 
se en todos los tipos de células halladas en el adulto. En estos or- 
ganismos, la primera segmentación es asimétrica y los dos blas- 
tómeros reciben distintos determinantes citoplasmáticos. Sin em- 




bargo, incluso en las especies que tie- 
nen determinantes citoplasmáticos, la 
primera segmentación puede produ- 
cirse a lo largo de un eje que produce 
dos blastómeros idênticos, que ten- 
drán un potencial de desarrollo idên- 
tico. Esto es lo que sucede en los an- 
fíbios, por ejemplo, como demostro 
el zoólogo alemán Hans Spemann en 
1938 por medio de un experimento 
(fig- 47-24). En consecuencia, el 
destino de las células embrionárias no 
solo puede alterarse en función de la 
distribución de los determinantes ci- 
toplasmáticos, sino también debido a 
la forma en que el patrón de segmen- 
tación característico dei cigoto afecta 
a su distribución. 

A diferencia de muchos otros ani- 
males, las células de los embriones de 
mamíferos conservan su totipotencia- 
lidad hasta el estádio de 16 células, 
cuando se distribuyen para convertir- 
se en precursores dei trofoblasto y la 
masa celular interna dei blastocisto. 
En ese momento, sus distintas ubica- 
ciones determinan su destino. Los 
blastómeros tempranos de los mamí- 
feros parecen recibir cantidades equi- 
valentes de componentes citoplasmá- 
ticos procedentes dei óvulo. En reali- 
dad, hasta el estádio de 8 células, los 
blastómeros de los embriones de to- 
dos los mamíferos son parecidos y ca- 
da uno puede formar un embrión 
completo si se aísla dei resto. 

Independientemente de la manera 
en que las células embrionárias tem- 
pranas similares o diferentes se en- 
cuentran en una especie determina- 
da, la limitación progresiva de la po- 
tência es una característica general 
dei desarrollo en todos los animales. 
En ciertas especies, las células de la 
gástrula temprana conservan la capa- 
cidad de originar más de una clase de 
célula, aunque perdieron su totipo- 
tencialidad. Cuando se aísla, el ecto- 
dermo dorsal de la gástrula temprana 
de un anfíbio se conviertirá en una 
placa neural por encima de la noto- 
corda. Si el ectodermo dorsal se susti- 


Figura 47-24 






^Cómo afecta la potência de las dos células hijas la distribu- 


ción de la medialuna gris en la primera segmentación? 

EXPERIMENTO i 







Izquierda (control): 
se permitió que los 
óvulos de salamandra 
fecundados se dividieran 
normalmente para 
obtener medialunas 
grises distribuídas de 
forma equitativa entre 
los dos blastómeros. 


Derecha (experimental): 
los óvulos fecundados 
se comprimieron con 
una cuerda, de manera 
que el primer plano 
de segmentación 
restringió la medialuna 
gris a un blastómero. 


Medialuna 
gris 


o Luego los dos blastómeros 
se separan y se permitió 
su desarrollo 





Medialuna 

gris 




Normal 


Fragmento 

ventral 


Normal 


RESULTADOS 


Los blastómeros que reciben la mitad o toda la medialuna gris se convierten 
en embriones normales, pero un blastómero que no recibe alguna parte de la medialuna gris 
produce un embrión anormal sin estructuras dorsâles. Spemann lo denomino "fragmento ven- 
tral". * m4 
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CONCLUSIÓN 


La totipotencialidad de los dos blastómeros que se forman en condiciones 
normales durante la primera división de segmentación depende de determinantes citoplasmáti- 
cos localizados en la medialuna gris. 


tuye experimentalmente por ectodermo proveniente de otra ubi- 
cación de la misma gástrula, el tejido trasplantado se transforma 
en una placa neural. No obstante, si se realiza el mismo experi- 
mento en una gástrula en un estádio tardio, el ectodermo tras- 
plantado no responderá a las influencias de su nueva ubicación 
y no forma una placa neural. En general, el destino de las célu- 
las específico de cada tejido está predeterminado en una gástru- 
la tardia. Incluso aunque se manipulen en forma experimental, 
estas células suelen originar los mismos tipos de estructuras que 
en los embriones normales, lo que indica que su destino ya está 
sellado. 


Determinación dei destino celular y patrón de 
formación dependiente de senales inductoras 

Después de que la división celular dei embrión crea células 
que difieren unas de otras, estas mismas células comienzan a in- 
fluir sobre el destino de las demás por el proceso de inducción. 
A nivel molecular, el efecto de la inducción -esto es, la respues- 
ta a una senal inductora- suele ser la activación de un conjunto 
de genes que determinan la diferenciación de las células recepto- 
ras en un tejido específico. Con anterioridad se senaló la función 
de la inducción en el desarrollo de la vulva dei nematodo 
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C. elegans (fig. 21- 16b). En esta sección se examinarán dos ejem- 
plos adicionales sobre inducción, un proceso esencial para el de- 
sarrollo de muchos tejidos en la mayoría de los animales. 


El “ organizador ” de Spemann y Mangold 

La importância de la inducción durante el desarrollo de los 
anfibios se demostro de manera concluyente en los experimentos 
de trasplante realizados por Hans Spemann y su alumna Hilde 
Mangold en la década de 1920. De acuerdo con los resultados de 
su experimento más famoso, que se resume en la figura 47-25, 
los autores llegaron a la conclusión de que el labio dorsal dei 
blastoporo en la gástrula temprana actuaba como organizador dei 
embrión, al iniciar una cadena de inducciones que determinaban 
la formación de la notocorda, el tubo neural y otros órganos. 

En la actualidad, los biólogos especialistas en desarrollo traba- 
jan con intensidad para identificar la base molecular de la induc- 
ción producida por el organizador de Spemann (también denomi- 
nado organizador de la gástnxla o simplemente organizador). Los 
estúdios que evaluaban un factor de crecimiento denominado 
proteína morfogenética ósea 4 (BMP-4) proporcionaron una cla- 
ve importante sobre este tema (las proteínas morfogenéticas 
óseas, una familia de proteínas relacionadas con varias funciones 
dei desarrollo, derivan sus nombres de miembros de la familia 
importantes para la formación dei hueso). La BMP-4 de los anfi- 
bios solo es activa en células de la cara ventral de la gástrula lo 
que las induce a ingresar en la vía hacia la formación de estruc- 
turas ventrales. Una función importante de las células dei orga- 
nizador parece ser la inactivación de BMP-4 en la cara dorsal dei 
embrión, a través de la producción de proteínas que se unen con 
BMP-4 para que sea incapaz de producir senales. En definitiva, 
esta acción permite la formación de estructuras dorsales como la 
notocorda y el tubo neural. En otros animales, como es el caso 
de invertebrados como la mosca de la fruta, también pueden ha- 
llarse proteínas relacionadas con BMP-4 y sus inhibidores. La 
ubicuidad de estas moléculas sugiere que evolucionaron hace 
mucho tiempo y que podrían participar en el desarrollo de mu- 
chos organismos distintos. 

La inducción que determina que el ectodermo dorsal se con- 
vierta en el tubo neural representa solo una de las muchas inte- 
racciones intercelulares que transforman las tres capas germina- 
les en sistemas de órganos. Muchas inducciones parecen com- 
prometer una secuencia de pasos inductores que determinan el 
destino de las células progresivamente. Por ejemplo, en la gástru- 
la tardia de la rana, las células ectodérmicas destinadas a conver- 
tirse en los cristalinos oculares reciben senales inductoras de las 
células ectodérmicas que se transformarán en la placa neural. Es 
probable que también se reciban senales inductoras de células 
endodérmicas y mesodérmicas. Por último, las senales inducto- 
ras de la copa óptica, una evaginación dei cerebro en vias de de- 
sarrollo, completa la determinación de las células que formarán 
el cristalino. 


Formación de la extremidad en los vertebrados 

La acción dei organizador de la gástrula es un ejemplo clásico 
de la inducción y se pudo observar que este organizador dirige a 
las células para llevarlas hacia sus destinos en ubicaciones apro- 
piadas en relación con otras células. Por tanto, las senales induc- 
toras cumplen una función importante en el patrón de forma- 
ción; es decir, el desarrollo de la organización espacial de un ani- 
mal, la disposición de los órganos y los tejidos en sus localizacio- 
nes características en el espado tridimensional. Los factores mo- 
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Figura 47-25 

^El labio dorsal dei blastoporo puede 
inducir células en otra parte dei embrión dei anfibio a 
que modifiquen su destino en el desarrollo? 

EXPERIMENTO 


Spemann y Mangold trasplantaron un frag- 
mento dei labio dorsal de una gástrula pigmentada de tritón en la 
cara ventral de la gástrula temprana de un tritón no pigmentado. 


RESULTADOS 


Durante el desarrollo, el embrión receptor for- 
mo una segunda notocorda y un segundo tubo neural en la región 
trasplantada y, por último, la mayor parte de un segundo embrión. 
El examen dei interior dei embrión doble revelo que las estructuras 
secundarias se formaron en parte a partir de tejido dei huésped. 


CONCLUSIÓN 


El labio dorsal trasplantado fue capaz de inducir 
a las células en una región diferente dei receptor para que formara 
estructuras distintas a las que correspondían de acuerdo con su 
destino normal. De hecho, el labio dorsal "organizo" el desarrollo 
de un embrión completo. 


Gástrula pigmentada 
(embrión donante) 


Embrión primário 


Estructuras 

primarias: 

Tubo neural 
Notocorda 


Labio dorsal 
dei blastoporo 


Gástrula no pigmentada 
(embrión receptor) 


Embrión secundário (inducido) 


Estructuras 

secundarias: 

Notocorda (células pigmentadas) 

Tubo neural (casi todas células no 
pigmentadas) 


leculares que controlan el patrón de formación, denominados in- 
formación posicionai, le dicen a una célula dónde se encuentra 
con respecto a los ejes dei animal y ayudan a determinar la ma- 
nera en que la célula y sus descendientes responderán ante las se- 
nales moleculares que se presenten en el futuro. 






En el capítulo 21 se describió el patrón de formación en el 
desarrollo de los segmentos corporales de Drosophila. Para 
comprender el patrón de formación en los vertebrados, un sis- 
tema modelo clásico es el dei desarrollo de la extremidad en el 
pollo. Las alas y las patas de los pollos, al igual que todas las 
extremidades de los vertebrados, empiezan como protuberân- 
cias tisulares denominadas esbozos de las extremidades (fig. 
47-26a). Cada componente de la extremidad dei pollo, como 
por ejemplo un hueso o un músculo específico, se desarrolla 
en una ubicación y una orientación determinadas en relación 
con tres ejes: el eje proximodistal (eje “hombro-punta dei de- 
do”), el eje anteroposterior (eje “pulgar-dedo menique”) y el 
eje dorsoventral (eje “nudillo-palma”). Las células embrioná- 
rias dentro dei esbozo de una extremidad responden a la infor- 
mación posicionai que indica la ubicación a lo largo de estos 
tres ejes (fig. 47-26b). 

El esbozo de una extremidad está compuesto de un núcleo de 
tejido mesodérmico cubierto por una capa de ectodermo. Hay 
dos regiones organizadoras esenciales en el esbozo de la extremi- 
dad que ejercen efectos profundos sobre su desarrollo. Estas dos 
regiones organizadoras están presentes en todos los esbozos de 
las extremidades de vertebrados, tanto en los que se convertirán 
en miembros anteriores (alas o brazos) como en los destinados a 
convertirse en miembros posteriores. Las células de estas regio- 
nes secretan proteínas que proporcionan información posicionai 
importante a las otras células dei esbozo. 

Una región organizadora dei esbozo de la extremidad es el 
reborde ectodérmico apical (RE A), que es un área engrosa- 
da de ectodermo presente en la punta dei esbozo (fig. 47- 
26a). El REA es necesario para el crecimiento de la extremidad 
en el eje proximodistal y para el desarrollo dei patrón en este 
eje. Las células dei REA producen varias senales. proteicas que 
pertenecen a la familia de factores de crecimiento de fibroblas- 
tos (FGF) y promueven el crecimiento dei esbozo de la extre- 
midad. Si se elimina el REA quirúrgicamente y se colocan 
cuentas embebidas con FGF en el sitio de la extirpación se de- 
sarrolla una extremidad casi normal. El REA y otro sector ec- 
todérmico dei esbozo de la extremidad también parecen guiar 
el patrón de formación en el eje dorsoventral de la extremidad. 
En un experimento en el que se separo el ectodermo de un es- 
bozo de una extremidad que incluía el REA dei mesodermo, 
para luego volver a colocarlo con su orientación rotada 180° 
en el eje anteroposterior, los elementos de la extremidad que 
se forman a partir de este esbozo presentan una orientación 
dorsoventral invertida (esto es equivalente a la inversión de la 
palma y el dorso de la mano). 

La segunda región importante en la organización dei esbo- 
zo de la extremidad es la zona de actividad polarizante 
(ZAP), un bloque de tejido mesodérmico ubicado debajo dei 
ectodermo, donde la cara posterior dei esbozo está unida con 
el cuerpo (fig. 47-26a). La ZAP es necesaria para el patrón de 
formación a lo largo dei eje anteroposterior de la extremidad. 
Las células más cercanas a la ZAP originan las estructuras pos- 
teriores, como, por ejemplo, la zona más posterior de los tres 
dedos dei pollo (similares a los dedos meniques humanos); las 
células más alejadas de la ZAP forman las estructuras anterio- 
res, como, por ejemplo, el dedo más anterior (como el pulgar 
humano). 

El experimento de trasplante de tejido senalado en la figura 
47-27 respalda la hipótesis de que la ZAP produce alguna clase 
de senal inductora que transmite información posicionai para in- 
dicar la región “posterior”. En realidad, los investigadores descu- 
brieron que las células de la ZAP secretaban un factor de creci- 
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(a) Regiones organizadoras. Las extremidades de los vertebrados se 
desarrollan a partir de protrusiones denominadas esbozos de las 
ex-tremidades, cada una compuesta de células mesodérmicas 
cubiertas por una capa de ectodermo. Dos regiones, denominadas 
reborde ec-todérmico apical (REA, mostraba en esta MEB) y zona de 
actividad polarizante (ZAP), desempenan un papel de organización 
clave en el patrón de formación de las extremidades. 



Dedos 


Proximal 


Dorsal 


Anterior 


Ventral 


Distai 


Posterior 


(b) Ala de un embrión de pollo. Cuando el esbozo se convierte en 
una extremidad se forma un patrón de tejidos específico. Por 
ejemplo, en el ala dei pollo los tres dedos siempre se presentan en 
la posición ilustrada en esta figura. El patrón de formación requiere 
que cada célula embrionária reciba determinada información 
posicionai que le indique su ubicación a lo largo de los tres ejes de 
la extremidad. El REA y la ZAP secretan moléculas que ayudan a 
proporcionar esta información. 


A Fig. 47-26. Desarrollo de la extremidad de un vertebrado. 
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^Qué papel desempena la zona de ac- 
tividad polarizante (ZAP) en el patrón de formación de 
las extremidades de los vertebrados? 

EXPERIMENTO I 


Se trasplantó tejido de la ZAP de un embrión 
de pollo donante debajo dei ectodermo en el borde anterior de un 
esbozo de extremidad de un pollo receptor. 


Anterior 


ZPA 

nueva 


Esbozo 
de extre- 
midad 
donante 


ZAP- 


/ + 


Esbozo 
de extre- 
midad dei 
huésped 


Posterior 


RESULTADOS 


En el esbozo de extremidad dei huésped injer- 
tado se desarrollaron dedos adicionales a partir dei tejido dei hués- 
ped con una disposición especular con respecto a los dedos 
normales, que también se formaron (en figura 47-26b se presenta 
un diagrama dei ala de pollo normal). 



CONCLUSJON 


La duplicación especular observada en este ex- 
perimento sugiere que las células de la ZAP secretan una sehal que 
se difunde desde su origen y transmite información posicionai para 
sehalar la ubicación "posterior". A medida que aumenta la distan- 
cia desde la ZAP, la concentración de la sehal se reduce y, en con- 
secuencia, se desarrollan más dedos anteriores. 


miento proteico importante denominado Sonic hedgehog*. Si se 
implantan células manipuladas mediante ingeniería genética pa- 
ra producir grandes cantidades de Sonic hedgehog en la región an- 
terior de un esbozo de extremidad normal, se obtiene una ima- 
gen especular de la extremidad, como si la ZAP se hubiera tras- 
plantado allí. Las evidencias obtenidas dei análisis de la versión 
murina dei Sonic hedgehog sugieren que la aparición de dedos adi- 


* Sonic hedgehog recibe su nombre de dos fuentes, su similitud con una proteína 
de Dmsophila denominada Hedgehog implicada en la segmentación dei embrión 
de la mosca y un personaje de un videojuego. 


cionales en los ratones -y tal vez también en los seres humanos- 
se deba a la producción de esta proteína en un sitio erróneo dei 
esbozo de la extremidad. 

A partir de este tipo de experimentos podemos llegar a la 
conclusión de que el patrón de formación requiere que las cé- 
lulas reciban e interpreten factores dei ambiente con ubicación 
variable. Estos factores actúan de forma conjunta en los tres 
ejes e informan a las células sobre dónde se encuentran en el 
espado tridimensional de un órgano en vias de desarrollo. Por 
ejemplo, durante el desarrollo de la extremidad de los verte- 
brados se sabe que hay proteínas específicas que actúan como 
factores de este tipo. En otras palabras, las regiones organiza- 
doras como el REA y la ZAP funcionan como centros de sena- 
lización. En una etapa reciente, los investigadores establecie- 
ron que estas dos regiones también interactuaban entre sí a 
través de moléculas y de vias de senalización para influir sobre 
destinos dei desarrollo recíprocos. Este tipo de interacciones 
senalizadoras mutuas entre el mesodermo y el ectodermo tam- 
bién se observan durante la formación dei tubo neural y el de- 
sarrollo de muchos otros tejidos y órganos. 

<>Qué determina que el esbozo de una extremidad se convier- 
ta en un miembro anterior o posterior? Las células que reciben 
senales dei REA y la ZAP responden en función de sus historias 
evolutivas. Antes de que el REA o la ZAP envíen sus senales, otras 
senales dei desarrollo más tempranas establecieron patrones de 
expresión génica que distinguieron las futuras extremidades an- 
teriores de las futuras extremidades posteriores. Estas diferencias 
determinan que las células dei esbozo de la extremidad anterior 
y posterior reaccionen de manera diferente a los mismos factores 
posicionales. 

En consecuencia, la construcción de un animal completamen- 
te formado conlleva una secuencia de acontecimientos con mu- 
chos pasos de senalización y diferenciación. Las asimetrías celu- 
lares iniciales permiten que los distintos tipos de células influyan 
entre sí para expresar grupos específicos de genes. Luego, los 
productos de estos genes dirigen a las células para que se diferen- 
cien en tipos específicos. En todas las partes dei embrión en vias 
de desarrollo se ponen en marcha varias vias de formación de pa- 
trones coordinadas con la morfo génesis. Estos procesos determi- 
nan una organización compleja de muchos tejidos y órganos y 
cada uno debe funcionar en el sitio apropiado para formar un so- 
lo organismo coordinado. 


Evaluación de conceptos 
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1. 

2. 


Aunque hay tits ejes corporales, solo se deben determi- 
nar dos de ellos durante el desarrollo inicial. ^Por qué? 
Indique lo que pasaría si trasplanta tejido de la región 
organizadora (por encima dei labio dorsal) de una 
gástrula avanzada de una rana hacia su cara ventral. 

Si se induce la expresión experimental de una proteína 
inhibidora de BMP-4 en las células ventrales de una 
gástrula temprana de una rana, <;se podría desarroilar un 

segundo embrión? Justifique su respuesta. 

: 

/ k :í ’ . A * ,* f- 1 ~ 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



■„> 


1008 UNIDAD SIETE Forma y función de los animales 







Concepto 


Después de la fecundación se produce el desarrollo 
embrionário a través de la segmentación, la 
gastrulación y la organogénesis 

Fecundación (pp. 988-991). La fecundación reúne los núcleos dei 
espermatozóide y el óvulo para formar un cigoto diploide y activa 
al óvulo para que inicie el desarrollo embrionário. La reacción acro- 
sómica, que se desencadena cuando el espermatozóide encuentra al 
óvulo, libera enzimas hidroliticas que digieren el material que rodea 
el óvulo. El contacto entre los gametos, la fusión de los gametos o 
ambas actividades despolarizan la membrana celular dei óvulo y 
desencadenan un bloqueo rápido de la polispermia en muchos ani- 
males. La fusión dei espermatozóide y el óvulo también inicia la 
reacción cortical, que provoca una elevación dei Ca 2+ que estimula 
a los grânulos corticales para que liberen sus contenidos fuera dei 
huevo. Esto forma la envoltura de fecundación que actúa como 
bloqueo lento de la polispermia. Durante la fecundación de los ma- 
míferos, la reacción cortical modifica la zona pelúcida para lograr 
un bloqueo lento de la polispermia. 

Segmentación (pp. 991-994). Después de la fecundación se pro- 
duce la segmentación, que es un período de divisiones celulares rá- 
pidas sin crecimiento que determina la producción de una gran 
cantidad de células denominadas blastómeros. La segmentación ho- 
loblástica o división dei huevo entero se produce en las especies 
cuyos óvulos tienen cantidades escasas o moderadas de vitelo, co- 
mo, por ejemplo, el erizo de mar, la rana y los mamíferos. La seg- 
mentación meroblástica, que es la división incompleta dei huevo, 
se presenta en especies con óvulos ricos en vitelo, como, por ejem- 
plo, las aves y otros reptiles. Los planos de segmentación suelen 
respetar un patrón específico relacionado con los polos animal y 
vegetal dei cigoto. En muchas especies, la segmentación produce 
una “esfera” multicelular denominada blástula, que contiene una 
cavidad llena de líquido, el blastocele. 

' Gastrulación (pp. 994-996). La gastrulación transforma la blástu- 
la en gástrula, que tiene una cavidad digestiva primitiva (el arquen- 
teron) y tres capas germinales embrionárias: el ectodermo, el meso- 
dermo y el endodermo. 

Organogénesis (pp. 996-998). Los órganos dei cuerpo dei animal 
se desarrollan a partir de porciones específicas de ias tres capas ger- 
minales embrionárias. Los acontecimientos iniciales de la organogé- 
nesis de los vertebrados consisten en la formación de la notocorda 
por medio de la condensación dei mesodermo dorsal, el desarrollo 
dei tubo neural después de la invaginación de la placa neural ecto- 
dérmica y la formación dei celoma a partir de la división dei meso- 
dermo lateral. 

Adaptaciones dei desarrollo de los amniotas (pp. 998-999). 

Los embriones de las aves, otros reptiles y los mamíferos se desa- 
rrollan en una cavidad llena de líquido dentro de una cáscara o dei 
útero. En estos organismos, las tres capas germinales originan no 
solo el tejido embrionário sino también las cuatro membranas ex- 
traembrionarias: el amnios, el corion, el saco vitelino y el 
alantoides. 

Desarrollo de los mamíferos (pp. 999-1000). Los óvulos de los 
mamíferos placentarios son pequenos y almacenan pocos nutrien- 
tes. Estas células desarrollan segmentación holoblástica y no reve- 
lan una polaridad evidente. Sin embargo, la gastrulación y la orga- 
nogénesis se asemejan a los procesos observados en las aves y en 


otros reptiles. Después de la fecundación y la segmentación inicial 
en el oviducto, el blastocisto se implanta en el útero. El trofoblasto 
desencadena la formación de la porción fetal de la placenta y el em- 
brión propiamente dicho pasa de tener una sola capa de células, el 
epiblasto, a convertirse en un blastocisto. Las membranas extraem- 
brionarias homólogas a las de las aves y de otros reptiles cumplen 
funciones en el desarrollo intrauterino. 


Concepto 


La morfogénesis en los animales conlleva câmbios 
específicos en la forma, la posición y la adhesión 
celular 

► Citoesqueleto, motilidad celular y extensión convergente 
(p. 1002). Las redistribuciones dei citoesqueleto son responsables 
de los câmbios en la forma y la posición de las células. Ambos tipos 
de câmbios determinan el desarrollo de invaginaciones tisulares, 
como se observa, por ejemplo, en la gastrulación. En la extensión 
convergente, los movimientos de las células producen el estrecha- 
miento y el alargamiento de una lâmina de células. 

Papeies de la matriz extracelular y de las moléculas de ad- 
hesión celular (pp. 1001-1002). Las fibras de la matriz extrace- 
lular proporcionan un anclaje para las células y, además, guían a 
las células que migran hacia sus destinos. La fibronectina y otras 
glucoproteínas ubicadas en la superficie celular son importantes 
para su migración y para mantener a las células unidas en los 
tejidos. 


Concepto 


El destino de las células en vias de desarrollo 
depende de su historia y de senales inductoras 

Mapa de destino (p. 1002). Los mapas de destino de embriones 
realizados experimentalmente han revelado que hay regiones espe- 
cíficas dei cigoto o la blástula que se convierten en partes específi- 
cas de los embriones más avanzados. 

Establecimientívde asimetrías celulares (pp. 1004-1005). En 

las especies no aíxi^ióticas, la distribución desigual de los determi- 
nantes citoplasmátiçQS en el óvulo es importante para el estableci- 
miento de los ejes coíporales y para definir las diferencias entre los 
blastómeros que se v generaron durante la segmentación dei cigoto. 
Las células que reciben determinantes citoplasmáticos diferentes 
desarrollan destinos distintos. En los amniotas, las diferencias am- 
bientales locales desempenan el papel más importante en el estable- 
cimiento de las primeras diferencias entre las células y, más adelan- 
te, de los ejes corporales. A medida que avanza el desarrollo em- 
brionário, la potência de las células se limita en forma progresiva 
en todas las especies. 

^ Determinación dei destino celular y patrón de formación de- 
pendiente de senales inductoras (pp. 1005-1008). Las células 
en un embrión en vias de desarrollo reciben e interpretan la infor- 
mación posicionai que es diferente en función de su ubicación. Esta 
información suele presentarse en forma de moléculas senal secreta- 
das por células en regiones “organizadoras” especiales dei embrión, 
como, por ejemplo, el labio dorsal dei blastoporo en la gástrula dei 
anfibio y el REA y la ZAP dei esbozo de la extremidad de los verte- 
brados. Las moléculas senal influyen sobre la expresión de genes en 
las células que las reciben, lo que produce la diferenciación y el de- 
sarrollo de estructuras específicas. 


c 

u 

LU 

> 

< 


> 



capítulo 47 Desarrollo animal 1 009 


www.medicapanamericana.com/campbell encontrará ejercicios interactivos, animaciones, 
eos y preguntas de autoevaluación. 







1. La reacción cortical de los huevos dei erizo actúa en forma directa en la: 

a. Formación de una cubierta de fecundación. 

b. Producción de un bloqueo rápido de la polispermia. 

c. Liberación de enzimas hidrolíticas dei espermatozóide. 

d. Generación de un impulso eléctrico a partir dei óvulo. 

e. Fusión de los núcleos dei óvulo y dei espermatozóide. 

2. ^Cuál de las siguientes estructuras o procesos es común tanto al de- 
sarrollo de las aves como de los mamíferos?: 

a. Segmentación holoblástica. 

b. Epiblasto e hipoblasto. 

c. Trofoblasto. 

d. Tapón vitelino. 

e. Medialuna gris. 

3. El arquenteron se transforma en: 

a. El mesodermo. 

b. El blastocele. 

c. El endodermo. 

d. La placenta. 

e. La luz dei tracto digestivo. 

4. En un embrión de rana, el blastocele: 

a. Está totalmente obliterado por plaquetas vitelinas. 

b. Está recubierto por endodermo. 

c. Se ubica principalmente en el hemisfério animal. 

d. Es la cavidad que se convierte en el celoma. 

e. Es la cavidad que luego forma el arquenteron. 

* 

5. «^Qué adaptación estructural en los pollos les permite poner sus 
huevos en ambientes áridos en lugar de en el agua?: 

a. Las membranas extraembrionarias. 

b. El vitelo. 

c. La segmentación. 

d. La gastrulación. 

e. El desarrollo dei cerebro a partir dei ectodermo. 

6. En un embrión de anfibio una banda de células denominada cresta 
neural: 

a. Se desplaza para formar el tubo neural. 

b. Se convierte en las porciones principales dei cerebro. 

c. Produce células que migran para formar los dientes, los huesos 
dei cráneo y otras d. estructuras dei embrión. 

d. Es la región organizadora dei embrión en vias de desarrollo se- 
gún los experimentos. 

e. induce la formación de la notocorda. 

7. Las diferencias en el desarrollo de las distintas células que forman el 
embrión temprano de la rana (entre cigoto y blástula) se deben a: 

a. Diferencias entre la segmentación meroblástica y la holoblástica. 

b. Distribución heterogénea de los determinantes citoplasmáticos, 
como proteínas y mRNA. 

c. Interacciones inductoras que se producen entre las células en vias 
de desarrollo. 

d. Gradientes de concentración de moléculas reguladoras como BMP-4. 

e. Posición de las células en relación con la zona de actividad pola- 
rizante (ZAP). 

8. Durante la extensión convergente: 

a. Las células dei lado opuesto dei embrión siguen vias de desarro- 
llo convergentes que determinan la simetria bilateral. 


b. Las células de los pliegues neurales se adhieren entre si para 
completar el tubo neural. 

c. Las células de una capa de tejido se reorganizan y forman una 
lâmina más angosta y larga. 

d. Se establece el eje dorsoventral. 

e. Se expresan moléculas de adhesión celular que determinan que 
los ocho blastómeros se adhieran entre si con fuerza. 

9. Durante el desarrollo temprano dei embrión dei anfibio hay un 
“organizador” importante ubicado en: 

a. El tubo neural. 

b. La notocorda. 

c. El techo dei arquenteron. 

d. El ectodermo dorsal. 

e. El labio dorsal dei blastoporo. 

10. Cualquier blastómero extraído de un embrión de mamífero de 8 
células se puede conviertir en un embrión de estádio tardio nor- 
mal. Este hallazgo respalda la idea de que: 

a. Solo el cigoto es totipotencial. 

b. Puede aplicarse la hipótesis de la limitación progresiva de la 
potência. 

c. El primer suceso de segmentación debe ser transversal con res- 
pecto al eje animal-vegetal dei cigoto. 

d. Las divisiones celulares que producen los primeros blastómeros 
no desencadenan una distribución asimétrica de los determi- 
nantes citoplasmáticos. 

e. No hay un organizador en los mamíferos. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



La evolución en los insectos y los vertebrados implica la duplicación repe- 
tida de segmentos corporales, seguida por la fusión de algunos segmentos 
y la especialización de su estructura y su función. ^Qué partes de la anato- 
mia de los vertebrados reflejan el patrón de segmentación en este grupo de 
animales? <>Puede imaginar qué parte dei cuerpo de los vertebrados es pro- 
ducto de la fusión y la especialización de segmentos? 



El “hocico” de un renacuajo de rana posee un aparato succionador. En 
esa misma zona el renacuajo de salamandra tiene una estructura en fonna 
de bigote encargada dei equilibrio. Usted decide realizar un experimento 
en el que trasplanta ectodermo dei lateral de un embrión joven de sala- 

• ~r s 

mandra en la boca d^ un embrión de rana y descubre que el renacuajo 
desarrolla un órgano déf equilibrio. Cuando se trasplanta ectodermo dei 
lateral de un embrión d'è una salamandra con una edad gestacional un 
poco más avanzada eh la boca de un embrión de rana, el renacuajo desa- 
rrolla un parche de piei de salamandra en su boca. Sugiera una hipótesis 
que explique los resultados de este experimento en función dei mecanis- 
mo de desarrollo. ^Cómo podría confirmar su hipótesis? 

Ciência, tecnologia y sociedad 

Muchos científicos creen que los trasplantes de tejido fetal ofrecen grandes 
posibilidades para tratar la enfermedad de Parkinson, la epilepsia, la diabe- 
tes, la enfermedad de Alzheimer y las lesiones medulares. ^Por qué po- 
drían los tejidos dei feto ser más útiles para sustituir células enfermas o da- 
nadas en estas condiciones? Algunas personas solo permiten que se use te- 
jido procedente de abortos para la investigación sobre trasplantes fetales. 
Sin embargo, la mayoría de los investigadores prefieren usar tejidos de fe- 
tos, de abortos realizados quirúrgicamente (voluntários). ^Por qué? 

^Cuál es su posición con respecto a este tema controvertido y por qué? 
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▲ Fig. 48-1. Resonancia magnética funcional de las áreas cere- 
brales activadas durante el procesamiento dei lenguaje. 


48-1 El sistema nervioso se compone de circuitos de 
neuronas y células de sostén 

48-2 Las bombas y los canales iónicos mantienen 
el potencial de reposo de una neurona 

48-3 Los potenciales de acción son las senales 
conducidas por los axones 

48-4 Las neuronas se comunican con otras células 
en las sinapsis 

48-5 El sistema nervioso de los vertebrados tiene 
una especialización regional 

48-6 La corteza cerebral controla el movimiento 
voluntário y las funciones cognitivas 

48-7 Las lesiones y las enfermedades dei sistema 
nervioso central son el objetivo de muchas 
investigaciones 


Panorama general 


Centro de mando y control 

m /^Y ué sucede en su cerebro cuando usted representa algo 
> V^/ con ^ os °j os su mente”? Hasta hace poco tiempo, los 
^ científicos albergaban pocas esperanzas de responder 
esta pregunta. Se estima que el cerebro humano contiene 10 11 
(cien mil millones) de células nerviosas o neuronas. Cada neu- 
rona se puede comunicar con otras miles de otras neuronas en 
circuitos complejos de procesamiento de la información que ha- 
cen que los ordenadores electrónicos más potentes parezcan pri- 
mitivos. Un ingeniero que desea aprender cómo funciona un or- 
denador, sólo necesita abrir la cubierta dei ordenador y rastrear 
los circuitos. Pero, con excepción de escasos destellos (como du- 


rante la neurocirugía), el sistema de circuitos dei cerebro huma- 
no vivo permanece siempre oculto a la vista. 

Sin embargo, esto ha cambiado, en parte, gracias a las tecnolo- 
gias recientes, que pueden registrar la actividad encefálica desde el 
exterior dei cráneo de una persona. Una técnica es la resonancia 
magnética funcional (RMf). Durante la RMf, el individuo está acos- 
tado con la cabeza dentro de un gran imán con forma de “rosqui- 
11a” que registra el aumento dei flujo sanguíneo en las áreas ence- 
fálicas con neuronas activas. Un ordenador utiliza los datos para 
construir un mapa tridimensional de la actividad cerebral dei indi- 
viduo, como el que se muestra en la figura 48-1. Estos registros 
se pueden hacer mientras el individuo realiza varias tareas, como 
hablar, mover una mano, observar dibujos o formar una imagen 
mental de un objeto o dei rostro de una persona. 

Los resultados de las imágenes dei cerebro y otros métodos de 
investigación, como los descritos por Erich Jarvis en la entrevis- 
ta de las páginas 818-819, ponen en evidencia que los grupos de 
neuronas funcionan- en circuitos especializados dedicados a dife- 
rentes tareas. Estos cjjreuitos son responsables de percibir estímu- 
los y moverse (véase ékp. 49) y de los muchos tipos de compor- 
tamiento animal (véa^ cap. 51). 

La capacidad pará percibir y reaccionar se origino hace miles 
de millones de anos con los procariontes que podían detectar 
câmbios en su entorno y responder en formas que aumentaban 
su supervivencia y su êxito reproductivo; por ejemplo, la locali- 
zación de fuentes de alimentos mediante quimiotaxis (véase cap. 
27). Más tarde, la modificación de este proceso simple propor- 
ciono a los organismos multicelulares un mecanismo para la co- 
municación entre las células dei cuerpo. En la época de la explo- 
sión cámbrica, hace más de 500 millones de anos (véase cap. 
32), los sistemas de neuronas que permitían a los animales per- 
cibir y moverse con rapidez ya habían evolucionado hasta alcan- 
zar básicamente sus formas actuales. 

En este capítulo explicaremos la organización de los sistemas 
nerviosos de los animales y los mecanismos por los cuales las 
neuronas transmiten información. También investigaremos algu- 
nas de las funciones que realizan algunas partes específicas dei 
cerebro de los vertebrados. Por último, examinaremos varias en- 
fermedades mentales y trastomos neurológicos que, en la actua- 
lidad, son objeto de una intensa investigación. 
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El sistema nervioso se compone 
de circuitos de neuronas y 
células de sostén 

Todos los animales excepto las esponjas tienen algún tipo de 
sistema nervioso. Lo que distingue al sistema nervioso de los di- 
ferentes grupos de animales no son tanto sus bloques básicos de 
construcción -las neuronas propiamente dichas- sino cómo se 
organizan éstas en circuitos. 

Organización de los sistemas nerviosos 

Los animales más sencillos que tienen sistemas nerviosos, los 
cnidarios, tienen cuerpos radialmente simétricos organizados al- 
rededor de una cavidad gastrovascular (fig. 33-5). En algunos 
cnidarios, como la hidra, que se muestra en la figura 48-2a, las 
neuronas que controlan la contracción y la expansión de la cavi- 
dad gastrovascular están dispuestas en redes nerviosas difusas. 
Los sistemas nerviosos de los animales más complejos contienen 
redes nerviosas y nervios, que son haces de extensiones neuro- 
nales similares a fibras. Por ejemplo, las estrellas de mar poseen 
una red nerviosa en cada brazo, conectada mediante nervios ra- 
diales a un anillo nervioso central (fig. 48-2 b); esta organiza- 
ción es más apropiada que una red nerviosa difusa para contro- 
lar movimientos más complejos. 

La mayor complejidad de los sistemas nerviosos y el compor- 


tamiento más complejo evolucionaron con la cefalización, que 
incluyó el agrupamiento de las neuronas en un cerebro cercano 
al extremo anterior (frontal) en los animales con cuerpos alarga- 
dos y bilateralmente simétricos. En los platelmintos, como la pla- 
naria que se muestra en la figura 48-2c, un encéfalo pequeno y 
cordones nerviosos longitudinales constituyen el sistema ner- 
vioso central (SNC) más sencillo. En los invertebrados más 
complejos, como los anélidos (fig. 48-2d) y los artrópodos (fig. 
48-2e), el comportamiento está regulado por encéfalos más 
complicados y cordones nerviosos ventrales que contienen agru- 
pamientos segmentarios de neuronas denominados gânglios. 
Los nervios que conectan el SNC con el resto dei cuerpo de un 
animal constituyen el sistema nervioso periférico (SNP). 

Los moluscos son buenos ejemplos de cómo se correlaciona la 
organización dei sistema nervioso con el estilo de vida de un ani- 
mal. Los moluscos sésiles o de movimiento lento, como las alme- 
jas y los quitones tienen poca o ninguna cefalización y órganos 
de los sentidos relativamente simples (fig. 48-2f). Por el contra- 
rio, los moluscos cefalópodos (calamares y pulpos) tienen los sis- 
temas nerviosos más sofisticados de todos los invertebrados, e 
incluso rivalizan incluso con los de algunos vertebrados. El cere- 
bro grande de los cefalópodos, acompanado por los ojos grandes 
y formadores de imágenes y una rápida senalización a lo largo de 
los nervios, sostiene la vida activa y depredadora de estos anima- 
les (fig. 48-2g). Algunos investigadores han demostrado que los 
pulpos son capaces de aprender a discriminar entre los patrones 
visuales y realizar tareas complejas. En los vertebrados, el SNC se 
compone dei cerebro y la médula espinal, que discurre a lo largo 
de la cara dorsal (dorso) dei cuerpo; los nervios y los gânglios 
forman el SNP (fig. 48-2h). En otro apartado de este capítulo 
examinaremos el sistema nervioso de los vertebrados. 
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▲ Fig. 48-2. Organización de algunos sistemas nerviosos. 
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Procesamiento de la información 

En general, existen tres etapas en el procesamiento de la infor- 
mación por los sistemas nerviosos: aferencias sensitivas, integra- 
ción y eferencias motoras (fig. 48-3). Estas tres etapas son con- 
troladas por poblaciones especializadas de neuronas. Las neuro- 
nas sensitivas transmiten información desde los sensores que 



Sistema nervioso Sistema nervioso 

periférico (SNP) central (SNC) 


Á Fig. 48-3. Panorama general dei procesamiento de la informa- 
ción por los sistemas nerviosos. 


detectan estímulos externos (luz, sonido, tacto, calor, olor y gus- 
to) y condiciones internas (como presión arterial, nivel de C0 2 
en sangre y tensión muscular). Esta información se envia al SNC, 
donde las interneuronas integran (analizan e interpretan) las 
aferencias sensitivas y tienen en cuenta el contexto inmediato y 
lo que ha sucedido en el pasado. La máxima complejidad de los 
circuitos neurales existe en las conexiones entre las interneuro- 
nas. Las eferencias motoras dejan el SNC a través de neuronas 
motoras, que se comunican con las células efectoras (células 
musculares o células endocrinas). Es más fácil estudiar las etapas 
de aferencias sensitivas, integración y eferencias motoras en los 
circuitos nerviosos relativamente simples que producen reflejos, 
las respuestas automáticas dei cuerpo a los estímulos. En la figu- 
ra 48-4 se muestra el circuito nervioso que subyace al reflejo pa- 
telar en los seres humanos. 

Estructura de las neuronas 

Como estudiamos en el capítulo 1 , uno de los temas principa- 
les de la biologia es que la forma se adapta a la función. Este te- 
ma, que se aplica a todos los niveles desde las moléculas hasta los 
organismos, se ilustra claramente a nivel celular por las neuro- 
nas. La capacidad de las neuronas para recibir y transmitir infor- 
mación depende de su estructura elaborada. La mayoría de los 
orgánulos de una neurona, incluido su núcleo, se localizan en el 
cuerpo celular (fig. 48-5). Desde el cuerpo celular surgen dos 
tipos de extensiones: numerosas dendritas y un único axón. Las 
dendritas (dei griego dendron, árbol) son extensiones muy rami- 
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▲ Fig. 48-4. Reflejo patelar. Muchas neuronas participan en el reflejo, pero se muestra sólo 
una neurona de cada tipo. 
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▲ Fig. 48-5. Estructura de una neurona de un vertebrado. 



▲ Fig. 48-6. Diversidad estructural de las neuronas de los vertebrados. En estos diagramas 
se muestran los cuerpos celulares y las dendritas en color negro; los axones aparecen en rojo. En a 
el cuerpo celular sólo está conectado al axón, que transmite senales desde las dendritas hasta las ra- 
mas terminales dei axón (en la parte inferior). 


ficadas que reciben senales de otras neuro- 
nas. En los casos típicos, el axón es una 
extensión mucho más larga que transmite 
senales a otras células, que pueden ser 
neuronas o células efectoras. Algunos axo- 
nes, como los que van desde la médula es- 
pinal hasta las células musculares de los 
pies, pueden tener más de un metro de 
longitud. La región cónica de un axón 
donde se une con el cuerpo celular se de- 
nomina cono axónico; como veremos, és- 
ta es tipicamente la región donde se gene- 
ran las senales que descienden por el 
axón. Muchos axones están rodeados por 
una capa denominada vaina de mielina, 
descrita más adelante en esta sección. Cer- 
ca de su extremo, el axón a menudo se di- 
vide en varias ramas, cada una de las cua- 
les acaba en una terminación sináptica. 

El sitio de comunicación entre una termi- 
nación sináptica y otra célula se denomina 
sinapsis. En la mayoría de las sinapsis, la 
información pasa desde la neurona trans- 
misora (célula presináptica) hasta la neu- 
rona receptora (célula postsináptica) por 
medio de mensajeros químicos denomina- 
dos neurotransmisores. 

La complejidad de la forma de las neu- 
ronas refleja la cantidad de sinapsis que presenta con otras neu- 
ronas (fig. 48-6). Por ejemplo, la intemeurona que se muestra 
en la parte inferior de la figura 48-6b tiene unas 100 000 sinap- 
sis sobre sus dendritas muy ramificadas, mi entras que las neuro- 
nas con dendritas más simples tienen muchas menos sinapsis. 

Células de sostén (glía) 

La glía (palabra derivada de un vocablo griego que significa 
“pegamento”) son células de sostén esenciales para la integridad 


estructural dei sistema nervioso y para el funcionamiento normal 
de las neuronas. En el cerebro de los mamíferos, la glía supera en 
número a las neuronas entre 10 y 50 veces. Existen vários tipos 
de glía en el cerebro y la médula espinal, que incluyen astrocitos. 
glía radial, oligodendrocitos y células de Schwann. Como grupo, 
estas células hacen mucho más que mantener unidas a las neu- 
ronas. 

En el SNC, los astrocitos proporcionan apoyo estructural a 
las neuronas y regulan las concentraciones extracelulares de io- 
nes y neurotransmisores (fig. 48-7). Algunos astrocitos respon- 
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◄ Fig. 48-7. Astrocitos. En 

este corte a través de la corte- 
z a cerebral de un mamífero, 
los astrocitos se ven en color 
verde después de ser marca- 
dos con un anticuerpo fluo- 
rescente (MO). Los puntos 
azules son núcleos celulares, 
marcados con un anticuerpo 
diferente. El término "astroci- 
to" se refiere a la forma estre- 
llada de las células. 
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den a la actividad de las neuronas vecinas, al facilitar la transfe- 
rencia de información en las sinapsis de esas neuronas. Algunos 
científicos postulan la hipótesis de que esta facilitación puede ser 
parte dei mecanismo celular de aprendizaje y memória. Los as- 
trocitos adyacentes a neuronas activas también producen dilata- 
ción de los vasos sanguíneos cercanos, lo que aumenta el flujo 
sanguíneo en la zona y permite que las neuronas obtengan oxi- 
geno y glucosa con mayor rapidez. Durante el desarrollo, los as- 
trocitos inducen la formación de uniones estrechas (fig. 6-31) en- 
tre las células que revisten los capilares en el cerebro y la médu- 
la espinal. El resultado es la barrera hematoencefálica, que res- 
tringe el paso de la mayoría de las sustancias al SNC y permite 
un control riguroso dei entorno químico extracelular dei SNC. 

En un embrión, la glía radial forma recorridos a lo largo de 
los cuales migran las neuronas recién formadas desde el tubo 
neural, la estructura que da origen al SNC (figs. 47 : 14 y 47-15). 
La glía radial y los astrocitos también pueden actuar como célu- 
las madre y generar neuronas y otras células gliales. Algunos in- 
vestigadores consideran que estos precursores multipotenciales 
son una fuente potencial de sustituir neuronas y células gliales 
que se pierden por traumatismo o enfermedad, tema que se ex- 
plora en el concepto 48-7. 

Los oligodendrocitos (en el SNC) y las células de Schwann 

(en el SNP) constituyen las células gliales que forman las vainas 
de mielina que rodean a los axones de las neuronas de muchos 
vertebrados. En la figura 48-8 se muestra la estructura de un 
axón mielínico dei SNP. Las neuronas se recubren de mielina du- 
rante el desarrollo cuando proliferan células de Schwann y oligo- 
dendrocitos alrededor de los axones, envolviéndolos en muchas 


capas de membranas, formando algo parecido a un rollo gelatino- 
so. Estas membranas son, principalmente, lipídicas y son conduc- 
tores deficientes de la corriente eléctrica. Por tanto, la vaina de 
mielina proporciona aislamiento eléctrico al axón, igual que el ais- 
lamiento plástico que cubre muchos alambres eléctricos. En la es- 
clerosis múltiple, las vainas de mielina se deterioran gradualmente 
y esto produce una pérdida progresiva de la función corporal de- 
bido a la interrupción de la transmisión de las senales eléctricas. 


Evaluación de conceptos 


1. a. Ordene las siguientes neuronas en la secuencia correcta 
para el flujo de información durante el reflejo patelar: 
interneurona, neurona sensitiva, neurona motora. 

b. <>Qué tipo de neurona se localiza totalmente dentro dei 
SNC? 

2. La sección dei axón de una neurona impediría que ésta 
reciba o transmita información? 

Justifique su respuesta. 

3. ^Cuál seria la anomalia estructural más obvia en el siste- 
ma nervioso de un ratón que carece de oligodendrocitos? 

Véaiise las respuestas en el Apêndice A. 



Las bombas y los canales iónicos 
mantienen el potencial de reposo 
de una neurona 

Senalamos en el capítulo 7 que todas las células tienen una di- 
ferencia de potencial eléctrico (voltaje) a través de su membrana 
plasmática. Este voltaje se denomina potencial de membrana. 
En las interneuronas, el potencial de membrana generalmente se 
encuentra entre - 60 y - 80 mV (milivoltios) cuando la célula no 
está transmitiendo senales. El signo menos indica que el interior 
de la célula es negativo en relación con el exterior. La figura 48- 
9 explica el modo eh jque los electrofisiólogos miden el potencial 
de membrana de una éélula. 
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▲ Fig. 48-8. Células de Schwann y vaina de mielina. En el SNP las células gliales denominadas 0,1 pm 

células de Schwann se envuelven alrededor de los axones, para formar capas de mielina. Las brechas 
entre las células de Schwann adyacentes se denominan nodos de Ranvier. La MET muestra un corte 
transversal a través de un axón mielínico. 
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A Fig. 48-5. Estructura de una neurona de un vertebrado. 


ficadas que reciben senales de otras neuro- 
nas. En los casos típicos, el axón es una 
extensión mucho más larga que transmite 
senales a otras células, que pueden ser 
neuronas o células efectoras. Algunos axo- 
nes, como los que van desde la médula es- 
pinal hasta las células musculares de los 
pies, pueden tener más de un metro de 
longitud. La región cónica de un axón 
donde se une con el cuerpo celular se de- 
nomina cono axónico; como veremos, és- 
ta es tipicamente la región donde se gene- 
ran las senales que descienden por el 
axón. Muchos axones están rodeados por 
una capa denominada vaina de mielina, 
descrita más adelante en esta sección. Cer- 
ca de su extremo, el axón a menudo se di- 
vide en varias ramas, cada una de las cua- 
les acaba en una terminación sináptica. 
El sitio de comunicación entre una termi- 
nación sináptica y otra célula se denomina 
sinapsis. En la mayoría de las sinapsis, la 
información pasa desde la neurona trans- 
misora (célula presináptica) hasta la neu- 
rona receptora (célula postsináptica) por 
medio de mensajeros químicos denomina- 
dos neurotransmisores. 



Dendritas 


Axón 


Cuerpo 

celular 





(a) Neurona sensitiva 





(b) Interneuronás; 


(c) Neurona motora 




A Fig. 48-6. Diversidad estructural de las rieuronas de los vertebrados. En estos diagramas 
se muestran los cuerpos celulares y las dendritas en color negro; los axones aparecen en rojo. En a) 
el cuerpo celular sólo está conectado al axón, que transmite senales desde las dendritas hasta las ra- 
mas terminales dei axón (en la parte inferior). 


La complejidad de la forma de las neu- 
ronas refleja la cantidad de sinapsis que presenta con otras neu- 
ronas (fig. 48-6) Por ejemplo, la interneurona que se muestra 
en la parte inferior de la figura 48-6b tiene unas 100 000 sinap- 
sis sobre sus dendritas muy ramificadas, mientras que las neuro- 
nas con dendritas más simples tienen muchas menos sinapsis. 

Células de sostén (glía) 

La glía (palabra derivada de un vocablo griego que significa 
“pegamento”) son células de sostén esenciales para la integridad 


estructural dei sistema nervioso y para el funcionamiento normal 
de las neuronas. En el cerebro de los mamíferos, la glía supera en 
número a las neuronas entre 10 y 50 veces. Existen vários tipos 
de glía en el cerebro y la médula espinal, que incluyen astrocitos, 
glía radial, oligodendrocitos y células de Schwann. Como grupo, 
estas células hacen mucho más que mantener unidas a las neu- 
ronas. 

En el SNC, los astrocitos proporcionan apoyo estructural a 
las neuronas y regulan las concentraciones extracelulares de io- 
nes y neurotransmisores (fig. 48-7). Algunos astrocitos respon- 
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◄ Fig. 48-7. Astrocitos. En 

este corte a través de la corte- 
za cerebral de un mamífero, 
los astrocitos se ven en color 
verde después de ser marca- 
dos con un anticuerpo fluo- 
rescente (MO). Los puntos 
azules son núcleos celulares, 
marcados con un anticuerpo 
diferente. El término "astroci- 
to" se refiere a la forma estre- 
itada de las células. 


den a la actividad de las neuronas vecinas, al facilitar la transfe- 
rencia de información en las sinapsis de esas neuronas. Algunos 
científicos postulan la hipótesis de que esta facilitación puede ser 
parte dei mecanismo celular de aprendizaje y memória. Los as- 
trocitos adyacentes a neuronas activas también producen dilata- 
ción de los vasos sanguíneos cercanos, lo que aumenta el flujo 
sanguíneo en la zona y permite que las neuronas obtengan oxi- 
geno y glucosa con mayor rapidez. Durante el desarrollo, los as- 
trocitos inducen la formación de uniones estrechas (fig. 6-31) en- 
tre las células que revisten los capilares en el cerebro y la medu- 
la espinal. El resultado es la barrera hematoencefálica, que res- 
tringe el paso de la mayoría de las sustancias al SNC y permite 
un control riguroso dei entorno químico extracelular dei SNC. 

En un embrión, la glía radial forma recorridos a lo largo de 
los cuales migran las neuronas recién formadas desde el tubo 
neural, la estructura que da origen al SNC (figs. 47-14 y 47-15). 
La glía radial y los astrocitos también pueden actuar como célu- 
las madre y generar neuronas y otras células gliales. Algunos in- 
vestigadores consideran que estos precursores multipotenciales 
son una fuente potencial de sustituir neuronas y células gliales 
que se pierden por traumatismo o enfermedad, tema que se ex- 
plora en el concepto 48-7. 

Los oligodendrocitos (en el SNC) y las células de Schwann 

(en el SNP) constituyen las células gliales que forman las vainas 
de mielina que rodean a los axones de las neuronas de muchos 
vertebrados. En la figura 48-8 se muestra la estructura de un 
axón mielínico dei SNP. Las neuronas se recubren de mielina du- 
rante el desarrollo cuando proliferan células de Schwann y oligo- 
dendrocitos alrededor de los axones, envolviéndolos en muchas 


capas de membranas, formando algo parecido a un rollo gelatino- 
so. Estas membranas son, principalmente, lipídicas y son conduc- 
tores deficientes de la corriente eléctrica. Por tanto, la vaina de 
mielina proporciona aislamiento eléctrico al axón, igual que el ais- 
lamiento plástico que cubre muchos alambres eléctricos. En la es- 
clerosis múl tiple, las vainas de mielina se deterioran gradualmente 
y esto produce una pérdida progresiva de la función corporal de- 
bido a la interrupción de la transmisión de las senales eléctricas. 


Evaluación de conceptos 




1 


a. Ordene las siguientes neuronas en la secuencia correcta 
para el flujo de información durante el reflejo patelar: 
interneurona, neurona sensitiva, neurona motora. 

. 

b. ^Qué tipo de neurona se localiza totalmente dentro dei 
SNC? 

2. La sección dei axón de una neurona impediría que ésta 
reciba o transmita información? 

Justifique su respuesta. 

3. ^Cuál seria la anomalia estructural más obvia en el siste- 
ma nervioso de un ratón que carece de oligodendrocitos? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



Las bombas y los canales iónicos 
mantienen el potencial de reposo 
de una neurona 


Senalamos en el capítulo 7 que todas las células tienen una di- 
ferencia de potencial eléctrico (voltaje) a través de su membrana 
plasmática. Este voltaje se denomina potencial de membrana. 
En las interneuronas, el potencial de membrana generalmente se 
encuentra entre - 60 y - 80 mV (milivoltios) cuando la célula no 
está transmitiendo senales. El signo menos indica que el interior 
de la célula es negativo en relación con el exterior. La figura 48- 
9 explica el modo err que los electrofisiólogos miden el potencial 
de membrana de una*eélula. 
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A Fig. 48-8. Células de Schwann y vaina de mielina. En el SNP las células gliales denominadas 
células de Schwann se envuelven alrededor de los axones, para formar capas de mielina. Las brechas 
entre las células de Schwann adyacentes se denominan nodos de Ranvier. La MET muestra un corte 
transversal a través de un axón mielínico. 
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de vidrio lleno con una solución salina conductora de la electrici- 
dad. Un extremo dei tubo se estrecha hasta llegar a una punta ex- 
tremadamente fina (diâmetro <1 mm). Mientras mira a través de 


un microscopio, el experimentador utiliza un micromanipulador pa- 
ra insertar el extremo dei microelectrodo en una célula. Un regis- 
trador de voltaje (habitualmente, un osciloscopio o un sistema 
computarizado) mide el voltaje entre el extremo dei microelectrodo 
en el interior de la célula y un electrodo de referencia colocado en 
la solución afuera de la célula. 


-70 


® < 3 > 

Registrador 
de voltaje 
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Potencial de reposo 

El potencial de membrana de una neurona que no está transmi- 
tiendo senales se denomina potencial de reposo. En todas las 
neuronas, el potencial de reposo depende de los gradientes iónicos 
que existen a través de la membrana plasmática.(fig. 48-10). En 
los mamíferos, por ejemplo, el líquido extracelular tiene una con- 
centración de ion sodio (Na + ) de 150 milimolar (mM) y una con- 
centración de ion potasio (K + ) de 5 mM (1 milimolar = 1 milimol/li- 
tro = 10 -3 mol/1). En el citoplasma, la concentración de Na + es de 
15 mM y la concentración de K + es de 150 mM. Por tanto, el gra- 
diente de concentración dei Na + , expresado como la relación entre 
concentración exterior/concentración interior, es de 150/15, o 10. 
El gradiente de concentración dei K + es de 5/150 o 1/30 (también 
existen gradientes de los aniones, pero, por el momento, los igno- 
raremos). Los gradientes dei Na + y dei K + se mantienen por la bom- 
ba sodio-potasio (fig. 7-16). El hecho de que los gradientes sean 
responsables dei potencial de reposo se demuestra mediante un 
experimento simple: si se desactiva la bomba por el agregado de 
un veneno específico, los gradientes desaparecen en forma gradual 
y también desaparece el potencial de reposo. 

Es particularmente difícil conocer cómo se origina el potencial 
de reposo en los gradientes iónicos, pero es un paso esencial pa- 
ra aprender cómo funcionan las neuronas, incluidas las nuestras. 
Comenzamos con un modelo de una neurona de mamífero que 
se compone de dos câmaras separadas por una membrana artifi- 
cial (fig. 48-1 la). La membrana contiene muchos canales ióni- 
cos (véase cap. 7) que solo permiten que se difunda K + a través 
de la membrana. Para producir un gradiente de concentración 
para el K + similar al de una neurona de mamífero, agregamos clo- 
ruro de potasio (KC1) 150 mM a la câmara interna y KCl 5 mM 
a la câmara interna. Al igual que cualquier soluto, el K + tiende a 
difundirse a favor de su gradiente de concentración, desde un 
área de mayor concentración (câmara interna) hacia un área de 
menor concentración (câmara externa). Pero como los canales 
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A Fig. 48-10. Gradientes iónicos a través de la membrana pias- 
mática de una neurona de mamífero. Las concentraciones de Na- . 
CL son más altas en el líquido extracelular que en el citosol. Lo contra- 
rio ocurre para el K + . El citosol también contiene distintos aniones orgâ- 
nicos [A ], que incluyen aminoácidos con carga. 


son selectivos para el K + , los iones cloruro (CL) no pueden atrz- 
vesar la membrana. En consecuencia, se desarrolla una separa- 
ción de carga (voltaje) en el lado de la membrana que enfrenta la 
câmara interna. El voltaje de la membrana en desarrollo se opo- 
ne a la salida de K + porque el exceso de cargas negativas atrae ai 
K + con carga positiva. Por consiguiente, se desarrolla un gradien- 
te eléctrico cuya dirección es opuesta a la dei gradiente de con- 
centración. Cuando el gradiente eléctrico equilibra con exactituc 
el gradiente de concentración, se establece un equilibrio. En es- 
tado de equilibrio no hay difusión neta de K + a través de la mem- 
brana*. 

La magnitud dei voltaje de la membrana en equilibrio, deno- 
minado potencial de equilibrio (E ion ), viene dada por una fór- 
mula denominada ecuación de Nernst. Para un ion con una car- 
ga neta de +1, como el K + , a 37 °C, la ecuación de Nernst es: 


Lion = 62 mV log 


[ion] 

exierior 
[i° n l interior 


La ecuación de Nernst se aplica a cualquier membrana que ses 
permeable a un solo tipo de ion. En nuestro modelo, la membra- 
na solo es permeable al K + y la ecuación de Nernst se puede uti- 
lizar para calcula*kf K , el potencial de equilibrio para el K + : 

-J& 

E k = 62 Áv (log = -92 mV (a 37°C) 


El signo menos indica que con este gradiente de concentra- 
ción de K + , este ion está en equilibrio cuando el interior de la 
membrana es 92 mV más negativo que el exterior. 

Ahora, imaginemos que cambiamos nuestra neurona modelo, 
utilizando una membrana que contiene canales iónicos selectivos 
para el Na + (fig. 48-1 1b). También reemplazamos el contenido 
de las câmaras para producir un gradiente de concentración pa- 


*La separación de cargas necesarias para generar el potencial de reposo es ex- 
tremadamente pequena: de unos IO 12 mol/cm 2 de membrana. Por tanto, la di- 
fusión iónica que conduce al potencial de reposo no modifica de manera apre- 
ciable las concentraciones de iones a cada lado de la membrana. 
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(a) Membrana selectivamente permeable al K + (b) Membrana selectivamente permeable al Na + 


◄ Fig. 48-11. Modelo de una neu- 
rona de mamífero. Cada vaso está 
dividido en dos câmaras por una mem- 
brana artificial. (a) La membrana es se- 
lectivamente permeable al K + y la câ- 
mara interna contiene una concentra- 
ción 30 veces mayor de K + que la câ- 
mara externa; en equilíbrio, el interior 
de la célula es de -92 mV en relación 
con el exterior. (b) La membrana es se- 
lectivamente permeable al Na + y la câ- 
mara interna contiene una concentra- 
ción diez veces menor de Na + que la 
câmara externa; en equilíbrio, el inte- 
rior de la membrana es de +62 mV en 
relación con el exterior. 


ra el Na + similar al de una neurona de mamífero: 15 mM de clo- 
ruro de sodio (NaCI) en la câmara interior y 150 mM de NaCI en 
la câmara exterior. En estas condiciones se puede utilizar la ecua- 
ción de Nernst para calcular el E Na , el potencial de equilibrio pa- 
ra el Na + : 

E Na = 62 mV ( l0 g = +62 mV (a 37 °C) 

El signo más indica que con este gradiente de concentración 
de Na + este ion se encuentra en equilibrio cuando el interior de 
la membrana es 62 mV más positivo que el exterior. 

£Üe qué modo difiere una neurona real de un mamífero de es- 
tas neuronas modelos? La membrana plasmática de una neurona 
real en reposo tiene muchos canales de potasio que están abier- 
tos, pero también presenta una cantidad relativamente pequena 
de canales de sodio abiertos. En consecuencia, el potencial de re- 
poso es de alrededor de - 60 a - 80 mV, entre el E Na y el E K . Da- 
do que ni el Na + ni el K + se encuentran en equilibrio existe un 
flujo neto de cada ion (una corriente) a través de la membrana en 
reposo. El potencial de reposo se mantiene constante, lo que sig- 
nifica que las corrientes de K + y de Na + son iguales y opuestas. La 
razón para que el potencial de reposo se encuentre más cerca dei 
E k que dei E Na es que la membrana es más permeable al K + que al 
Na. Si algo determina que aumente la permeabilidad de la mem- 
brana al Na + , el potencial de membrana se mueve hacia el E Na y 
se aleja dei E K . Ésta es la base de casi todas las sehales eléctricas en 
el sistema nervioso: el potencial de membrana puede cambiar desde su 
valor de reposo cuando cambia la permeabilidad de la membrana a 
determinados iones. Los iones sodio y potasio desempenan pape- 
ies importantes, pero existen también papeies importantes para 
los iones cloruro (Cb) y cálcio (Ca 2+ ); ellos siguen las mismas re- 
gias (descritas en la ecuación de Nernst). 

Canales iónicos regulados 

El potencial de reposo es el resultado de la difusión de K + y 
Na + a través de canales iónicos que siempre están abiertos; se di- 
ce que estos canales son no regulados. Las neuronas también tie- 
nen canales iónicos regulados, que se abren o se cierran en 
respuesta a uno de tres tipos de estímulos. Los canales iónicos 
activados por estiramiento se encuentran en células que detec- 


tan el estiramiento (fig. 48-4) y se abren cuando la membrana se 
deforma mecánicamente. Los canales iónicos regulados por li- 
gando se encuentran en las sinapsis y se abren o se cierran cuan- 
do una sustancia química específica, como un neurotransmisor, 
se une al canal. Los canales iónicos regulados por voltaje se 
encuentran en los axones (y en las dendritas y en el cuerpo ce- 
lular de algunas neuronas, así como en otros tipos de células) y 
se abren o se cierran cuando cambia el potencial de membrana. 
Como explicaremos en la siguiente sección, los canales iónicos 
regulados son responsables de la generación de las senales dei 
sistema nervioso. 


Evaluación de conceptos 
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1. íCuál es el potencial de equilibrio (E x ) a 37 °C para un 


ion X- si [X+ X[erior = 10 mM y [X+ merior = 100 mM? 
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Supongamos que el potencial de membrana de una 
célula se desplaza desde -70 mV hasta -50 mV <>Qué 
câmbios en la permeabilidad de la célula al K + o al Na 
podrían producir ese desplazamiento? 

Compare los canales iónicos regulados por ligando y 
regulados por voltaje en función de los estímulos que 
los abren. * y 




Véanse las respuestas en el Apêndice A. 







Los potenciales de acción son las 
senales conducidas por los axones 

Si una célula tiene canales iónicos regulados, su potencial de 
membrana puede cambiar en respuesta a los estímulos que abran 
o cierran esos canales. Algunos de estos estímulos desencadenan 
una hiperpolarización (fig. 48-1 2a), un aumento de la magni- 
tud dei potencial de membrana (el interior de la membrana se 
hace más negativo). Las hiperpolarizaciones pueden deberse a la 
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apertura de los canales de K + regulados, lo cual aumenta la per- 
meabilidad de la membrana al K + y determina que el potencial se 
aproxime al E K (-92 mV a 37 °C). Otros estímulos desencadenan 
una despolarización (fig. 48-1 2b), una reducción de la magni- 
tud dei potencial de membrana (el interior de la membrana se 
hace menos negativo). Las despolarizaciones pueden deberse a la 
apertura de los canales de Na + regulados, lo que aumenta la per- 
meabilidad de la membrana al Na + y hace que el potencial se 
aproxime al E Na (+62 mV a 37 °C). Estos câmbios en el potencial 
de membrana se denominan potenciales graduados porque la 
magnitud de la hiperpolarización o la despolarización varia con 
la fuerza dei estímulo. Un estímulo mayor produce un cambio 
mayor en la permeabilidad y como consecuencia, un cambio ma- 
yor en el potencial de membrana. 

Producción de potenciales de acción 

En la mayoría de las neuronas, las despolarizaciones son gra- 
duadas sólo hasta cierto voltaje de la membrana, denominado 
umbral. Un estímulo suficientemente fuerte como para producir 
una despolarización que alcanza el umbral desencadena un tipo 
diferente de respuesta, denominada potencial de acción (fig. 
48-1 2c). Un potencial de acción es un fenómeno de todo o na- 
da: una vez desencadenado posee una magnitud que es indepen- 
diente de la fuerza dei estímulo desencadenante. Los potenciales 
de acción son las senales que transportan información a lo largo 
de los axones, a veces recorriendo largas distancias, como desde 
los dedos dei pie hasta la médula espinal. 

Los potenciales de acción de la mayoría de las neuronas son 
muy breves, de sólo 1-2 milisegundos (ms) de duración. Tener 
potenciales de acción breves permite a la neurona producirlos 


con alta frecuencia. Esta característica es importante porque las 
neuronas codifican información en la frecuencia de sus potencia- 
les de acción. Por ejemplo, en las neuronas sensitivas que funcio- 
nan en el reflejo patelar, la frecuencia de los potenciales de ac- 
ción se relaciona con la magnitud y con el estiramiento brusco 
dei músculo cuádriceps. 

Como se muestra en la figura 48-13, tanto los canales dei 
Na + regulados por voltaje como los canales de K + regulados pc: 
voltaje participan en la producción de un potencial de acción. 
Ambos tipos de canales se abren por la despolarización de la 
membrana, pero responden de forma independiente y secuen- 
cial: los canales de Na + se abren antes que los canales de K + . 

Cada canal de Na + regulado por voltaje tiene dos puertas. 
una puerta de activación y una puerta de inactivación, y ambas 
se deben abrir para que el Na + se difunda a través dei canal. O 
En el potencial de reposo, la puerta de activación está cerrada 
y la puerta de inactivación está abierta en la mayoría de los ca- 
nales dei Na + . La despolarización de la membrana abre rápida- 
mente la puerta de activación y cierra lentamente la puerta de 
inactivación. 

Cada canal dei K + regulado por voltaje tiene sólo una puerta. 
una puerta de activación. En el potencial de reposo se cierra la 
puerta de activación en la mayoría de los canales de K + . La des- 
polarización de la membrana abre lentamente la puerta de activa- 
ción dei canal de K + . 

^De qué modo estas propiedades dei canal contribuyen a la 
producción de un potencial de acción? © Cuando un estímulo 
despolariza la membrana, se abren las puertas de activación so- 
bre ciertos canales de Na + , permitiendo que se difunda más N,r 
en la célula. El influjo de Na + produce una mayor despolariza- 
ción, que abre las puertas de activación en aún más canales de 
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(a) Hiperpolarizaciones graduadas 
producidas por dos estímulos que 
aumentan la permeabilidad de la 
membrana al K + . El estímulo mayor 
produce una hiperpolarización mayor. 


(b) Despolarizaciones graduadas producidas 
por dos estímulos que aumentan la 
permeabilidad de la membrana al Na + . 

El estímulo más grande produce una mayor 
despolarización. 


(c) Potencial de acción desencadenado por 
una despolarización que alcanza el 
umbral. 


A Fig. 48-12. Potenciales graduados y potencial de acción de una neurona. 
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Hiperpolarización 


Ambas puertas de los 
canales dei Na + están cerradas, pero las puertas 
de activación de algunos canales de K + siguen 
abiertas. A medida que estas puertas se cierran en 
la mayoría de los canales de K + , y las puertas de 
inactivación se abren en los canales de Na + , la 
membrana vuelve a su estado de reposo. 


Estado de reposo 


Se cierran las puertas de activación 
sobre los canales de Na + y de K + y se mantiene el 
potencial de reposo de la membrana. 






Potencial de , 


Tiempo 








Las puertas de inactivación de 
la mayoría de los canales 
de Na + se cierran y bloquean 
la entrada de Na + . Las 
puertas de activación en la 
mayoría de los canales de 
K + se abren y permiten la 
salida de K + que 
nuevamente vuelve 
negativo el interior de la 
célula. 


Líquido extracelular 


Canal dei 
potasio 


Puertas de 
activación 


Membrana plasmática 


Citoplasma 


Canal dei 
sodio 


de 

inactivación 


Fase creciente dei potencial de acción 


La despolarización abre las puertas de activación 
de la mayoría de los canales de Na + , mientras 
que las puertas de activación de los canales de 
K + se mantienen cerradas. El influjo de Na + 
torna positivo el interior de la membrana 
en relación con el exterior. 


TO 

C 

TO 

j 

_Q 

E 

CD 

E 


dn estímulo abre las 

puertas de activación de algunos canales de Na + . 

El influjo de Na + a través de esos canales despolariza 
la membrana. Si la despolarización alcanza el umbral, 
se desencadena un potencial de acción. 


+50 


n C 


-50 


-100 


Fase de caída dei potencial de acción 


A Fig. 48-13. El papel de los canales iónicos regulados por voltaje en la generación de un -S 
potencial de acción. Los números en círculos dei gráfico en el centro y los colores de las fases dei / 
potencial de acción corresponden a los cinco diagramas que muestran los canales de Na + y de K + re- / 
guiados por voltaje en la membrana plasmática de una neurona (no se muestran los canales iónicos 
no regulados). 


Na + y permite que se difunda más Na + en la célula y así sucesiva- 
mente. © Una vez cruzado el umbral, este ciclo de retroalimen- 
tación positiva lleva rápidamente al potencial de membrana has- 
ta casi el E Na durante la /ase de crecimiento. © Sin embargo, dos 
acontecimientos impiden que el potencial de membrana alcance 
realmente el E Na : a) se cierran las puertas de inactivación en la 
mayoría de los canales de Na + , lo que detiene la entrada de Na + , 
y b) se abren las puertas de activación en la mayoría de los cana- 
les de K + , lo que produce una rápida salida de K + . Ambos acon- 
tecimientos rápidamente vuelven a conducir el potencial de 
membrana hacia el E K durante la fase de caída. De hecho, en la 
fase final de un potencial de acción, denominada hiperpolariza- 


ción , la permeabilidad de la membrana al K + es más alta que en 
reposo, de modo que el potencial de membrana está más próxi- 
mo al E k que durante el potencial de reposo. Las puertas de acti- 
vación de los canales dei K + , finalmente, se cierran y el potencial 
de membrana regresa al potencial de reposo. 

Las puertas de inactivación de los canales dei Na + se mantie- 
nen cerradas durante la fase de caída y la primera fase de la hi- 
perpolarización. En consecuencia, si se desarrolla un segundo es- 
tímulo despolarizante durante este período, no podrá desencade- 
narse un potencial de acción. El “tiempo de inactivación”, que si- 
gue a un potencial de acción cuando no se puede iniciar un se- 
gundo potencial de acción, se denomina período refractario. 
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Este intervalo establece un limite en la frecuencia máxima a la 
cual se pueden generar potenciales de acción. 

Conducción de los potenciales de acción 

Para que un potencial de acción funcione como una serial de 
larga distancia debe viajar sin disminuir desde el cuerpo celu- 
lar hasta las terminaciones sinápticas. Lo hace regenerándose a 
lo largo dei axón. En el sitio donde se inicia el potencial de ac- 
ción (habitualmente el cono axónico), la entrada de Na + duran- 
te la fase de crecimiento genera una corriente eléctrica que des- 
polariza la región vecina de la membrana axónica (fig. 48-14). 
La despolarización en la región vecina es suficientemente gran- 
de como para alcanzar el umbral, lo que ocasiona que el poten- 
cial de acción se reinicie allí. Este proceso se repite muchas ve- 
ces, a medida que el potencial de acción viaja por la longitud 
dei axón. 

Inmediatamente posterior a la zona viajera de despolarización 
debida al influjo de Na + , existe una zona de repolarización debi- 
da a la salida de K + . En la zona repolarizada, las puertas de acti- 
vación de los canales de Na + siguen cerradas. En consecuencia, la 
corriente interior que despolariza la membrana axónica por de- 
lante dei potencial de acción no puede producir otro potencial de 
acción detrás de ella. Esto impide que los potenciales de acción 
viajen nuevamente hacia el cuerpo celular. Por tanto, una vez ini- 
ciado el potencial de acción, normalmente, se mueve sólo en una 
dirección: hacia las terminaciones sinápticas. 


Velocidad de conducción 

Vários factores afectan a la velocidad con la que se conducen 
los potenciales de acción. Un factor es el diâmetro dei axón: cuan- 
to mayor (más ancho) es el diâmetro dei axón, más rápida es la 
conducción. Esto se debe a que la resistência al flujo de la corrien- 
te eléctrica es inversamente proporcional al área de corte transver- 
sal de un conductor (como un alambre o un axón). Por analogia, 
pensemos de qué modo una manguera ancha ofrece menos resis- 
tência al flujo de agua que una manguera estrecha. Asimismo, un 
axón ancho proporciona menos resistência a la corriente que un 
axón estrecho. Por tanto, la despolarización resultante puede pro- 
pagarse aun más a lo largo dei interior de un axón ancho, para lle- 
var más rápido las regiones más distantes de la membrana al um- 
bral. En los invertebrados, la velocidad de conducción varia des- 
de vários centímetros por segundo en los axones muy estrechos 
hasta unos 100 m/s en los axones gigantes de los calamares y al- 
gunos artrópodos. Estos axones gigantes funcionan en las res- 
puestas conductuales que requieren gran velocidad, como el mo- 
vimiento súbito de la cola hacia atrás que permite a una langosta 
o a un cangrejo escapar de un depredador. 

En los vertebrados se ha desarrollado un medio diferente de 
aumentar la velocidad de conducción de los potenciales de ac- 
ción. Recordemos que los axones de muchos vertebrados están 
rodeados por una vaina de mielina (fig. 48-8). La mielina aumen- 
ta la velocidad de conducción de los potenciales de acción, al ais- 
lar la membrana axónica. El aislamiento tiene el mismo efecto 
que aumentar el diâmetro dei axón: determina que la corriente 
de despolarización asociada con un potencial de acción se pro- 
pague más lejos a lo largo dei interior de un axón y conduzca con 
mayor rapidez a las regiones más distantes de la membrana has- 
ta el umbral. La gran ventaja de la mielinización es la eficiência 
de espacio. Un axón mielínico de 20 jlm de diâmetro tiene, apro- 
ximadamente, la misma velocidad de conducción que un axón 
de calamar gigante (diâmetro 1 mm), pero más de 2 000 de esos 
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Se genera un potencial de acción a medida que el Na + fluye a 
través de la membrana en un lugar determinado. 


i 

Potencial 



La despolarización dei potencial de acción se propaga hasta la 
región vecina de la membrana, lo que reinicia allí el potencial 
de acción. A la izquierda de esta región, la membrana se está 
repolarizando a medida que el K + fluye hacia el exterior. 

i 

Potencial 



© Se repite el proceso de despolarización-repolarización en la siguiente 
región de la membrana. De esta forma, las corrientes locales de 
iones a través de la membrana plasmática determinan que el 
potencial de acción se propague a lo largo de la longitud dei axón. 


A Fig. 48-14. Conducción de un potencial de acción. Las tres pa r - 
tes de esta figura muestran los acontecimientos que se desarrollan 
un axón en tres momentos sucesivos a medida que un potencial de ac- 
ción pasa de izquierda a derecha. En cada punto a lo largo dei axón, o: 
canales iónicos regulados por voltaje atraviesan la secuencia de cambio: 
descritos en la figura 48-13. Los colores de las regiones de la membra- 
na que se muestran aqui corresponden a las fases dei potencial de ac- 
ción de la figura 48-13. 




Célula de Schwann 

Región despolarizada 
(nodo de Ranvier) 


Vaina 
de mielina 

Axón 


◄ Fig. 48-15. Conducción saltatoria. En un axón 
mielínico, la corriente despolarizante durante un po- 
tencial de acción en un nodo de Ranvier se propaga 
a lo largo dei interior dei axón hasta el nodo siguien- 
te (flechas azules), donde se reinicia por sí mismo. 
Por tanto, el potencial de acción salta de un nodo al 
otro a medida que viaja a lo largo dei axón (flechas 
rojas). 



axones mielínicos pueden hallarse empaquetados en el espacio 
ocupado tan sólo por un axón gigante. 

En un axón mielínico, los canales de Na + y de K + regulados 
por voltaje están concentrados en brechas de la vaina de mielina 
denominadas nodos de Ranvier (fig. 48-8). El líquido extracelu- 
lar se encuentra en contacto con la membrana axónica sólo en los 
nodos. En consecuencia, no se generan potenciales de acción en 
las regiones entre los nodos. Más bien, la corriente interior pro- 
ducida durante la fase de crecimiento dei potencial de acción en 
un nodo recorre todo el camino hasta el nodo siguiente, donde 
despolariza a la membrana y genera un nuevo potencial de ac- 
ción (fig. 48-15). Este mecanismo se denomina conducción 
saltatoria (dei latín saltare , saltar) porque el potencial de acción 
parece saltar a lo largo dei axón de un nodo al otro. La conduc- 
ción saltatoria puede transmitir potenciales de acción a velocida- 
des de hasta 120 m/s en los axones mielínicos. 




1. ^En qué se diferència un potencial de acción de un 
potencial graduado? 

2. Imagine una mutación causada porque las puertas de 

■ 

inactivación sobre los canales dei Na + permanecen 
cerradas más tiérnpo después de un potencial de acción. 
<jDe qué modo afectaría esto a la máxima frecuencia en la 
cual se pueden generar potenciales de acción? 

3. Ordene estos elementos desde la velocidad de 
conducción más baja hasta la más alta: a) axón mielínico 
de pequeno diâmetro; b) axón mielínico de gran 
diâmetro; c) axón amielínico de pequeno diâmetro. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A 







Las neuronas se comunican con 
otras células en las sinapsis 

Cuando un potencial de acción alcanza las terminaciones de un 
axón , en general, se detiene allí. En la mayoría de los casos, los 
potenciales de acción no se transmiten de las neuronas a otras cé- 
lulas. Sin embargo, se transmite la información, y esta transmi- 


sión ocurre en las sinapsis. Algunas sinapsis, llamadas sinapsis 
eléctricas, contienen uniones comunicantes (fig. 6-31), que per- 
miten que la corriente eléctrica fluya directamente de una célula 
a otra. Tanto en los vertebrados como en los invertebrados, las si- 
napsis eléctricas sincronizan la actividad de las neuronas respon- 
sables de ciertos comportamientos estereotipados rápidos. Por 
ejemplo, las sinapsis eléctricas asociadas con los axones gigantes 
de las langostas y otros crustáceos facilitan la ejecución rápida de 
respuestas para la hui da. 

La gran mayoría de las sinapsis son sinapsis químicas , que im- 
plican la liberación de un neurotransmisor químico por la neu- 
rona presináptica. La neurona presináptica sintetiza el neuro- 
transmisor y lo empaqueta en vesículas sinápticas, que son al- 
macenadas en las terminaciones sinápticas de la neurona. Cien- 
tos de terminaciones sinápticas pueden interactuar con el cuerpo 
celular y las dendritas de una neurona postsináptica (fig. 48- 

16) . Cuando un potencial de acción alcanza una terminación si- 
náptica, despolariza la membrana de la terminación y abre los ca- 
nales de cálcio regulados por voltaje en la membrana (fig. 48- 

17) Así los iones caldo (Ca 2+ ) se difunden dentro de la termina- 

ción y esta elevación en la concentración de Ca 2+ en la termina- 
ción hace que algunas de las vesículas sinápticas se fusionen con 
la membrana, liberando el neurotransmisor por exocitosis (véase 
cap. 7). El neurotransmisor difunde a través de la hendidura si- 
náptica, una brecha estrecha que separa la neurona presináptica 
de la célula postsináptica. El efecto dei neurotransmisor sobre la 
célula postsináptica puede ser directo o indirecto (descrito a con- 
tinuación). f 

La transmisión d^mformación es mucho más modificable en 
las sinapsis químicas q]âe en las sinapsis eléctricas. Distintos fac- 


Termina- 

ciones 

sinápticas 

de las 

neuronas 

presinápticas 


E 

:i 

i_n 



▲ Fig. 48-16. Terminaciones sinápticas sobre el cuerpo celular de 
una neurona postsináptica (MEB en color). 
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▲ Fig. 48-17. Sinapsis química. Cuando 
un potencial de acción despolariza la membra- 
na plasmática de la terminación sináptica, 
abre los canales de Ca 2+ regulados por voltaje 
en la membrana y desencadena la entrada de 
Ca 2+ . La concentración elevada de Ca 2+ en 
la terminación hace que las vesículas sinápticas 


Canales iónicos 
regulados por ligando 

se fusionen con la membrana presináptica. 

Las vesículas liberan el neurotransmisor en la 
hendidura sináptica. El neurotransmisor se 
une a la porción dei receptor de los canales ió- 
nicos regulados por ligando en la membrana 
postsináptica y abre los canales. En la sinapsis 
que mostramos aqui se puede difundir tanto 
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Na + como K + a través de los canales. d El neu- 
rotransmisor se libera de los receptores y los ca- 
nales se cierran. La transmisión sináptica termi- 
na cuando el neurotransmisor se difunde fuera 
de la hendidura sináptica, es captado por la ter- 
minación sináptica u otra célula o es degrada- 
do por una enzima. 


tores pueden afectar a la cantidad de neurotransmisor que se li- 
bera o la capacidad de respuesta de la célula postsináptica. Estas 
modificaciones subyacen a la capacidad de un animal de alterar 
su comportamiento en respuesta al cambio y forman la base dei 
aprendizaje y la memória. 

Transmisión sináptica directa 

En muchas sinapsis químicas, los canales iónicos regulados 
por ligando, con capacidad de fijar el neurotransmisor, se agru- 
pan en la membrana de la célula postsináptica, directamente en 
frente a la terminación sináptica (fig. 48-17). La unión dei neu- 
rotransmisor a una parte particular dei canal, el receptor, abre el 
canal y permite que algunos iones específicos se difundan a tra- 
vés de la membrana postsináptica. Este mecanismo de transfe- 
rencia de información se denomina transmisión sináptica directa. 
En general, el resultado es un potencial postsináptico , un cambio 
en el potencial de membrana de la célula postsináptica. Por ejem- 
plo, en algunas sinapsis, el neurotransmisor se une a un tipo de 
canal a través dei cual se pueden difundir tanto el Na + como el 
K + . Cuando esos canales se abren, la membrana postsináptica se 
despolariza a medida que el potencial de membrana se aproxima 
a un valor más o menos intermédio entre E K y E Na . Como estas 


despolarizaciones llevan al potencial de membrana hacia el um- 
bral, se las denomina potenciales postsináp ticos excitatorios 
(PPSE). En otras sinapsis, un neurotransmisor diferente se une a 
los canales que^son selectivos sólo para K + . Cuando esos canales 
se abren, la membfana postsináptica se hiperpolariza. Las hiper- 
polarizaciones prcclucidas de esta forma se denominan potencia- 
les postsináp ticos inhibitorios (PPSI) porque alejan el poten- 
cial de membraríá dei umbral. 

Hay distintos mecanismos que terminan el efecto de los neu- 
rotransmisores sobre las células postsinápticas. En muchas si- 
napsis, el neurotransmisor simplemente se difunde fuera de la 
hendidura sináptica. En otras, el neurotransmisor es captado por 
la neurona presináptica mediante transporte activo y es reempa- 
quetado en las vesículas sinápticas. Las células gliales captan ac- 
tivamente el neurotransmisor en algunas sinapsis y lo metaboli- 
zan como combustible. El neurotransmisor acetilcolina (explica- 
do brevemente) se degrada por una enzima, la acetilcolinestera- 
sa, que reside en la hendidura sináptica. 

Suma de los potenciales postsinápticos 

A diferencia de los potenciales de acción, que son todo o na- 
da, los potenciales postsinápticos son graduados; su magnitud 
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varia con algunos factores, que incluyen la cantidad de neuro- 
transmisor liberado por la neurona presináptica. Otra diferencia 
es que los potenciales postsinápticos, generalmente, no se rege- 
neran a medida que se propagan a lo largo de la membrana de 
una célula; se reducen al alejarse de la sinapsis. Recuerde que la 
mayoría de las sinapsis de una neurona se localizan sobre sus 
dendritas o el cuerpo celular, mientras que los potenciales de ac- 
ción, en general, se inician en el cono axónico. Por tanto, un PP- 
bE único suele ser demasiado pequeno como para desencadenar 
un potencial de acción en una neurona postsináptica (fig. 48- 

Sin embargo, si se desarrollan dos PPSE en rápida sucesión en 
una sinapsis aislada, el segundo PPSE puede comenzar antes de 
que el potencial de membrana de la neurona postsináptica haya 
vuelto al potencial de reposo después dei primer PPSE. Cuando 
eso sucede, los PPSE se unen, efecto denominado suma tempo- 
ral (fig. 48-1 8b). Más aun, los PPSE producidos casi simultá- 
neamente por diferentes sinapsis sobre la misma neurona postsi- 
náptica también pueden sumarse, con un efecto denominado su- 
ma espacial (fig. 48-1 8c). A través de la suma espacial y tem- 
poral, vários PPSE pueden despolarizar la membrana en el cono 
axónico hasta el umbral y determinar que la neurona postsináp- 
tica produzca un potencial de acción. La suma también se aplica 
a los PPSI: dos o más PPSI que se desarrollan de modo casi si- 
multâneo o en rápida sucesión tienen un efecto hiperpolarizante 
mayor que un solo PPSI. A través de la suma, un PPSI también 
puede oponerse al efecto de un PPSE (fig. 48-1 8d). 

Esta interacción entre las aferencias excitatorias e inhibitorias 
es la esencia de la integración en el sistema nervioso. El cono 
axónico es el centro integrador de la neurona, la región donde el 
potencial de membrana en cualquier instante representa el efec- 
to sumado de todos los PPSE y los PPSI. Siempre que el poten- 


cial de membrana en el cono axónico alcanza el umbral, se gene- 
ia un potencial de acción y viaja a lo largo dei axón en sus termi- 
naciones sinápticas. Después dei período refractario, la neurona 
puede producir otro potencial de acción si se alcanza nuevamen- 
te el umbral en el cono axónico. Por otra parte, el efecto sumado 
de PPSE y PPSI también puede mantener el potencial de mem- 
brana por debajo dei umbral, impidiendo la producción de po- 
tenciales de acción. 

M 

Transmisión sináptica indirecta 

Hasta ahora nos hemos concentrado en la transmisión sináp- 
tica directa, en la cual, un neurotransmisor se une directamente 
a un canal iónico y determina que el canal se abra. En la transmi- 
sión sináptica indirecta , un neurotransmisor se une a un receptor 
que no forma parte de un canal iónico. Esto activa una vía de 
transducción de senales que comprende un segundo mensajero 
en la célula postsináptica (véase cap. 11). En comparación con 
los potenciales postsinápticos producidos por transmisión sináp- 
tica directa, los efectos de la transmisión sináptica indirecta tie- 
nen un efecto más lento pero duran más (hasta vários minutos). 

Distintas vias de transmisión de senales desempenan un papel 
en la transmisión sináptica indirecta. Una de las vias mejor estu- 
diadas afecta al AMP cíclico (cAMP) como segundo mensajero. 
Por ejemplo, cuando el neurotransmisor noradrenalina se une a 
su receptor, el complejo neurotransmisor-receptor activa a una 
proteína G, que, a su vez, activa a la adenililciclasa, la enzima que 
convierte el ATP en cAMP (véase cap. 11). El AMP cíclico activa 
a la proteincinasa A, que fosforila proteínas específicas de los ca- 
nales en la membrana postsináptica, y hace que se abran o, en al- 
gunos casos, que se cierren. Debido al efecto amplificador de la 
vía de transducción de senales, la unión de una molécula de neu- 
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A Fig. 48-18 Suma de potenciales postsinápticos. Estos gráficos trazan los câmbios en el potencial de 

-TnihnTt 3 Sn 6 COn ° f XOniC ° de Una neurona Postsináptica. Las flechas indican los momentos en que se desa- 
f S, P 0 r K P° stsln aP tlcos en dos sinapsis excitatorias (E, y E 2 , verdes en los diagramas arriba de los grá- 
ficos) y en una sinapsis inhibitoria (I, roja). Al igual que la mayoría de los PPSE los producidos en E, y E, no alcan- 

zan el umbral en el cono axónico sin suma. ' y 2 dlcan 
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rotransmisor a un único receptor puede abrir o cerrar muchos 
canales. 

N eurotr ansmisores 

El cuadro 48-1 enumera algunos de los principales neuro- 
transmisores conocidos. Cada neurotransmisor se une a su 
propio grupo de receptores; algunos neurotransmisores tienen 
docenas o más de receptores diferentes, que pueden producir 
efectos muy diferentes en las células postsinápticas. Los fárma- 
cos dirigidos a receptores específicos son poderosas herra- 
mientas para el tratamiento de las enfermedades dei sistema 
nervioso. 

Acetilcolina 

La acetilcolina es uno de los neurotransmisores más comunes 
tanto en invertebrados como en vertebrados. En el SNC de los 
vertebrados puede ser inhibitoria o excitatoria, de acuerdo con el 
tipo de receptor. En la unión neuromuscular de los vertebrados, 
la sinapsis entre una neurona motora y una célula muscular es- 


quelética, la acetilcolina liberada por la neurona motora se une a 
los receptores sobre los canales regulados por ligando en la célu- 
la muscular para producir un PPSE a través de transmisión sináp- 
tica directa. La nicotina se une a los mismos receptores, que tam- 
bién se encuentran en otros sitios en el SNP y en distintos sitios 
en el SNC. Los efectos fisiológicos y psicológicos de la nicotina 
son el resultado de su afinidad por este tipo de receptor colinér- 
gico. En el músculo cardíaco (corazón) de los vertebrados, la ace- 
tilcolina liberada por las neuronas parasimpáticas (se explica más 
adelante) activa una via de transducción de seriales cuyas proteí- 
nas G tienen dos efectos: inhibición de la adenililciclasa y aper- 
tura de los canales dei K + en la membrana de la célula muscular. 
Ambos efectos reducen la fuerza y la frecuencia de contraeción 
de las células dei músculo cardíaco. 

Aminas biógenas 

Las aminas biógenas son neurotransmisores derivados de 
aminoácidos. Un grupo, conocido como catecolaminas, se com- 
pone de neurotransmisores producidos a partir dei aminoácid o 
tirosina. Este grupo incluye a la adrenalina y la noradrenalina 


Quadro 48-1. Principales neurotransmisores 



Neurotransmisor Estructura 

Clase funcional 

Sitios de secreción 

Acetilcolina jj 

H 3 C — C — 0 — CH— CH— N + — [CH 3 ] 3 

Excitatoria de los músculos esque- 
léticos de los vertebrados; excita- 
toria o inhibitoria en otros sitios 

SNC; SNP; unión neuromuscular de los 
vertebrados 


Aminas biógenas 

Noradrenalina 


HO. 



HOU/ h— CH — CH — NH 2 


Excitatoria o inhibitoria 


HO. 


SNC; SNP 


OH 


Dopamina 


H0- 

HO, 


V N ^— CH— CH— NH 2 


Generalmente excitatoria; puede SNC; SNP 
ser inhibitoria en algunos sitios 


Serotonina 


/ 


•C — CH, — CH, — NH, 
II 2 2 2 

CH 


Generalmente inhibitoria 


SNC 


Aminoácidos 








GABA (ácido gammaa- 

H,N- 

— CH— CH— CH— COOH 

Inhibitorio 

& 

SNC; unión neuromuscular de los inver- 

minobutírico) 

2 



* ^ 

tebrados 





M 7 


Glicina 

h 2 n 

— CH — COOH 

Inhibitoria 


SNC 

Glutamato 

h 2 n- 

— CH — CH — CH— COOH 

2 2 

Excitatorio 


SNC; unión neuromuscular de los inver- 



COOH 



tebrados 

Aspartato 

h 2 n- 

— CH— CH — COOH 

Excitatorio 


SNC 


COOH 


Neuropéptidos (un grupo muy diverso, de los cuales sólo se muestran dos) 
Sustancia P Aro— Pro— Lvs— Pro— Gin— Gin— Phe— Excitatoria 


Metaencefalina 
(una endorfina) 


Arg — Pro — Lys — Pro — G I n — G I n — Ph( 
Phe — Gly — Leu — Met 

Ty r — G ly — G ly — Phe — Met 


Generalmente inhibitoria 


SNC; SNP 


SNC 
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que también funcionan como hormonas (véase cap. 45) y un 
compuesto estrechamente relacionado denominado dopamina. 
Otra amina biógena, la serotonina, se sintetiza a partir dei ami- 
noácido triptófano. Las aminas biógenas participan, a menudo, 
en la transmisión sináptica directa, principalmente, en el SNC. 
Sin embargo, la noradrenalina también funciona en una rama dei 
SNP denominada sistema nervioso autónomo, que se explica en 
el concepto 48-5. 

La dopamina y la serotonina se liberan en muchos sitios dei 
cerebro y afectan al sueno, al estado de ânimo, a la atención y al 
aprendizaje. Los desequilibrios de estos neurotransmisores se 
asocian con vários trastornos. Por ejemplo, el trastorno degene- 
rativo enfermedad de Parkinson se asocia con la ausência de do- 
pamina en el cerebro (véase concepto 48-7). Al parecer, algunos 
compuestos psicoactivos, como el LSD y la mescalina, producen 
sus efectos alucinatórios al unirse a receptores dei cerebro para la 
serotonina y la dopamina. La depresión a menudo se trata con 
fármacos que aumentan las concentraciones en el cerebro de 
aminas biógenas, como noradrenalina o serotonina. Por ejemplo, 
el Prozac (fluoxetina) eleva la concentración de serotonina al in- 
hibir su captación después de su liberación. 

Aminoácidos y péptidos 

Se sabe que cuatro aminoácidos funcionan como neurotrans- 
misores en el SNC: el ácido gamma aminobutírico (GABA), la 
glicina, el glutamato y el aspartato. El GABA, dei cual se cree 
que es el neurotransmisor de la mayoría de las sinapsis inhibito- 
rias dei cerebro, produce PPS1 al aumentar la permeabilidad de 
la membrana postsináptica al CL. 

Algunos neuropép tidos, cadenas de aminoácidos relativa- 
mente cortas, sirven como neurotransmisores. La mayoría de las 
neuronas liberan uno o más neuropéptidos y un neurotransmi- 
sor no peptídico. Muchos neuropéptidos se producen por modi- 
ficación postraduccional de precursores proteicos mucho más 
grandes. Por ejemplo, la escisión dei precursor proencefalina de 
267 aminoácidos proporciona cuatro copias dei pentapéptido 
metaencefalina y otros péptidos. Igual que las aminas biógenas, 
los neuropéptidos a menudo funcionan a través de vias de trans- 
ducción de senales. 

El neuropéptido sustancia P es un neurotransmisor excitato- 
rio clave que media nuestra percepción dei dolor, mientras que 
otros neuropéptidos, denominados endor finas, funcionan como 
analgésicos naturales, disminuyendo la percepción dei dolor. Los 
neuroquímicos Candace Pert y Solomon Snyder, de la John Hop- 
kins University, descubrieron las endorfinas en la década de 
1970 cuando buscaban receptores específicos para los opiáceos 
morfina y heroína en las neuronas cerebrales. Una investigación 
más profunda demostro que los opiáceos se unen a estos recep- 
tores, imitando a las endorfinas (fig. 23-17) que se producen en 
el cerebro durante los períodos de estrés físico o emocional, co- 
mo el parto. Además de aliviar el dolor, las endorfinas también 
disminuyen la producción de orina al estimular la secreción de 
ADH (véase cap. 45), reducen la respiración, producen euforia y 
tienen otros efectos emocionales. Una endorfina liberada de la hi- 
pófisis anterior como hormona también afecta a regiones especí- 
ficas dei cerebro, y proporciona un ejemplo de la superposición 
entre el control endocrino y nervioso. 

Gases 

Como muchos otros tipos de células, algunas neuronas dei 
SNP y dei SNC de los vertebrados liberan gases disueltos, espe- 
cialmente óxido nítrico (NO; véase cap. 45) y monóxido de car- 


bono (CO), como reguladores locales. Por ejemplo, durante las 
relaciones sexuales de los hombres, algunas neuronas liberan NO 
en el tejido eréctil dei pene. En respuesta, las células dei múscu- 
lo liso en las paredes de los vasos sanguíneos se dilatan y llenan 
el tejido eréctil esponjoso con sangre, lo que produce la erección. 
Como leímos en el capítulo 45, el fármaco contra la impotência 
masculina Viagra aumenta la capacidad para lograr y mantener la 
erección, al inhibir una enzima que retrasa los efectos relaj antes 
musculares dei NO. 

El monóxido de carbono se sintetiza por la enzima hemooxi- 
genasa, una de la cual forma se localiza en ciertas poblaciones de 
neuronas en el cerebro y el SNP En el cerebro, el CO regula la li- 
beración de hormonas hipotalámicas. En el SNP actúa como 
neurotransmisor inhibitorio que hiperpolariza las células dei 
músculo liso intestinal. 

Al contrario de los neurotransmisores típicos, el NO y el CO 
no se almacenan en vesículas citoplasmáticas; las células los sin- 
tetizan a demanda. Estas sustancias se difunden en las células 
diana vecinas, producen un cambio y son degradadas, todo en 
solo algunos segundos. En muchas de sus estructuras diana, que 
incluyen las células de músculo liso, el NO funciona como mu- 
chas otras hormonas, estimulando a una enzima ligada a la mem- 
brana para sintetizar un segundo mensajero que afecta directa- 
mente al metabolismo celular. 

En el resto de este capítulo consideraremos el modo en que 
los mecanismos celulares y bioquímicos que hemos explicado 
hasta ahora contribuyen a la función nerviosa a nivel dei sistema. 



Evaluación de conceptos 


1. Los caracoles cónicos producen una toxina que bloquea 
los canales de caldo regulados por voltaje. <>Cuál de los 
dos tipos de sinapsis seria más afectado por la toxina? 
^Por qué? 

2. Los pesticidas organofosforados actúan inhibiendo a la 
acetilcolinesterasa, la enzima que degrada al neurotrans- 
misor acetilcolina. Explique de qué modo estas toxinas 
afectarían a los PPSE producidos por la acetilcolina. 

3. ^Cómo es posible que un neurotransmisor determinado 
produzca efectos opuestos en diferentes tejidos? 

/ Véanse las respuestas en el Apêndice A. 

' * 4 

m 

hk. 


Concepto 


El sistema nervioso de los 
vertebrados tiene una 
especialización regional 

En todos los vertebrados, el sistema nervioso muestra cefali- 
zación y distintos componentes dei SNC y SNP (fig. 48-19). El 
encéfalo proporciona poder integrador para el comportamiento 
complejo de los vertebrados. La médula espinal, que discurre a 
lo largo de la cara interna de la columna vertebral, integra res- 
puestas simples a ciertos tipos de estímulos (como el reflejo pa- 
telar) y transmite información hacia el encéfalo y desde él. A dife- 
rencia dei cordón nervioso ventral de muchos invertebrados, la 
médula espinal de los vertebrados discurre a lo largo dei lado 
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dorsal dei cuerpo y no contiene gânglios segmentarios. Sin em- 
bargo, existen gânglios segmentarios inmediatamente por fuera 
de la medula espinal (figs. 48-2h y 48-19) y la disposición de las 
neuronas en el interior de la médula espinal muestra claramente 
una organización segmentaria subyacente. 

El SNC de los vertebrados deriva dei cordón nervioso embrio- 
nário dorsal, que es hueco; una de las características filogenéticas 
de los cordados (véase cap. 34). En el adulto, esta característica 
persiste como el epéndimo de la médula espinal y los cuatro 
ventrículos dei cerebro (fig. 48-20). Tanto el epéndimo como 
los ventrículos están llenos de líquido cefalorraquídeo, que se 
forma en el cerebro por la filtración de la sangre. El líquido cefa- 
lorraquídeo circula lentamente a través dei epéndimo y los ven- 
trículos y luego drena en las venas, ayudando en el aporte de nu- 
trientes y hormonas a diferentes partes dei cerebro y en la elimi- 
nación de desechos. En los mamíferos, el líquido cefalorraquídeo 
también sirve de amortiguador en el cerebro y en la médula es- 
pinal, al circular entre dos de las meninges, capas de tejido con- 
juntivo que rodean al SNC. 

Los axones en el interior dei SNC a menudo se encuentran en 
haces bien definidos o tractos, cuyas vainas de mielina les pro- 
porcionan un aspecto blancuzco. En cortes transversales dei ce- 
rebro y la médula espinal, esta sustancia blanca es claramente 
distinguible de la sustancia gris, que se compone sobre todo de 
dendritas, axones amielínicos y cuerpos neuronales (figs. 48-4 y 
48-20). 



Gânglios 
exteriores 
al SNC 


Nervios 

espinales 


Encéfalo 


Médula espinal 


Nervios 

craneales 


Sistema nervioso 
central (SNC) 


Sistema nervioso 
periférico (SNP) 


▲ Fig. 48-19. Sistema nervioso de los vertebrados. El sistema ner- 
vioso central se compone dei encéfalo y la médula espinal. Los nervios 
craneales, los nervios espinales y los gânglios fuera dei sistema nervio- 
so central forman el sistema nervioso periférico. 





Sustancia 

blanca 


Sustancia gris 


▲ Fig. 48-20. Ventrículos, sustancia gris y sustancia blanca. Los 

ventrículos en la profundidad dei interior dei cerebro contienen líquido 
cefalorraquídeo. La mayor parte de la sustancia gris se encuentra en la 
superfície dei cerebro, rodeando a la sustancia blanca. 


Sistema nervioso periférico 

El SNP transmite información hacia y desde el SNC y desem- 
pena un papel importante en la regulación dei movimiento y el 
medio interno de los vertebrados. Desde el punto de vista estruc- 
tural, el SNP de los vertebrados consiste en pares de nervios cra- 
neales y espinales y sus gânglios asociados (fig. 48-19). Los ner- 
vios craneales se originan en el cerebro y terminan, principal- 
mente, en los órganos de la cabeza y de la parte superior dei 
cuerpo. Los nervios raquídeos se originan en la médula espinal 
y se extienden hasta las partes dei cuerpo que están por debajo 
de la cabeza. Los mamíferos poseen 12 pares de nervios cranea- 
les y 31 pares de nervios raquídeos. La mayoría de los nervios 
craneales y todos los nervios raquídeos contienen axones de neu- 
ronas sensitivas y motoras; algunos de los nervios craneales (por 
ejemplo, los nervios olfatorio y óptico) son sólo sensoriales. 

El SNP puede dividirse en dos componentes funcionales: el 
sistema nervioso somático y el sistema nervioso autónomo (fig. 
48-21). El sistema nervioso somático transmite senales hacia 
los músculos esqueléticos, y desde ellos, principalmente, en res- 
puesta a estímulos externos. A menudo se considera voluntário 
porque está some tido al control consciente, pero gran parte de la 
actividad muscular esquelética, en realidad, se controla por los 
reflejos mediadosspbr la médula espinal o por una parte dei en- 
céfalo denominadalronco encefálico. El sistema nervioso autó- 
nomo regula el n^edio interno, al controlar los músculos liso y 
cardíaco y los órganos de los sistemas digestivo, cardiovascular, 
excretor y endocrino. Este control, en general, es involuntário. 
Tres divisiones -simpática, parasimpática y entérica- forman, en 
conjunto, el sistema nervioso autónomo. 

La figura 48-22 compara la organización y las acciones de 
las divisiones simpática y parasimpática. La activación de la divi- 
sión simpática corresponde al despertar y a la generación de 
energia (la respuesta “lucha o huida”). Por ejemplo, el corazón la- 
te más rápido, el hígado convierte el glucógeno en glucosa, los 
bronquios de los pulmones se dilatan y aumentan el intercâmbio 
de gases, se inhibe la digestión y se estimula la secreción de adre- 
nalina (epinefrina) de la médula suprarrenal. La activación de la 
división parasimpática generalmente produce respuestas 
opuestas que promueven la calma y el retorno a las funciones de 
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automantenimiento (“descanso y diges- 
tión”). Por ejemplo, el aumento de activi- 
dad en la división parasimpática disminu- 
ye la frecuencia cardíaca, aumenta la pro- 
ducción de glucógeno y estimula la diges- 
tión. Cuando las neuronas simpáticas y 
parasimpáticas inervan el mismo órgano, 
a menudo (pero no siempre). tienen efec- 
tos antagónicos (opuestos). 

La división entérica consiste en redes 
de neuronas en el tracto digestivo, el pân- 
creas y la vesícula biliar; estas neuronas 
controlan las secreciones de estos órganos 
y la actividad de los músculos lisos que 
producen peristaltismo (véase cap. 41 ). 
Aunque la rama entérica puede funcionar 
de forma independiente, normalmente es- 
tá regulada por las divisiones simpática y 
parasimpática. 

Los sistemas nerviosos somático y au- 
tónomo, a menudo cooperan para mante- 
ner la homeostasis. Por ejemplo, en res- 
puesta a una caída de la temperatura cor- 
poral, el hipotálamo manda senales al sis- 



Sistema 

nervioso periférico 


. 

División 



simpática parasimpática 


pj • 


- - 


División 

entérica 


■ 

W: 



A Fig. 48*21. Jerarquia funcional dei sistema nervioso periférico de los vertebrados. 



Acción sobre los órganos diana: 


Localización de las 
neuronas preganglionares: 

tronco encefálico y segmentos 
sacros de la médula espinal 


Neurotransmisor liberado 
por las neuronas 
preganglionares: 

acetilcolina 


Contrae la 
pupila dei ojo 


Estimula la secreción de 
las glândulas salivales 

Contrae los bronquios, 
en los pulmones ^ 


Disminuye el 
ritmo cardíaco 


Localización de las 
neuronas posganglionares: 

en los gânglios próximos a 
los órganos diana o dentro 
de ellos 


Estimula la actividad 
dei estômago 
y los intestinos 

Estimula la actividad 
dei pâncreas 




Neurotransmisor 
liberado por las neuronas 
posganglionares: 

acetilcolina 


Estimula la 
vesícula biliar 


Promueve la evacuación 
de la vejiga 

Promueve la erección 
de los genitales 





División simpatica 
Acción sobre los órganos diana: 




Dilata la pupila 
dei ojo 

Inhibe la secreción de las 
glândulas salivales 


01*11 • 

Relaja los bronquios 
en los pulmones 


Acelera el ritmo cardíaco 


Inhibe la actividad dei 
estômago y los intestinos 

Ihfeibe la actividad 
déJ pâncreas 

3 


Estimula la liberación 
< de glucosa dei hígado; 
inhibe la vesícula biliar 


Sinapsis 


Estimula a la médula 
suprarrenal 

Inhibe la evacuación 
de la vejiga 

Sacros Promueve la eyaculación y las 
contracciones vaginales 


Localización de las 
neuronas preganglionares: 

segmentos torácicos y 
lumbares de la médula 
espinal 


Neurotransmisor 
liberado por las neuronas 
preganglionares: 

acetilcolina 


Localización de las 
neuronas posganglionares: 

algunas en los gânglios 
próximos a los órganos 
diana; otras en una cadena 
de gânglios cerca de la 
médula espinal 


Neurotransmisor liberado 
por las neuronas 
posganglionares: 

noradrenalina 


A Fig. 48-22. Divisiones parasimpática y simpática dei sistema nervioso autónomo. La mayoría de las vias 
en cada división se componen de neuronas preganglionares (con los cuerpos celulares en el SNC) y neuronas pos- 
ganglionares (con los cuerpos celulares en los gânglios dei SNP). 
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tema nervioso autónomo para que contraiga los vasos sanguíneos 
superficiales, lo que reduce la perdida de calor. Al mismo tiem- 
po, el hipotálamo manda senales al sistema nervioso somático 
para que produzca escalofríos, lo que aumenta la producción de 
calor. 

Desarrollo embrionário dei cerebro 

En todos los vertebrados, a medida que el embrión se desarro- 
11a se observan tres protrusiones anteriores y bilateralmente simé- 
tricas dei tubo neural: cerebro anterior, cerebro medio y cere- 
bro posterior (fig. 48-23a) Durante la evolución de los verte- 
brados el cerebro se dividió a su vez desde el punto de vista es- 
tructural y funcional. Esta regionalización aumento la capacidad 
para una integración compleja, y el cerebro anterior o prosencé- 
falo se hizo mucho más grande en las aves y en los mamíferos 
que en otros vertebrados. 

En la quinta semana dei desarrollo embrionário humano se 
han formado cinco regiones encefálicas de las tres protrusiones 
primarias (fig. 48-23b) el telencéjalo y el diencéfalo se desarro- 
llan a partir dei cerebro anterior; el mesencéfalo se desarrolla a 


partir dei cerebro medio (y también se denomina mesencéfalo en 
el adulto) y el metencéjalo y el mielencéfalo se desarrollan a partir 
dei cerebro posterior. 

A medida que se desarrolla el cerebro humano, los câmbios 
más profundos ocurren en el telencéfalo, la región dei cerebro 
anterior que da origen al cerebro (fig. 48-23c). El crecimiento 
rápido y expansivo dei telencéfalo durante el segundo y el tercer 
mes determina que la porción externa dei cerebro, denominada 
corteza cerebral, se extienda sobre gran parte dei resto dei encé- 
falo y lo rodee. Los principales centros que se desarrollan a par- 
tir dei diencéfalo -la división dei cerebro anterior que evolucio- 
no antes en la historia de los vertebrados- son el tálamo, el hipo- 
tálamo y el epitálamo. 

Las tres regiones derivadas dei cerebro medio y dei cerebro 
posterior dan origen al tronco encefálico, un conjunto de estruc- 
turas en la profundidad dei cerebro. El tronco encefálico adulto 
consiste en el mesencéfalo (derivado dei cerebro medio), la pro- 
tuberância (derivada dei metencéfalo) y el bulbo raquídeo (deri- 
vado dei mielencéfalo). El metencéfalo también da origen a otro 
centro encefálico importante, el cerebelo, que no forma parte dei 
tronco encefálico. 


Regiones encefálicas embrionárias 


_A_ 


^ r 


Estructuras encefálicas presentes en el adulto 





Telencéfalo 


Diencéfalo 


Cerebro (hemisférios cerebrales; se compone de corteza 
cerebral sustancia blanca y núcleos basales) 


Diencéfalo (tálamo, hipotálamo, epitálamo) 


Cerebro medio 


Mesencéfalo 


v- 


Mesencéfalo (parte dei tronco encefálico) 





Cerebro posterior 


Metencéfalo 


Mielencéfalo 


Protuberância (parte dei tronco encefálico), cerebelo 


Bulbo raquídeo (parte dei tronco encefálico) 


Cerebro medio 

Cerebro posterior 



Cerebro anterior 


(a) Embrión de 1 mes 


Mesencéfalo 

Metencéfalo 


Hemisfério cerebral 


Diencéfalo 



Mielencéfalo 


Telencéfalo 


Médula 

espinal 


(b) Embrión de 5 semanas 



Glândula 

hipófisis 


Diencéfalo: 

Hipotálamo 

Tálamo 

Glândula pineal 
(parte dei epitálamo) 


Tronco encefálico: 

Mesencéfalo 
Protuberância 

-Bulbo raquídeo 


Médula espinal 


Cerebelo 


(c) Adulto 


Epéndimo 


▲ Fig. 48-23. Desarrollo dei encéfalo humano. 
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Tronco encefálico 



El tronco encefálico es una de 
las partes evolutivamente más an- 
tiguas dei cerebro de los vertebra- 
dos. A veces denominado “cere- 
bro inferior”, consiste en un tallo 
con protrusiones parecidas a go- 
rras en el extremo anterior y la 
medula espinal. Las tres partes 
dei tronco encefálico -el bulbo 
raquídeo, la protuberância y el 
mesencéfalo- funcionan en la homeostasis, la coordinación dei 
movimiento y la conducción de la información hasta los centros 
encefálicos superiores. 

Vários centros en el tronco encefálico contienen cuerpos neu- 
ronales que envían axones hasta muchas áreas de la corteza cere- 
bral y el cerebelo, y liberan neurotransmisores, como noradrena- 
lina, dopamina, serotonina y acetilcolina. Las senales en estas 
vias producen câmbios en la atención, el estado de alerta, el ape- 
tito y la motivación. El bulbo raquídeo (que a veces se denomi- 
na médula oblongada) contiene centros que controlan varias 
funciones viscerales (automática, homeostática), que incluyen 
respiración, actividad dei corazón y los grandes vasos, deglución, 
vómitos y digestión. La protuberância también participa en al- 
gunas de estas actividades; por ejemplo, regula los centros respi- 
ratórios en el bulbo raquídeo. 

Todos los axones que transmiten información sensitiva hacia 
las regiones encefálicas superiores e información motora desde 
ellas atraviesan el tronco encefálico, lo que convierte la transmi- 
sión de la información en una de las funciones más importantes 
dei bulbo raquídeo y la protuberância. Estas dos regiones tam- 
bién ayudan a coordinar los movimientos corporales a gran esca- 
la, como, por ejemplo, la deambulación. La mayoría de los axo- 
nes que transmiten ipstrucciones acerca dei movimiento desde el 
cerebro medio y el cerebro anterior hasta la médula espinal cru- 
zan de un lado a otro dei SNC en el bulbo raquídeo. En conse- 
cuencia, el lado derecho dei cerebro controla gran parte dei mo- 
vimiento dei lado izquierdo dei cuerpo y vice versa. 

El mesencéfalo contiene centros para la recepción y la integra- 
ción de vários tipos de información sensitiva. También envia in- 
formación sensitiva codificada a lo largo de las neuronas hacia re- 
giones específicas dei cerebro anterior. Los centros importantes 
dei mesencéfalo son los colículos inferiores y superiores, que for- 
man parte de los sistemas auditivo y visual, respectivamente. To- 
dos los axones sensoriales involucrados en la audición terminan 
en los colículos inferiores o los atraviesan en su camino hacia el 
cerebro. En los vertebrados no mamíferos, los colículos superio- 
res adoptan la forma de lóbulos ópticos prominentes y pueden 
constituir los únicos centros visuales. En los mamíferos, la visión 
es integrada al cerebro, lo que permite que los colículos superio- 
res coordinen los reflejos visuales, como girar automáticamente 
la cabeza cuando la visión periférica capta algo que se mueve ha- 
cia usted desde un costado. 


Estado de alerta y suefío 

Como sabe cualquiera que haya asistido a una conferencia en 
una cálida tarde de primavera, la atención y el estado de alerta 
mental varían de un momento a otro. El estado de alerta es un 
estado de conciencia dei mundo externo. La contrapartida de es- 
te estado es el sueno, cuando un indivíduo sigue recibiendo es- 
tímulos externos pero no es consciente de ellos. El estado de aler- 


ta y el sueno se controlan por vários centros en el tronco encefá- 
lico y el cerebro. 

En el centro dei tronco encefálico se encuentra un red difusa 
de neuronas denominada formación reticular, que contiene 
más de 90 grupos independientes de cuerpos celulares (fig. 48- 
24). Una parte de la formación reticular, el sistema activador re- 
ticular, regula el sueno y el estado de alerta. Al actuar como fil- 
tro sensitivo, el sistema activador reticular selecciona qué infor- 
mación alcanza la corteza cerebral, y cuanto más información re- 
cibe, más alerta y consciente está una persona. Pero el estado de 
alerta no es sólo un fenómeno generalizado; ciertos estímulos 
pueden ser ignorados mientras el cerebro está procesando activa- 
mente otros estímulos aferentes. Además, el sueno y la vigilia se 
regulan por partes específicas dei tronco encefálico: la protube- 
rância y el bulbo raquídeo contienen centros que producen sue- 
no cuando son estimulados, y el mesencéfalo tiene un centro que 
produce el estado de alerta. La serotonina puede ser el neuro- 
transmisor de los centros que producen sueno. Beber leche antes 
de acostarse produce sueno porque la leche contiene grandes 
cantidades de triptófano, el aminoácido a partir clel cual se sinte- 
tiza la serotonina. 

Todas las aves y los mamíferos tienen ciclos sueno/vigilia ca- 
racterísticos y la melatonina, una hormona producida por la 
glândula pineal, también parece desempenar un papel importan- 
te en estos ciclos. Como se explico en el capítulo 45, por la no- 
che se desarrolla el pico de la secreción de melatonina. La mela- 
tonina se ha recomendado como suplemento dietético para tra- 
tar los trastornos dei sueno, como los asociados con el síndrome 
de desfase horário ( jet lag), el insomnio, el trastorno afectivo es- 
tacionai y la depresión. 

El conocimiento de la función dei sueno sigue siendo un te- 
ma importante de investigación. Una hipótesis es que el sueno 
participa en la consolidación dei aprendizaje y la memória, ya 
que algunos experimentos demuestran que las regiones dei cere- 
bro activadas durante una tarea de aprendizaje pueden volve rse 
activas nuevamente durante el sueno. 
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▲ Fig. 48-24. La formación reticular. Este sistema de neuronas dis- 
tribuído en todo el tronco encefálico filtra las aferencias sensitivas (fle- 
chas azules) y bloquea la información familiar y repetitiva que entra 
constantemente al sistema nervioso. El sistema envia las aferencias fil- 
tradas hacia la corteza cerebral (flechas verdes). 
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Cerebelo 


Ritmos circadianos 


El cerebelo se desarrolla a par- 
tir de parte dei metencéfalo (fig. 
48-3). Es importante para la coor- 
dinación y el control de los erro- 
res durante las funciones moto- 
ras, perceptivas y cognitivas (las 
funciones cognitivas incluyen 
aprendizaje, la toma de decisio- 
nes, la conciencia y un conoci- 
miento sensitivo integrado de los 
alrededores). Es probable que el cerebelo participe en el aprendi- 
zaje y el recuerdo de las habilidades motoras, como las que se 
usan para montar en bicicleta, porque este aprendizaje puede ser 
bloqueado por el dano de una de sus divisiones principales. El ce- 
rebelo recibe información sensitiva acerca de la posición de las ar- 
ticulaciones y la longitud de los músculos, así como información 



de los sistemas auditivo y visual. También recibe estímulos vincu- 
lados con los comandos motores procedentes dei cerebro. El ce- 
rebelo integra esta información sensitiva y motora a medida que 
coordina los movimientos y el equilibrio. La coordinación oculo- 
manual es un ejemplo de control cerebeloso; si el cerebelo se da- 
na, los ojos pueden seguir un objeto en movimiento, pero no se 
detienen en el mismo lugar que el objeto. 


Diencéfalo 

El diencéfalo embrionário se 
desarrolla en tres regiones ence- 
fálicas dei adulto: el epitálamo, el 
tálamo y el hipotálamo (fig. 48- 
23). El epitálamo incluye la 
glândula pineal y el plexo coroi- 
deo, uno de vários grupos de ca- 
pilares que producen líquido ce- 
falorraquídeo a partir de la san- 
gre. El tálamo y el hipotálamo 
son centros integradores importantes. 

El tálamo es el principal centro de aferencias para la informa- 
ción sensitiva que se dirige al cerebro y el principal centro de efe- 
rencias para la información motora que abandona el cerebro. La 
información aferente proveniente de todos los sentidos se separa 
en el tálamo y se envia a los centros cerebrales apropiados para 
su procesamiento. El tálamo también recibe aferencias dei cere- 
bro y otras partes dei encéfalo que regulan la emoción y estado 
de alerta. 

Aunque pesa sólo algunos gramos, el hipotálamo es una de las 
regiones encefálicas más importantes en la regulación homeostáti- 
ca. Vimos en el capítulo 45 que el hipotálamo es el origen de dos 
conjuntos de hormonas, las hormonas hipofisarias posteriores y las 
hormonas liberadoras que actúan sobre la hipófisis anterior (fig. 
45-8). El hipotálamo también contiene el termostato dei cuerpo, 
así como centros para regular el hambre, la sed y muchos otros 
mecanismos básicos de supervivencia. Los centros hipotalámicos 
también desempenan un papel en los comportamientos sexual y 
de apareamiento, la respuesta de lucha o huida y el placer. La esti- 
mulación de centros específicos puede producir lo que se conoce 
como comportamientos “puros”. Por ejemplo, las ratas colocadas 
en una situación experimental donde puedan presionar una palan- 
ca para estimular un centro de “placer” lo harán incluso excluyen- 
clo la ingesta y la bebida. La estimulación de otra región hipotalá- 
mica puede producir rabia. 



Ya hemos explicado los ritmos circadianos (diários) en las plan- 
tas (véase cap. 39). Los animales también muestran ritmos circa- 
dianos, y un ejemplo es el ciclo sueno/vigilia. Muchos estúdios han 
demostrado que los animales tienen un cronómetro interno, cono- 
cido como reloj biológico, que participa en el mantenimiento de 
los ritmos circadianos. Los relojes biológicos regulan distintos fe- 
nómenos fisiológicos, que incluyen liberación de hormonas, ham- 
bre y gran sensibilidad a los estímulos externos. En los mamíferos, 
el reloj biológico está en un par de estructuras hipotalámicas de- 
nominadas núcleos supraquiasmáticos (algunos grupos de neu- 
ronas en el SNC se denominan “núcleos”). Por el contrario, las 
moscas de la fruta ( Drosophila ) parecen tener muchos relojes bio- 
lógicos en distintas partes de su cuerpo, como los bordes externos 
de sus alas. 

En general, los relojes biológicos requieren senales externas pa- 
ra mantenerse sincronizados con los ciclos ambientales. Por ejem- 
plo, la información visual sobre la intensidad de la luz transmitida 
al núcleo supraquiasmático sincroniza el reloj de los mamíferos 
con los ciclos naturales de la duración dei día y la oscuridad (fig. 
48-25). Algunos experimentos con roedores han puesto de mani- 
fiesto que las células dei núcleo supraquiasmático producen pro- 
teínas específicas en respuesta a ciclos luz/oscuridad cambiantes. 

Los ritmos circadianos humanos han sido tema de un estúdio 
particularmente intenso porque su alteración puede producir tras- 
tomos dei sueno. En una famosa serie de experimentos en la dé- 
cada de 1970, los investigadores alojaron a los individuos en habi- 
taciones cómodas subterrâneas, donde podían establecer sus pro- 
pios horários sin senales externas. Esos experimentos sugirieron 
que el reloj biológico humano tiene una duración dei ciclo de unas 
25 horas, con gran variación individual. Sin embargo, a finales de 
la década de 1990, un equipo de investigación en la Harvard Uni- 
versity discrepó de esos hallazgos, al senalar que incluso la ilumi- 
nación interior puede influir en los ritmos circadianos. Utilizando 
condiciones experimentales más rigurosas, los científicos de Har- 
vard observaron que el reloj biológico humano tiene una duración 
dei ciclo de 24 horas y 1 1 minutos, con muy poca variación entre 
los individuos. 


Cerebro 

El cerebro se desarrolla a partir 
dei telencéfalo embrionário, una 
evaginación dei cerebro anterior 
que surgió al comienzo de la evo- 
lución de los vertebrados como 
una región que sostiene la recep- 
ción olfatoria y el procesamiento 
auditivo y visual. El cerebro está 
dividido en dos hemisférios cere- 
brales, derecho e izquierdo. Cada 
hemisierio se compone de una cubierta externa de sustancia gris, la 
corteza cerebral; la sustancia blanca interna y vários grupos de neu- 
ronas denominados en conjunto núcleos basales localizados en la 
profundidad de la sustancia blanca (fig. 48-26). Los núcleos basa- 
les son centros importantes para la planificación y el aprendizaje de 
secuencias de movimientos. El dano en esta región puede impedir 
que se envíen comandos motores a los músculos, lo que hace a una 
persona que se convierta en pasiva e inmóvil. 

En los seres humanos, la parte más grande y más compleja dei 
cerebro es la corteza cerebral. Es aqui donde se analiza la informa- 
ción sensitiva, se producen los comandos motores y se genera el 
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lenguaje. La corteza cerebral sufrió una ex- 
pansión espectacular cuando los antepasa- 
dos de los mamíferos se separaron de los 
reptiles. Lo más importante es que los mamí- 
feros tienen una región de la corteza cerebral 
conocida como neocorteza. La neocorteza 
forma la parte más externa dei cerebro de los 
mamíferos, que consiste en seis capas parale- 
las de neuronas que corren tangenciales a la 
superficie encefálica. Mientras la neocorteza 
de una rata es relativamente lisa, la neocorte- 
za humana tiene muchas circunvoluciones 
(fig. 48-26). Las circunvoluciones permiten 
a la neocorteza tener una gran área superfi- 
cial, y no obstante, se adaptan al interior dei 
cráneo: aunque tiene un espesor inferior a 
5 mm, la neocorteza humana tiene una su- 
perficie de 0,5 m 2 y constituye cerca dei 80% 
de la masa encefálica total. Los primates no 
humanos y los cetáceos (por ejemplo, balle- 
nas y marsopas) tienen también neocortezas 
excepcionalmente grandes y con muchas 
circunvoluciones. De hecho, la superficie (en 
relación con el tamano corporal) de la neo- 
corteza de una marsopa ocupa el segundo 
lugar después de la neocorteza humana. 

Al igual que el resto dei cerebro, la cor- 
teza cerebral está dividida en los lados de- 
recho e izquierdo, cada uno de los cuales 
es responsable de la mitad opuesta dei 
cuerpo. El lado izquierdo de la corteza re- 
cibe información dei lado derecho dei 
cuerpo y controla el movimiento de ese la- 
do, y viceversa. Una gruesa banda de axo- 
nes conocida como cuerpo calloso permi- 
te la comunicación entre las cortezas cere- 
brales derecha e izquierda (fig. 48-26). 

El dano de un área dei cerebro al co- 
mienzo dei desarrollo a menudo produce 
un cambio de dirección de sus funciones 
normales hacia otras áreas. Tal vez el ejem- 
plo más espectacular de este fenómeno se desarrolla después de 
extirpar la totalidad de un hemisfério cerebral en los lactantes co- 
mo tratamiento de la epilepsia grave. De manera sorprendente, el 
hemisfério restante asume la mayor parte de las funciones que 
normalmente proporcionan ambos hemisférios. Incluso en adul- 
tos, el dano de una porción de la corteza cerebral puede desen- 
cadenar el desarrollo o el uso de nu evos circuitos cerebrales, lo 
que en algunos casos conduce a una recuperación de la función. 


Figura 48-2.5 

i Los relojes biológicos de los mamíferos se ven influídos por 
las sefiales externas? 

iXPERIMENTO 


En la ardilla voladora dei norte ( Glaucomys sabrinus), la actividad normal- 
mente comienza al anochecer y termina al alba, lo que sugiere que la luz es una seiíal exter- 
na importante para la ardilla. Para evaluar esta idea, los investigadores controlaron la activi- 
dad de ardillas cautivas durante 23 dias bajo dos de condiciones: a) un ciclo regular de 12 
horas de luz y 12 horas de oscuridad y b) oscuridad constante. Las ardillas tenían libre acceso 
a una rueda de ejercicio y a una jaula de descanso. Un registrador anotó automáticamente 
cuándo la rueda estaba rodando y cuándo estaba quieta. 


RESULTADOS 


Cuando las ardillas se expusieron a un ciclo regular de luz/oscuridad, su 
actividad de giro de la rueda (indicada por las barras oscuras) se desarrollaba más o menos 
al mismo tiempo cada día. Sin embargo, cuando se las mantuvo en una oscuridad cons- 
tante, su fase de actividad comenzó, aproximadamente, 21 minutos más tarde cada día. 

(a) ciclo 12 horas de luz-12 horas de oscuridad (b) Oscuridad constante 
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CONCLUSIÕN 


El reloj interno de la ardilla voladora dei norte puede correr en la oscuri- 
dad, pero lo hace según su propio ciclo, que dura unas 24 horas y 21 minutos. Las senales 
externas (luz) mantienen el reloj corriendo en un ciclo de 24 horas. 


Concepto 


m 


La corteza cerebral controla el 
movimiento voluntário y las 
funciones cognitivas 


Evaluación de conceptos 




1. <iQué parte de sn sistema nervioso autónomo probable- 
mente se activaria si usted llegara a la clase y se enterara 
de que ese día hay un examen programado que usted 
habia olvidado? Justifique su respuesta. 

Mencione al menos tres funciones dei bulbo raquídeo. 
Compare los papeies de la formación reticular y dei tála- 
mo en la transmisión de información sensitiva al cerebro. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


2 

3 


Se suelen describir cuatro lóbulos en cada lado de la corteza 
cerebral, denominados lóbulos frontal, temporal, occipital y 
parietal. Los investigadores han identificado algunas áreas fun- 
cionales dentro de cada lóbulo (fig. 48-27). Estas áreas inclu- 
yen las áreas sensitivas primarias , cada una de las cuales recibe 
y procesa un tipo específico de información sensitiva y las áreas 
de asociación, que integran la información de distintas partes dei 
cerebro. 

El principal aumento en el tamano de la neocorteza durante 
la evolución de los mamíferos fue, sobre todo, una expansión de 
las áreas de asociación que integran las funciones cognitivas su- 
periores y hacen posible un comportamiento y un aprendizaje 
más complejo. Aunque la neocorteza de la rata está ocupada, 
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▲ Fig. 48-26. El cerebro humano visto desde atrás. No se obser- 
var) el cuerpo calloso ni los núcleos basales desde la superfície porque 
están completamente cubiertos por los hemisférios cerebrales izquierdo 
y derecho. 


principalmente, por áreas sensitivas primarias, la neocorteza hu- 
mana consiste en gran parte áreas de asociación. 

Procesamiento de la información en la 
corteza cerebral 

La mayor parte de la información sensitiva que llega a la cor- 
teza se dirige a través dei tálamo hasta las áreas sensitivas prima- 
rias en el interior de los lóbulos: la información visual hacia el ló- 
bulo occipital; las aferencias auditivas hacia el lóbulo temporal y 
la infonnación somatosensitiva sobre el tacto, dolor, presión, 
temperatura y la posición de músculos y extremidades, hacia el 
lóbulo parietal (fig. .48-27). La información sobre el gusto llega a 
una región sensorial separada dei lóbulo parietal. La información 


olfatoria se envia primero a regiones “primitivas” de la corteza (es 
decir, regiones que son similares en los mamíferos y los reptiles) 
y luego a través dei tálamo hasta una parte interior dei lóbulo 
frontal. 

Las áreas sensitivas primarias envían información a las áreas 
de asociación cercanas que pueden procesar determinadas carac- 
terísticas en las aferencias sensitivas. Por ejemplo, en la corteza 
visual primaria, algunas neuronas son sensibles a barras de luz de 
determinada anchura y cierta orientación. La información rela- 
cionada con estas características se combina en las áreas de aso- 
ciación dedicadas a reconocer imágenes complejas, como rostros. 

Basándose en la información sensitiva integrada, la corteza ce- 
rebral puede generar comandos motores que producen compor- 
tamientos específicos: por ejemplo, mover una extremidad o de- 
cir hola. Estos comandos consisten en potenciales de acción pro- 
ducidos por las neuronas de la corteza motora primaria, que es- 
tá situada en la parte posterior dei lóbulo frontal, adyacente a la 
corteza somatosensitiva primaria (fig. 48-27). Los potenciales de 
acción viajan a lo largo de los axones hasta el tronco encefálico y 
la médula espinal, donde excitan a las neuronas motoras, que. 
por su parte, excitan a las células de músculo esquelético. 

Tanto en la corteza somatosensitiva como en la corteza moto- 
ra, las neuronas se distribuyen de forma ordenada según la par- 
te dei cuerpo que genera las aferencias sensitivas o recibe los co- 
mandos motores (fig. 48-28) Por ejemplo, las neuronas que 
procesan la información sensitiva proveniente de las piernas y los 
pies se localizan en la región de la corteza somatosensitiva que se 
sitúa más próxima a la línea media. Las neuronas que controlan 
los músculos de las piernas y los pies se localizan en la región co- 
rrespondiente de la corteza motora. Obsérvese en la figura 48-28 
que la superficie cortical dedicada a cada parte dei cuerpo no se 
relaciona con el tamano de esa parte; en cambio, se relaciona con 
la cantidad de neuronas sensitivas que inervan esa parte (para la 
corteza somatosensitiva) o con la cantidad de habilidad que se 
requiere para controlar los músculos en esa parte (para la corte- 
za motora). Por tanto, la superficie dedicada al rostro es mucho 
mayor que la dedicada al tronco. 
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A Fig. 48-27. La corteza cerebral humana. Cada lado de la corteza cerebral se divide en cuatro 
lóbulos, y cada lóbulo tiene funciones especializadas. Algunas de las áreas de asociación dei lado iz- 
quierdo (que se muestran aqui) tienen funciones diferentes que las dei lado derecho. 


Lateralización de la 
función cortical 

Durante el desarrollo cerebral des- 
pués dei nacimiento, las funciones 
competitivas se segregan y desplazan en 
la corteza de los hemisférios cerebrales 
izquierdo y derecho, lo que produce la 
lateralización de las funciones. El he- 
misfério izquierdo se hace más hábil 
para el lenguaje, las matemáticas, las 
operaciones lógicas y el procesamiento 
seriado de secuencias de información, 
tiene un procesamiento serial de las ac- 
tividades detalladas y optimizadas por 
velocidad necesarias para el control dei 
músculo esquelético y de los detalles 
auditivos y visuales finos. El hemisfério 
derecho es más fuerte para el reconoci- 
miento de patrones, de rostros, las rela- 
ciones espaciales, el pensamiento no 
verbal, el procesamiento emocional, en 
general, y el procesamiento simultâneo 
de muchos tipos de información. El co- 
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▲ Fig. 48-28. Representaciones corporales en las cortezas motora primaria y somatosensitiva pri- 
maria. En estos mapas de corte transversal de las cortezas, el área de la superfície cortical dedicada a cada 
parte dei cuerpo está representada por el tamano relativo de esa parte en los dibujos. 


nocimiento y la generación de los patrones de estrés y de ento- 
nación dei habla que transmiten su contenido emocional desta- 
can la función dei hemisfério derecho, como lo hace la música. 
El hemisfério derecho parece especializarse en percibir la rela- 
ción entre las imágenes y el contexto total en el que se desarro- 
llan, mientras que el izquierdo es mejor en la percepción enfoca- 
da. La mayoría de las personas diestras utilizan su mano izquier- 
da (controlada por el hemisfério derecho) para las actividades de 
contexto o de sostén y utilizan su mano derecha (controlada por 
el hemisfério izquierdo) para el movimiento detallado y fino. 

Los dos hemisférios, normalmente, funcionan juntos de forma 
armónica, enviando información una y otra vez a través de las fi- 
bras dei cuerpo calloso. La importância de este intercâmbio se 
pone de manifiesto en los pacientes en los que se ha seccionado 
el cuerpo calloso para controlar sus crisis epilépticas. Cuando es- 
tos pacientes con “cerebro dividido” ven una palabra familiar en 
su campo izquierdo de visión, no pueden leer la palabra porque 
la información sensitiva que viaja desde el campo izquierdo de 
visión hasta el hemisfério derecho no puede alcanzar los centros 
dei lenguaje dei hemisfério izquierdo. En estos pacientes, cada 
hemisfério funciona de forma independiente dei otro. 


Lenguaje y habla 



El mapeo sistemático de las funciones cognitivas superiores 
en áreas encefálicas^específicas comenzó en el siglo xix cuando 
los médicos aprendiéron que el dano de regiones particulares de 
la corteza por traumatismos, accidentes cerebrovasculares o tu- 
mores puede producir câmbios definidos en el comportamiento 
de una persona. El médico francês Pierre Broca hizo exámenes 
posmortem de pacientes que podían comprender el lenguaje pe- 
ro no podían hablar. Broca descubrió que muchos de estos pa- 
cientes tenían defectos en una pequena región dei lóbulo frontal 
izquierdo. Esta región, conocida ahora como área de Broca , se lo- 
caliza delante de la porción de la corteza motora primaria que 
controla los músculos dei rostro. El médico alemán Karl Wernic- 
ke también llevó a cabo exámenes y observo que el dano de una 
porción posterior dei lóbulo temporal, ahora llamada área de 
Wernicke , abolia de la capacidad para comprender el habla, pero 
dejaba intacta la generación dei habla. Un siglo más tarde, algu- 
nos estúdios de la actividad encefálica que utilizan RMf y tomo- 
grafía por emisión de positrones (PET; véase cap. 2) han confir- 
mado que el área de Broca está activa durante la generación dei 
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habla (fig. 48-29; imagen izquierda inferior) y que el área de 
Wernicke está activa cuando se oye el habla (fig. 48-29, imagen 
izquierda superior). 

El área de Broca y el área de Wernicke forman parte de una 
red mucho mayor de regiones encefálicas que participan en el 
lenguaje. Leer una palabra impresa sin hablar activa la corteza vi- 
sual (fig. 48-29, imagen derecha superior), mientras que leer una 
palabra impresa en voz alta activa tanto 1a corteza visual como el 
área de Broca. Las áreas frontal y temporal se activan cuando es 
necesario fijar un significado a las palabras, como cuando una 
persona genera verbos para asociarlos con sustantivos o agrupa 
palabras o conceptos relacionados entre sí (fig. 48-29, imagen in- 
ferior derecha). 

Emociones 

Las emociones son el resultado de una interacción compleja 
de muchas regiones dei cerebro. Entre estas regiones sobresale el 
sistema límbico, un anillo de estructuras que rodean el tronco 
encefálico (fig. 48-30). El sistema límbico incluye tres partes de 
la corteza cerebral: la amígdala, el hipocampo y el bulbo olfato- 
rio, junto con algunas porciones internas de los lóbulos de la cor- 
teza y dei tálamo y dei hipotálamo. Estas estructuras interactúan 
con áreas sensitivas de la neocorteza y otros centros encefálicos 
superiores, que regulan las emociones primarias, que se mani- 
fiestan en comportamientos como risa y llanto. También fija 
“sentimientos” emocionales a funciones básicas relacionadas con 
la supervivencia, controladas por el tronco encefálico, como la 
agresión, la alimentación y la sexualidad. Además, el sistema lím- 
bico es fundamental para algunos de estos comportamientos 
-como la crianza de los infantes y los lazos emocionales con 
otros individuos- que distinguen a los mamíferos de la mayoría 
de los reptiles y anfíbios. 

Algunas estructuras dei sistema límbico se forman al comien- 
zo dei desarrollo y proporcionan un fundamento para las funcio- 
nes cognitivas superiores que aparecen más tarde, durante el de- 
sarrollo de las áreas neocorticales. Nosotros nacemos con circui- 
tos cerebrales preparados para reconocer los rasgos faciales bási- 
cos, para crear lazos con el cuidador, para interactuar de manera 
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A Fig. 48-29. Mapeo de las áreas dei lenguaje en la corteza ce- 
rebral. Estas imágenes de PET muestran regiones con diferentes nive- 
les de actividad en el encéfalo de una persona durante cuatro activida- 
des, todas relacionadas con la palabra. 


visual y vocal con ese cuidador, y para expresar miedo, angustia 
y enfado. Luego, los procesos de aprendizaje y de memória cons- 
truyen una historia de las percepciones y las acciones motoras 
particulares que son eficaces para la obtención de calor y alimen- 
tos. Nosotros también comenzamos muy temprano a distinguir 
lo correcto de lo incorrecto; por ejemplo, al percibir las expresio- 
nes faciales o vocales de alegria o enfado de un cuidador. La 
amígdala, una estructura dei lóbulo temporal (fig. 48-30), es fun- 
damental para el reconocimiento el contenido emocional de las 
expresiones faciales y para la fijación de recuerdos emocionales. 

Este sistema de memória emocional parece desarrollarse antes 
que el sistema que sostiene el recuerdo explícito de los aconteci- 
mientos, lo cual requiere el hipocampo. Los adultos que apren- 
den a evitar una situación desagradable, como una imagen que 
siempre va seguida por una descarga eléctrica, recuerdan la ima- 
gen y experimentan un despertar autónomo -medido por un au- 
mento de la frecuencia cardíaca o la sudoración- si se presenta la 
imagen nuevamente. Algunos adultos con dano dei hipocampo 
describen que no reconocen la imagen, pero aún se desarrolla el 
despertar autónomo porque la memória emocional mediada por 
la amígdala sigue intacta. Por el contrario, otros pacientes con 
dano limitado a la amígdala no muestran despertar autónomo, 
pero recuerdan la imagen porque la memória explícita mediada 
por el hipocampo está intacta. 

A medida que los ninos se desarrollan, las emociones prima- 
rias como placer y miedo se asocian con diferentes situaciones en 
un proceso que requiere porciones de la neocorteza, en especial 
la parte más anterior de los lóbulos frontales, denominada corte- 
za pre frontal. El caso clínico notable de Phineas Gage pone en 
evidencia qué importância puede tener este aprendizaje emocio- 
nal. En 1848, Gage estaba trabajando en la construcción de vias 
dei ferrocarril cuando una explosión de dinamita arrojo una va- 
rilla de hierro de un metro de longitud que le atravesó la cabeza. 
La varilla entró en su cráneo inmediatamente por debajo dei ojo 
izquierdo y salió por la parte superior de su cabeza. Sorprenden- 
temente, Gage se recupero, pero su personalidad había cambia- 
do de forma drástica. Antes era un capataz idóneo y eficiente, y 
después se había vuelto impaciente, irrespetuoso y caprichoso. A 
fines de la década de 1990, los científicos especialistas en neuro- 
ciencia, estudiaron el cráneo de Gage y determinaron que la va- 
rilla había destruído porciones de su lóbulo frontal que median 
las emociones. En la actualidad, los pacientes con diagnóstico de 
tumores o lesiones en estas regiones a veces sufren la misma 
combinación de sintomas. Su intelecto y su memória parecen in- 
tactos, pero su motiyación, previsión, formación de objetivos y 
toma de decisiones £pn defectuosos. Sus emociones y sentimien- 
tos también están altèrados. 

La lobotomía fi^ntal, un procedimiento quirúrgico en el que 
se interrumpe la cohexión entre la corteza prefrontal y el sistema 
límbico, se realizo ampliamente en otra época para tratar los tras- 
tornos emocionales graves. Sin embargo, la docilidad resultante 
en el paciente, por lo general, se asociaba con una pérdida de la 
capacidad para concentrarse, planificar y trabajar para conseguir 
objetivos. Por tanto, el tratamiento farmacológico ha reemplaza- 
do a la lobotomía frontal para el tratamiento de estos individuos 
gravemente enfermos. 

Memória y aprendizaje 

Aunque es posible que no seamos conscientes de ello, estamos 
comparando constantemente lo que está sucediendo en este mo- 
mento con lo que acaba de suceder hace sólo algunos momentos. 
Nosotros mantenemos la información, la anticipación o los obje- 
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▲ Fig. 48-30. El sistema límbico. 

tivos durante un período breve en regiones de memória a corto 
plazo en los lóbulos frontales y luego las liberamos si se vuelven 
irrelevantes. Si quisiéramos retener el conocimiento de un rostro 
o de un número de teléfono, se activan los mecanismos de la me- 
mória a largo plazo en un proceso que requiere el hipocampo. 
Si más tarde necesitamos recordar un nombre o un número, po- 
demos ir a buscarlo en la memória a largo plazo y traerlo a la me- 
mória a corto plazo. La transferencia de información de la memó- 
ria a corto plazo a la de a largo plazo aumenta con el ensayo (‘Ta 
práctica perfecciona”), los estados emocionales positivos o nega- 
tivos mediados por la amígdala, y la asociación de nuevos datos 
con los datos aprendidos previamente y almacenados en la me- 
mória a largo plazo. Por ejemplo, es más fácil aprender un nue- 
vo juego de cartas si uno tiene “sentido de las cartas’ 7 por haber 
jugado a otros juegos. 

Muchas áreas de asociación sensitiva y motora de la corteza 
cerebral aparte dei área de Broca y el área de Wernicke, partici- 
pan en el almacenamiento y la recuperación de palabras e imáge- 
nes. Algunos estúdios de pacientes con lesiones cerebrales y es- 
túdios de imágenes en individuos sin deterioro sugieren, por 
ejemplo, que el reconocimiento de las personas se asocia con la 
porción anterior dei lóbulo temporal izquierdo, el reconocimien- 
to de animales con la porción inferior media de este lóbulo y el 
reconocimiento de herramientas con la porción posteroinferior. 

La memorización de números de teléfono, hechos y lugares 
-que puede ser muy rápida y requerir sólo una exposición al ele- 
mento- puede basarse principalmente en câmbios rápidos de la 
fuerza de las conexiones neurales existentes. Por el contrario, el 
aprendizaje y recuerdo lentos de habilidades y procedimientos, 
como los requeridos para mejorar el propio juego de tenis, pare- 
cen afectar a mecanismos celulares muy similares a los responsa- 
bles dei crecimiento y el desarrollo encefálicos. En estos casos, 
las neuronas realmente forman nuevas conexiones. 

Las habilidades motoras, como caminar, atarse los cordones 
de los zapatos, montar en bicicleta o escribir, se suelen aprender 
por repetición. Se pueden realizar estas habilidades sin recordar 
conscientemente los pasos individuales necesarios para realizar 
estas tareas correctamente. Una vez que se aprende de memória 
una habilidad es difícil olvidaria. Por ejemplo, una persona que 


ha jugado al tenis con un revés maio y se 
ha autoensenado tarda mucho más en 
aprender la forma correcta que un prin- 
cipiante que empieza a aprender el jue- 
go. Es difícil cambiar los hábitos, sean 
buenos o maios. Nuestra forma de an- 
dar, nuestros gestos y nuestro acento 
son individuales, y somos muy cons- 
cientes de estos rasgos en otras personas 
cuando interactuamos con ellas. 


Mecanismos celulares dei aprendizaje 

El Prémio Nobel Eric Kandel y sus 
colaboradores de la Columbia Univer- 
sity estudiaron la base celular dei apren- 
dizaje, utilizando un animal pequeno y 
accesible a la experimentación, la babo- 
sa de mar ( Aplysia californica). Los inves- 
tigadores pudieron explicar el mecanis- 
mo de formas simples de aprendizaje en 
este molusco en función de câmbios en 
la fuerza de la transmisión sináptica en- 
tre las neuronas sensitivas y motoras es- 
pecíficas. La figura 48-31 describe uno de sus experimentos. 

En el cerebro de los vertebrados, una forma de aprendizaje 
denominada potenciación a largo plazo (PLP) comprende un 
aumento en la fuerza de la transmisión sináptica que se desarro- 
11a cuando las neuronas presinápticas producen una serie rápida 
y de alta frecuencia de potenciales de acción. Como la PLP pue- 
de durar dias o semanas, puede ser un proceso fundamental por 
el cual se almacenan recuerdos o tiene lugar el aprendizaje. El 
mecanismo celular de la PLP se ha estudiado de forma más cui- 
dadosa en las sinapsis dei hipocampo, donde las neuronas presi- 
nápticas liberan el neurotransmisor excitador glutamato (fig. 
48-32). Las neuronas postsinápticas poseen dos tipos de recep- 
tores de glutamato: receptores AMPA y receptores NMDA. Los re- 
ceptores AMPA forman parte de los canales iónicos regulados por 
ligando; cuando el glutamato se une a ellos, el Na + y el K + se di- 
funden a través de los canales, y la membrana postsináptica se 
despolariza. Los receptores NMDA forman parte de los canales 
regulados por ligando y por voltaje: los canales sólo se abren si 
el glutamato se unesy/la membrana está despolarizada. Como se 
detalla en la figura 48v32, la unión dei glutamato a estos dos ti- 
pos de receptores pj^ede conducir a la PLP a través de câmbios 
tanto en las neuronãs presinápticas como en las postsinápticas. 

Conciencia 

El estúdio de la conciencia humana fue considerado durante 
mucho tiempo fuera dei âmbito de las ciências duras, siendo más 
apropiado como tema de la filosofia o de la religión. Una razón 
de este punto de vista es que la conciencia es tanto amplia -abar- 
ca nuestro conocimiento de nuestras personas y de nuestras pro- 
pias experiencias- como subjetiva. 

Sin embargo, en las últimas décadas, los científicos dedicados 
a la neurociencia han comenzado a estudiar la conciencia utili- 
zando técnicas de imágenes encefálicas como RMf (fig. 48-1). 
Ahora es posible comparar la actividad dei cerebro humano du- 
rante diferentes estados de conciencia; por ejemplo, antes y des- 
pués de que una persona sea consciente de que ve un objeto. Es- 
tas técnicas de imágenes también se pueden utilizar para compa- 
rar el procesamiento consciente e inconsciente de la información 
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► Fig. 48-31. Sensibilización en la ba- 
bosa de mar (Aplysia californica). 
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(a) El contacto con el sifón desencadena un reflejo que determina que la branquía se retire. Si se 
aplica un shock en la cola inmediatamente antes de tocar el sifón, el reflejo de retirada es más 
fuerte. Este fortalecimiento dei reflejo es una forma simple de aprendizaje denominado 
sensibilización. 
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(b) La sensibilización involucra interneuronas que realizan sinapsis sobre las terminaciones sinápticas 
de las neuronas sensitivas dei sifón. Cuando se aplica un shock en la cola, las interneuronas liberan 
serotonina, que activa una vía de transducción de sehales que cierra los canales dei K + en las 
terminaciones sinápticas de las neuronas sensitivas dei sifón. Como consecuencia, los potenciales 
de acción de las neuronas sensitivas dei sifón producen una despolarización prolongada de las 
teraminaciones. Eso permite que difunda más Ca 2+ en las terminaciones, lo que causa que éstas 
liberen más de su neurotransmisor excitatorio en las neuronas motoras de la branquía. En respuesta, 
las neuronas motoras generan potenciales de acción a una frecuencia mayor, lo que produce una 
retirada más forzada de la branquía. 


sensitiva. Estos estúdios no senalan la existência de un “cen- 
tro de la conciencia” en el cerebro; en su lugar, ofrecen un 
cuadro cada vez más detallado dei modo en que se correlacio- 
na la actividad neural con las experiencias conscientes. Exis- 
te un consenso cada vez mayor entre los expertos en neuro- 
ciencia de que la conciencia es una propiedad emergente dei 
cerebro (véase cap. 1), que recluta actividades en muchas 
áreas de la corteza cerebral. Vários modelos postulan la exis- 
tência de un tipo de “mecanismo de barrido” que recorre re- 
petidas veces el cerebro, integrando la actividad difusa en un 
momento consciente y unificado. 

No obstante, es probable que haya que esperar hasta que 
la tecnologia de las imágenes encefálicas sea más sofisticada 
para sugerir una teoria de la conciencia basada en evidencias 
contundentes . El análisis de patrones dinâmicos de actividad 
que abarquen la totalidad dei encéfalo podría poner de mani- 
fiesto que estos patrones no tienen una relación más directa 
con las células nerviosas individuales que los maremotos con 
las moléculas de agua que los forman. 


Evaluación de conceptos 


1. Basándose en la figutâ; 48-28, <;qué puede deducir acerca de la 
cantidad relativa de .neuronas sensitivas que inervan la mano y 
el cuello? Justifique ^iu respuesta. 

2. Si se le solicita a un hombre con el cuerpo calloso seccionado 
que observe una fotografia de un rostro familiar, primero en su 
campo visual izquierdo y luego en su campo visual derecho, 
^por qué tendría dificultad para darle un nombre al rostro que 
ve en cualquiera de los campos? 

3. Dos áreas cerebrales importantes para el habla son el área de Broca 
y el área de Wemicke. ^De qué modo se relaciona la función de 
cada área con la localización dei área en la corteza cerebral? 

4. Explique de qué modo la Union dei glutamato a los receptores 
NMDA dei hipocampo tiene propiedades tanto de transmisión 
sináptica directa como indirecta. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A, 
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Al contrario que el SNP, el SNC de los mamíferos no puede re- 
pararse totalmente cuando es danado o afectado por una enfer- 
medad. Las neuronas supervivientes en el cerebro pueden esta- 
blecer nuevas conexiones y a veces, compensar el dano, como 
ocurre en las recuperaciones notables de algunas víctimas de un 
accidente cerebrovascular. Sin embargo, en términos generales, 
las lesiones cerebrales y de la medula espinal, los accidentes ce- 
rebrovasculares y las enfermedades que destruyen las neuronas 
dei SNC, como la enfermedad de Alzheimer y la enfermedad de 
Parkinson, tienen efectos devastadores. La investigación actual 
sobre el desarrollo de células nerviosas y el descubrimiento de 
células madre neurales aumenta nuestro conocimiento funda- 
mental dei sistema nervioso y es probable que algún día permita 
que los médicos reparen o sustituyan las neuronas danadas. 


Desarrollo de células nerviosas 

Entre las preguntas clave en neurobiología se encuentra la refe- 
rente al modo en que se diferencian algunas células en un animal 
en desarrollo para formar neuronas y cómo migrar las neuronas a 
sus localizaciones correctas, crecen axones hasta lugares específi- 
cos y realizan sinapsis con las células postsinápticas correctas (cé- 
lulas diana). En los laboratorios de Corey Goodman (University of 
Califórnia, Berkeley) y de Marc Tessier-Lavigne (University of Ca- 
lifórnia, San Francisco) se está estudiando el modo en que las neu- 


ronas “encuentran su camino” durante el desarrollo dei SNC. Su 
investigación combina elementos de comunicación intercelular 
(véase cap. 11), control de expresión genética (véase cap. 19) y la 
base genética dei desarrollo (véase cap. 21). 

Para alcanzar sus células diana, los axones deben alargarse 
desde algunos micrómetros hasta un metro o más (por ejemplo, 
desde la médula espinal humana hasta el pie). Un axón no sigue 
un camino recto hasta sus células diana; más bien, senales mo- 
leculares a lo largo dei camino dirigen y redirigen al axón en cre- 
cimiento en una serie de correcciones a mitad dei recorrido que 
producen un alargamiento serpenteante, pero no aleatorio. La 
región de respuesta en el borde principal dei axón en crecimien- 
to se denomina cono de crecimiento. Las moléculas senal libe- 
radas por las células a lo largo de la vía de crecimiento se unen 
a receptores sobre la membrana plasmática dei cono de creci- 
miento, lo que desencadena una vía de transducción de senales 
(fig. 48-33) El axón puede responder creciendo hacia el origen 
de las moléculas senal (atracción) o alejándose de ella (repul- 
sión). Las moléculas de adhesión celular sobre el cono de creci- 
miento axónico también desempenan un papel; se unen a molé- 
culas complementarias en las células circundantes que propor- 
cionan trayectos para que siga el cono en crecimiento. El factor 
de crecimiento nervioso liberado por los astrocitos y las proteí- 
nas promotoras dei crecimiento producidas por las neuronas 
propiamente dichas contribuyen al proceso, estimulando el alar- 
gamiento axónico. El axón en crecimiento expresa distintos ge- 
nes en diferentes momentos durante su desarrollo, y se ve influí- 
do por las células circundantes de las que se aleja. Este proceso 
complejo se ha conservado durante millones de anos de evolu- 
ción porque los genes, los productos genéticos y los mecanis- 
mos de guia dei axón son notablemente similares en los gusanos 
nematodos (C. elegans ), los insectos ( Drosophila ) y los vertebra- 
dos estudiados. 

La investigación continua para descifrar los mecanismos de 
crecimiento axónico, con el objetivo final de reparar danos dei 
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▲ Fig. 48-32. Mecanismo de potenciación a largo plazo en el cerebro de los vertebrados. 
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Sin retorno. 
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(a) Crecimiento dei axón de una interneurona hacia la línea media de ia médula espinal 

(en corte transversal) y a través de ella 



Netrin-1 y Slit, producidos por células 
en la placa dei suelo, se unen a 
receptores sobre los axones de las 
neuronas motoras. En este caso, 
ambas proteínas actúan para repeler 
el axón, dirigiendo a la neurona 
motora para que crezca alejándose 
de la médula espinal. 

(b) Crecimiento dei axón de una 
neurona motora alejándose de 
la línea media de la médula 
espinal 


▲ Fig. 48-33. Las sehales moleculares dirigen el crecimiento de los axones en desarrollo. 


SNC. Utilizando la combinación correcta de atrayentes, repelen- 
tes, proteínas asociadas con el crecimiento y factores de creci- 
miento, los investigadores esperan obligar a los axones danados 
a volver a crecer, seguir el camino correcto y formar conexiones 
con las células diana correctas. 

Células madre neurales 

Hasta 1998 “se creia” que nadamos con todas las neuronas ce- 
rebrales con las que contaríamos durante toda la vida. Sin embar- 
go, en ese ano Fred Gage dei Salk Institute for Biological Studies 
en Califórnia y Peter Ericksson dei Sahlgrenska University Hos- 
pital en Suécia expresaron un descubrimiento asombroso: el ce- 
rebro humano produce neuronas nuevas en la vida adulta. Ericks- 
son estaba trabajando en el laboratorio de Gage, donde los inves- 
tigadores inyectaron a ratones el marcador bromodeoxiuridina 
(BrdU) para marcar el DNA de las células en división. Cuando 
Eriksson regresó a Suécia se enteró de que un grupo de pacien- 
tes oncológicos con enfermedad terminal estaba recibiendo BrdU 
como parte de un estúdio para controlar el crecimiento tumoral. 
Los pacientes aceptaron donar su cerebro para la investigación 
después de su muerte. En un estúdio posmortem, Ericksson ob- 
servo neuronas recién divididas en el hipocampo de todos los pa- 
cientes (fig. 48-34) 

No está claro qué función desemperían estas células nuevas en 
el cerebro humano. Sin embargo, los ratones que viven en am- 


bientes estimulantes y corren en ruedas para hacer ejercicio tie- 
nen más neuronas nuevas en su hipocampo y rinden mejor en el 
aprendizaje de tareas que ratones enjaulados genéticamente 
idênticos que reciben poca estimulación. 

Las neuronas maduras, con sus prolongaciones extensas y sus 
conexiones intrincadas con otras células, claramente no son ca- 
paces de sufrir división celular. Por tanto, las nuevas neuronas 
cerebrales deben prqVenir de las células madre. Recuérdese (ca- 
pítulo 21) que las células madre son células relativamente poco 
especializadas que Sfg dividen de forma continua. Si bien algunas 
células hijas se mafitienen indiferenciadas, otras pueden diferen- 
ciarse en células especializadas en las condiciones correctas. 

Una de las dificultades de llevar a cabo una investigación so- 
bre células madre es encontrar una fuente de células madre hu- 
manas. Se pueden obtener células madre embrionárias de em- 
briones producidos por fertilización in vitro (véase cap. 46), pe- 
ro como la obtención de estas células requiere la destrucción dei 
embrión, hay cuestiones éticas y políticas que dificultan su uso. 
Ciertos tejidos adultos, como la médula ósea (fig. 42-16), tam- 
bién tienen células madre, pero esas células pueden ser menos 
versátiles desde el punto de vista evolutivo que las células madre 
embrionárias. 

En 2001, Gage y sus colaboradores anunciaron que habían 
cultivado células progenitoras neurales de cerebros de individuos 
recientemente fallecidos y muestras de tejido quirúrgico. El tér- 
mino progenitor se refiere al hecho de que estas células madre van 
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◄ Fig. 48-34. Neurona 
recién nacida en el hipo- 
campo de un ser humano 
adulto. Todas las células ro- 
jas de esta MO son neuro- 
nas. La célula roja y verde es 
una neurona que ha incor- 
porado BrdU, lo que indica 
que proviene de una divi- 
sión celular reciente. 


a convertirse en neuronas o células gliales. En cultivo, las células 
se dividieron 30 a 70 veces y se diferenciaron en neuronas y as- 
trocitos. Uno de los objetivos de la nueva investigación es encon- 
trar una forma de inducir a las propias células neurales progeni- 
toras dei cuerpo a diferenciarse en tipos específicos de neuronas 
o células gliales cuándo y dónde sean necesarias. Otro objetivo es 
transplantar células progenitoras neurales cultivadas al SNC da- 
nado. 

Enfermedades y trastornos dei sistema nervioso 

Las enfermedades mentales, como la esquizofrenia y la depre- 
sión, y los trastornos neurológicos, como la enfermedad de Alz- 
heimer y la enfermedad de Parkinson, suponen una carga enor- 
me para la sociedad, tanto en la pérdida potencial de una vida 
productiva dei paciente como en el alto coste de los cuidados 
médicos prolongados. También alteran gravemente las vidas de 
las familias de los pacientes. El descubrimiento de tratamientos 
correctos y curaciones es una prioridad para la investigación. 

Durante muchos anos, el único tratamiento para los pacientes 
con enfermedad mental era recluirlos en instituciones, donde la 
mayoría de ellos pasfoban el resto de sus vidas. En la actualidad, 
con el descubrimiento de fármacos que pueden tratar (aunque 
no curar aún) muchos de estos trastornos, la estancia promedio 
en un hospital mental es de unas dos o tres semanas. Las actitu- 
des ha cia los enfermos mentales están cambiando lentamente, a 
medida que las personas toman más conciencia de que las enfer- 
medades mentales son causadas por câmbios químicos o anató- 
micos cereb rales. 


Esquizofrenia 

Alrededor dei 1% de la población mundial sufre esquizofre- 
nia, un trastorno mental grave caracterizado por episodios psicó- 
ticos, en los cuales los pacientes pierden la capacidad para dis- 
tinguir la realidad. En los casos típicos, los sintomas de la esqui- 
zofrenia incluyen alucinaciones (generalmente, “vocês”, que le 
dicen al paciente que es inútil y malvado) e ideas delirantes (ge- 
neralmente paranoides), así como embotamiento afectivo, falta 
de atención y de iniciativa y pobreza en el habla. A pesar de la 
idea que, por lo general, se tiene de ellos, los esquizofrénicos no 
siempre muestran una personalidad dividida. Parecen existir va- 
rias formas diferentes de esquizofrenia, y no está claro si repre- 
sentan trastornos diferentes o variaciones de la misma enferme- 
dad subyacente. 

La causa de la esquizofrenia se desconoce, aunque la enferme- 
dad tiene un fuerte componente genético. Algunos estúdios de 
gemelos idênticos demuestran que si uno de los gemelos tiene es- 
quizofrenia, existe una posibilidad dei 50% de que el otro geme- 
lo también la presente. Como los gemelos idênticos tienen genes 


idênticos, el hecho de que esta probabilidad no sea dei 100% im- 
plica que la esquizofrenia debe tener un componente ambiental 
igualmente fuerte, que no se ha identificado. Ahora que se ha se- 
cuenciado el genoma humano, se está realizando un esfuerzo 
enérgico para encontrar los genes mutantes que predisponen a 
una persona a la enfermedad. Este esfuerzo incluye la secuencia- 
ción dei DNA de los individuos con familias con alta incidência 
de esquizofrenia. Deben participar genes múltiples porque la he- 
rencia no sigue el patrón mendeliano esperado para una muta- 
ción de gen único. 

Los tratamientos de la esquizofrenia se han concentrado prin- 
cipalmente en las vias cerebrales que utilizan dopamina como 
neurotransmisor. Dos líneas de evidencia apoyan este protocolo. 
Primero, la anfetamina (“speed”), que estimula la liberación de 
dopamina, puede producir sintomas indistinguibles de los de la 
esquizofrenia. Segundo, muchos de los fármacos que alivian los 
sintomas bloquean los receptores dopaminérgicos, sobre todo, 
una subforma denominada receptor D 2 . Sin embargo, otros neu- 
rotransmisores también pueden participar porque otros fármacos 
eficaces para el tratamiento de la esquizofrenia, denominados an- 
tipsicóticos atípicos, bloquean el receptor D 2 muy débilmente 
pero tienen efectos más fuertes sobre los receptores serotonérgi- 
cos, noraderenérgicos o ambos. Además, existen indicaciones de 
que los receptores de glutamato pueden desempenar un papel en 
la esquizofrenia: la droga “polvo de ángel”, o PCP, bloquea el re- 
ceptor glutamatérgico de tipo NMDA (pero no los receptores do- 
paminérgicos) e induce sintomas esquizofreniformes intensos. 

Pese a su capacidad para aliviar los sintomas principales, mu- 
chos de los fármacos existentes tienen tantos efectos negativos 
que los pacientes a menudo los suspenden. Por ejemplo, los fár- 
macos a menudo producen déficit motores semej antes a los de la 
enfermedad de Parkinson. En un 25% de los casos, el tratamien- 
to farmacológico crónico produce un trastorno nuevo y a menu- 
do irreversible denominado discinesia tardia, en el cual el pa- 
ciente tiene movimientos faciales incontrolables de torsión. Los 
antipsicóticos atípicos, en su mayor parte, evitan estos efectos co- 
laterales, pero algunos de estos fármacos producen un trastorno 
hematológico en algunos individuos. La identificación de las mu- 
taciones genéticas responsables de la esquizofrenia puede arrojar 
nuevas ideas acerca de las causas de la enfermedad, lo que a su 
vez puede conducir a la obtención de nuevas terapias. 



Depresión $ 

í j*- 

Se conocen dos^f° rmas generales de enfermedad depresiva: 
trastorno bipolar y depresión mayor. El trastorno bipolar, o 
trastorno maníaco-depresivo, comprende oscilaciones dei estado 
de ânimo que pasa de eufórico a depresivo y afecta a alrededor 
dei 1% de la población mundial. Por el contrario, las personas 
con depresión mayor tienen un estado de ânimo depresivo la 
mayor parte dei tiempo; ellas representan más o menos el 5% de 
la población. 

En el trastorno bipolar la fase maníaca se caracteriza por au- 
toestima elevada, aumento de la energia, fuga de ideas y conver- 
sación exagerada, así como comportamientos que a menudo con- 
ducen al desastre, como riesgos excesivos, promiscuidad y gastos 
descabellados. En sus formas más leves, esta fase, a veces, se aso- 
cia con una gran creatividad, y algunos artistas, músicos y figu- 
ras literárias famosas (como Keats, Tolstoy, Hemingway y Schu- 
mann, para nombrar sólo algunos) han tenido períodos de una 
producción intensa durante las fases maníacas. La fase depresiva 
llega con una disminución de la capacidad para experimentar 
placer, pérdida de interés, trastornos dei sueno y sentimientos de 
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inutilidad. Algunas personas con trastomo bipolar intentan in- 
cluso cometer suicídio durante la fase depresiva. No obstante, al- 
gunos pacientes prefieren soportar el dolor de la fase depresiva 
en lugar de tomar medicamentos y correr el riesgo de perder el 
aumento de la producción creativa de su fase maníaca. 

Tanto el trastomo bipolar como la depresión mayor tienen un 
componente genético, ya que los gemelos idênticos tienen una 
posibilidad dei 50% de compartir esta enfermedad mental. Co- 
mo sucede con la esquizofrenia, este porcentaje significa que 
también existe un fuerte componente ambiental y hay indicacio- 
nes de que el estrés, especialmente el estrés intenso en la infân- 
cia, puede ser un factor importante. 

Existen vários tratamientos para la depresión, algunos de los 
cuales fueron identificados fortuitamente a partir de los câmbios 
en el estado de animo producidos como efectos colaterales de 
fármacos o procedimientos en otros trastomos, como la hiper- 
tensión arterial y la tuberculosis. Muchos fármacos eficaces con- 
tra la depresión, como el Prozac, aumentan la actividad de las 
aminas biógenas en el cerebro. No se conocen bien los mecanis- 
mos de otros tratamientos distintos como el electroshock, la ad- 
ministración de litio y la terapia de charla. 

Enfermedad de Alzheimer 

La enfermedad de Alzheimer es un trastomo de deterioro 
mental o demencia, caracterizado por confusión, perdida de me- 
mória y otros sintomas. Su incidência se relaciona con la edad y 
se eleva desde un 10% a los 65 anos hasta un 35% a los 85 anos. 
Por tanto, al ayudar a los seres humanos a vi vir más, la medicina 
moderna está aumentando la proporción de pacientes con enfer- 
medad de Alzheimer en la población. La enfermedad es progre- 
siva, los pacientes van perdiendo sus habilidades y, finalmente, 
necesitan ser vestidos, banados y alimentados por otros. También 
existen câmbios de personalidad, casi siempre con un empeora- 
miento. Los pacientes a menudo pierden su capacidad de reco- 
nocer a las personas, incluída su familia inmediata y pueden ac- 
tuar mostrando sospecha y hostilidad hacia ellos. 

En la actualidad es difícil establecer un diagnóstico firme de 
enfermedad de Alzheimer mientras el paciente está vivo porque 
esta enfermedad es una de varias formas de demencia. Sin em- 
bargo, la enfermedad de Alzheimer produce una anatomia pato- 
lógica característica dei cerebro: las neuronas mueren en áreas 
enormes dei cerebro y a menudo producen una retracción masi- 
va dei tejido encefálico. Esta retracción se puede observar con 
imágenes, pero no es suficiente para identificar de manera posi- 
tiva el trastomo. Es diagnóstico el hallazgo posmortem de dos ca- 
racterísticas dei tejido encefálico restante: ovillos neurofibrilares 
y placas seniles (fig. 48-35). Los ovillos neurofibrilares son ha- 
ces de prolongaciones neuronales y gliales degeneradas. Las pla- 
cas seniles son agregados de P-amiloide, un péptido insoluble 
que se escinde de una proteína de membrana normalmente pre- 
sente en las neuronas. No se conoce el papel de la proteína no es- 
cindida. Las enzimas de membrana, denominadas secretasas, ca- 
talizan la escisión y determinan que el P-amiloide se acumule 
fuera de las neuronas y se agregue en forma de placas. Las placas 
parecen desencadenar la muerte de las neuronas circundantes. 

Se ha dedicado un enorme esfuerzo al desarrollo de un trata- 
miento para la enfermedad de Alzheimer. En 2004, un equipo de 
investigadores de la Northwestern University utilizo la ingeniería 
genética para eliminar una de las secretasas de una cepa de rato- 
nes propensos a la enfermedad de Alzheimer. Los ratones obte- 
nidos mediante ingeniería genética acumularon mucho menos 
p-amiloide y no experimentaron déficit de memória relacionados 


con la edad típicos de los ratones de esa cepa. El tratamiento efi- 
caz de la enfermedad de Alzheimer en los seres humanos puede 
girar sobre la detección temprana de placas seniles, que, por lo 
general, se forman antes de que aparezcan los sintomas claros de 
la enfermedad. Un paso en esta dirección puede ser una sustân- 
cia química llamado Compuesto B de Pittsburg (PIB), que fue 
sintetizada por los científicos de la University of Pittsburg en 
2004. Los científicos unieron el PIB a un isótopo radioactivo de 
vida corta y utilizaron tomografía por emisión de positrones pa- 
ra rastrear la distribución de PIB en el cerebro de pacientes con 
enfermedad de Alzheimer. Estos investigadores observaron que 
el PIB se acumulaba selectivamente en regiones encefálicas que 
contienen grandes cantidades de depósitos de p-amiloide. El PIB 
puede ser útil para evaluar la eficacia de los fármacos que inten- 
tan reducir el ritmo de producción de p-amiloide o a dispersar 
las placas ya formadas. En la actualidad, vários de estos fármacos 
se encuentran en fase de ensayo clínico. 

Enfermedad de Parkinson 

En los Estados Unidos cerca de 1 millón de personas sufren la 
enfermedad de Parkinson, un trastomo motor caracterizado 
por la dificultad para iniciar el movimiento, lentitud en los mo- 
vimientos y rigidez. Los pacientes tienen una expresión facial de 
máscara, temblores musculares, escaso equilíbrio, una postura 
flexionada y una marcha festinante. Al igual que la enfermedad 
de Alzheimer, la enfermedad de Parkinson es una trastomo en- 
cefálico progresivo, cuyo riesgo aumenta con la edad. La incidên- 
cia de enfermedad de Parkinson es de alrededor dei 1% a los 65 
anos y dei 5% a los 85 anos. 

Los sintomas de la enfermedad de Parkinson son resultado de 
la muerte de las neuronas en un núcleo mesencefálico denomi- 
nado sustancia nigra. Estas neuronas normalmente liberan dopa- 
mina de sus terminaciones sinápticas en los núcleos basales. La 
degeneración de las neuronas dopaminérgicas se asocia con la 
acumulación de agregados proteicos que contienen oc-sinucleína, 
una proteína que se encuentra, habitualmente, en las terminacio- 
nes nerviosas presinápticas. 

La mayoría de los casos de enfermedad de Parkinson carecen 
de una causa claramente identificable. Sin embargo, el consenso 
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A Fig. 48-35. Signos microscópicos de la enfermedad de Alzhei- 
mer. Una característica de la enfermedad de Alzheimer es la presencia 
en el tejido encefálico de ovillos neurofibrilares que rodean a las placas 
seniles formadas por p-amiloide (MO). 
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entre los científicos que estudian la enfermedad es que es el re- 
sultado de una combinación de factores ambientales y genéticos. 
Por ejemplo, algunas famílias con una mayor incidência de en- 
fermedad de Parkinson tienen una forma mutada dei gen para la 
oc-sinucleína. Una hipótesis es que los câmbios en la estructura 
de la oc-sinucleína determinan que las neuronas dopaminérgicas 
en la sustancia nigra se hagan susceptibles al dano celular oxida- 
tivo. 

En la actualidad no existe cura para la enfermedad de Parkin- 
son, aunque se utilizan distintos enfoques para manejar los sin- 
tomas, que incluyen cirugía encefálica, estimulación encefálica 
profunda y fármacos como la L-dopa, un precursor dopaminér- 
gico que puede atravesar la barrera hematoencefálica. Una cura 
potencial consiste en implantar neuronas secretoras de dopami- 
na en la sustancia nigra o en los gânglios basales. Se pueden es- 
timular células madre embrionárias o se pueden modificar me- 
diante ingeniería genética para que se conviertan en neuronas se- 
cretoras de dopamina, y el trasplante de estas células en ratas con 
un trastorno inducido experimentalmente que imita a la enfer- 
medad de Parkinson ha producido la recuperación dei control 


motor. Uno de los muchos interrogantes en la frontera de la in- 
vestigación cerebral moderna es si este tipo de medicina regene- 
rativa funcionará también en los seres humanos. 


Evaluación de conceptos 


1. Basándose en la figura 48-33, ^cuál seria el efecto proba- 
ble de una mutación que impide que las neuronas medu- 
lares tengan receptores Netrin-1? ^Cuál podría ser el re- 
sultado de interneuronas que carecen de receptores Slit? 

2 . ^Qué pruebas indican que la esquizofrenia, el trastorno 
bipolar y la depresión mayor tienen componentes 
genéticos y ambientales? 

3. ^Cuáles son algunas similitudes entre la enfennedad de 
Alzheimer y la enfermedad de Parkinson? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 




El sistema nervioso se compone de circuitos 
de neuronas y células de sostén 

U Organización de los sistemas nerviosos (p. 1012). Los sistemas 
nerviosos de los vertebrados varían en complejidad desde redes 
nerviosas simples hasta sistemas nerviosos muy centralizados que 
tienen cerebros complicados y cordones nerviosos ventrales. En los 
vertebrados, el sistema nervioso central (SNC) se compone dei ce- 
rebro y la médula espinal, que se localiza dorsalmente. 

► Procesamiento de la información (p. 1013). Los sistemas ner- 
viosos procesan la información en tres etapas: aferencias sensitivas, 
integración y eferencias motoras hacia las células efectoras. El SNC 
integra la información, mientras que los nervios dei sistema nervio- 
so periférico (SNP) transmiten senales sensitivas y motoras entre el 
SNC y el resto dei cuerpo. Las tres etapas se ilustran en el reflejo 
patelar. 

► Estructura de las neuronas (pp. 1013-1014). La mayoría de las 
neuronas tienen dendritas muy ramificadas que reciben senales de 
otras neuronas. En los casos típicos tienen un axón único que 
transmite senales a otras células en las sinapsis. Las neuronas tienen 
una amplia variedad de formas que reflejan las interacciones de sus 
aferencias y eferencias. 

► Células de sostén (glía) (pp. 1014-1015). Las células gliales de- 
sempenan algunas funciones, como proporcionar soporte estructu- 
ral a las neuronas, regular las concentraciones extracelulares de 
ciertas sustancias, guiar la migración de las neuronas en desarrollo 
y formar mielina, que aísla eléctricamente a los axones. 


Toda célula tiene un voltaje a través de su membrana plasmática 
denominado potencial de membrana. El interior de la célula es ne- 
gativo con respecto al exterior (p. 1015). 

Potencial de reposo (pp. 1016-1017). El potencial de membrana 
depende de los gradientes iónicos a través de la membrana plasmá- 
tica: la concentración de Na + es mayor en el líquido extracelular 
que en el citoplasma, mientras sucede lo contrario en el caso dei 
K + . Una neurona que no transmite senales contiene muchos canales 
de K + abiertos y ruenos canales de Na + abiertos en su membrana 
plasmática. La difusjíón de K+ y Na + a través de estos canales proclu- 
ce la separación dej[^s cargas a través de la membrana, lo que pro- 
duce el potencial de.íVeposo. 


Canales iónicos íégulados (p. 1017). Los canales iónicos regula- 
dos se abren o se cierran en respuesta al estiramiento de la mem- 
brana, la unión de un ligando específico o un cambio en el poten- 
cial de membrana. 


Concepto 


Los potenciales de acción son las senales 
conducidas por los axones 

► Un aumento en la magnitud dei potencial de membrana se denomi- 
na hiperpolarización; una disminución en la magnitud se llama 
despolarización. Los câmbios en el potencial de membrana que va- 
rían con la fuerza de un estímulo se conocen como potenciales 
graduados (pp. 1017-1018). 
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► 


Producción de potenciales de acción (pp. 1018-1020). Un po- 
tencial de acción es una despolarización breve de todo o nada de la 
membrana plasmática. Cuando una despolarización graduada lleva 
el potencial de membrana hasta el umbral, muchos canales de Na + 
regulados por voltaje se abren, desencadenando una entrada de Na + 
que lleva rápidamente el potencial de membrana hasta un valor po- 
sitivo. El potencial de membrana es restablecido hasta su valor de 
reposo normal por la inactivación de los canales de Na + y por la 
apertura de muchos canales de K + regulados por voltaje, lo que au- 
menta la salida de K + . Un período refractario sigue al potencial de 
acción, y corresponde al intervalo cuando los canales de Na + están 
inactivados. 



Conducción de los potenciales de acción (pp. 1020-1021). Un 

potencial de acción discurre desde el cono axónico hasta las termina- 
ciones sinápticas y se regenera a lo largo dei axón. La velocidad de 
conducción de un potencial de acción aumenta con el diâmetro dei 
axón y, en muchos axones de vertebrados, con la mielinización. Los 
potenciales de acción en los axones mielínicos saltan entre los nodos 
de Ranvier, con un proceso denominado conducción saltatoria. 


Las neuronas se comunican con otras células 
en las sinapsis 

En una sinapsis eléctrica, la corriente eléctrica fluye directamente 
desde una célula a otra a través de una unión en brecha. En una si- 
napsis química, la despolarización de la terminación sináptica de- 
termina que las vesículas sinápticas se fusionen con la membrana 
terminal y liberen neurotransmisores en la hendidura sináptica 

(pp. 1021-1022). 

► Transmisión sináptica directa (pp. 1022-1023). El neurotrans- 
misor se une a los canales iónicos regulados por ligando en la 
membrana postsináptica, lo que produce un potencial postsináptico 
excitatorio o inhibitorio (PPSE o PPSI). Después de la liberación, el 
transmisor se difunde fuera de la hendidura sináptica, se capta por 
las células circundantes o se degrada por enzimas. Una sola neuro- 
na tiene muchas sinapsis sobre sus dendritas y el cuerpo celular. El 
hecho de que genere un potencial de acción depende de la suma- 
ción temporal y espacial de PPSE y PPSI en el cono axónico. 



► Transmisión sináptica indirecta (pp. 1023-1024). La unión dei 
neurotransmisor a algunos receptores activa vias de transducción 
de senales, que producen efectos de desarrollo lento pero durade- 
ros en la célula postsináptica. 

!> Neurotransmisores (pp. 1024-1025). El mismo neurotransmisor 
puede producir diferentes efectos sobre diferentes tipos de células. 
Los principales neurotransmisores conocidos son acetilcolina, ami- 
nas biógenas (adrenalina, noradrenalina, dopamina y serotonina), 
distintos aminoácidos y péptidos y los gases óxido nítrico y monó- 
xido de carbono. 


Concepto 


El sistema nervioso de los vertebrados tiene una 
especialización regional 

> Sistema nervioso periférico (pp. 1026-1028). El SNP se compo- 
ne en nervios craneales y espinales apareados y los gânglios asocia- 
dos. Desde el punto de vista funcional, el SNP está dividido en el 
sistema nervioso somático, que transporta senales hasta los múscu- 
los esqueléticos y el sistema nervioso autónomo, que regula las fun- 
ciones primariamente automáticas y viscerales de los músculos liso 
y cardíaco. El sistema nervioso autónomo tiene tres divisiones: las 
divisiones simpática y parasimpática, que suelen tener efectos anta- 
gónicos sobre los órganos diana, y la división entérica, que controla 
la actividad dei tracto digestivo, el pâncreas y la vesícula biliar. 
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l Desarrollo embrionário dei cerebro (p. 1028). El cerebro de los 
vertebrados se desarrolla a partir de tres regiones embrionárias: 
el cerebro anterior, el cerebro medio y el cerebro posterior. En 
los seres humanos, el crecimiento más expansivo ocurre en la 
porción dei encéfalo que da origen al cerebro. 

► Tronco encefálico (p. 1029). El bulbo raquídeo, la protuberância 
y el mesencéfalo forman el tronco encefálico, que controla las 
funciones homeostáticas, como la frecuencia respiratória, conduce 
las senales sensitivas y motoras entre la médula espinal y los 
centros encefálicos superiores, y regula el estado de alerta y el 
sueno. 

^ Cerebelo (p. 1030). El cerebelo ayuda a coordinar las funciones 
motora, perceptiva y cognitiva. También participa en el aprendizaje 
y en el recuerdo de habilidades motoras. 

► Diencéfalo (p. 1030). El tálamo es el centro principal a través dei 
cual pasa la información sensitiva y motora hacia el cerebro y desde 
él. El hipotálamo regula la homeostasis; los comportamientos bási- 
cos de supervivencia como alimentación, lucha, huida y reproduc- 
ción, y los ritmos circadianos. 

► Cerebro (pp. 1030-1031). El cerebro tiene dos hemisférios, cada 
uno de los cuales se compone de la corteza cerebral, que cubre la 
sustancia blanca, y los núcleos basales, que son importantes para 
planificar y aprender los movimientos. En los mamíferos, la corte- 
za cerebral tiene una superficie con circunvoluciones denominada 
neocorteza. Una banda gruesa de axones, el cuerpo calloso, pro- 
porciona comunicación entre las cortezas cerebrales derecha 

e izquierda. 


Concepto 


La corteza cerebral controla el movimiento 
voluntário y las funciones cognitivas 

Cada lado de la corteza cerebral tiene cuatro lóbulos: frontal, tem- 
poral, occipital y parietal, que contienen las áreas sensitivas prima- 
rias y las áreas de asociación (pp. 1031-1032). 

► Procesamiento de la información en la corteza cerebral 

(p. 1032). En las áreas sensitivas primarias penetran tipos específi- 
cos de aferencias sensitivas. Las áreas de asociación adyacentes pro- 
cesan características particulares en las aferencias sensitivas e inte- 
gran la información de diferentes áreas sensitivas. En la corteza so- 
matosensitiva y la corteza motora, las neuronas están distribuidas 
en función de la parte dei cuerpo que genera las aferencias sensiti- 
vas o recibe los comandos motores. 

Lateraliza ción *de Ja función cortical (pp. 1032-1033). El he- 
misfério izquierdd ^e especializa, normalmente, en el procesamien- 
to seriado de alta v^pcidad de la información esencial para el len- 
guaje y las operac^mes lógicas. El hemisfério derecho es más eficaz 
en el reconocimiento de patrones, la ideación no verbal y el proce- 
samiento emocional. 

i' Lenguaje y habla (pp. 1033-1034). Algunas porciones de los ló- 
bulos frontal y temporal, que incluyen el área de Broca y el área de 
Wernicke, son esenciales para generar y comp render el lenguaje. 

^ Emociones (p. 1034). El sistema límbico, un anillo de centros 
corticales y no corticales que rodea al tronco encefálico, media las 
emociones primarias y fija “sentimientos” emocionales a las funcio- 
nes relacionadas con la supervivencia. La asociación de las emocio- 
nes primarias con diferentes situaciones durante el desarrollo hu- 
mano requiere partes de la neocorteza, especialmente, la corteza 
prefrontal. 

► Memória y aprendizaje (pp. 1034-1035). Los lóbulos frontales 
constituyen un sitio de la memória a corto plazo y pueden interac- 






tuar con el hipocampo y la amígdala para consolidar la memória a 
largo plazo. Algunos experimentos en invertebrados y vertebrados 
han puesto en evidencia la base celular de algunas formas simples 
de aprendizaje, que incluyen la sensibilización y la potenciación a 
largo plazo. 

Conciencia (pp. 1035-1036). Algunas técnicas modernas de imá- 
genes cerebrales sugieren que la conciencia puede ser una propie- 
dad emergente dei cerebro basada en la actividad de muchas áreas 
de la corteza. 


Concepto 


Las lesiones y las enfermedades dei sistema nervioso 
central son el objetivo de muchas investigaciones 

Desarrollo de células nerviosas (pp. 1037-1038). Las moléculas 
senal dirigen el crecimiento de un axón al unirse a receptores sobre 
la membrana plasmática dei cono de crecimiento. Los genes y los 
acontecimientos básicos que participan en la guia dei axón son si- 
milares en invertebrados y vertebrados. El conocimiento de estos 
hechos se podrá aplicar para estimular el nuevo crecimiento axóni- 
co tras el dano dei SN C. 

Células madre neurales (pp. 1038-1039). El cerebro humano 
adulto contiene células madre que se pueden diferenciar en neuro- 
nas maduras. La inducción de diferenciación en las células madre y 
el trasplante de células madre cultivadas son métodos potenciales 
para reemplazar las neuronas perdidas por traumatismo o 
enfermedad. 

Enfermedades y trastornos dei sistema nervioso (pp. 1039- 
1041). La esquizofrenia se caracteriza por alucinaciones, ideas deli- 
rantes, reducción de emociones y otros sintomas. La depresión in- 
cluye el trastorno bipolar, caracterizado por las fases maníaca (de 
estado de ânimo elevado) y depresiva (de estado de ânimo dismi- 
nuido), y la depresión mayor, en la cual los pacientes tienen un es- 
tado de ânimo deprimido persistente. La enfermedad de Alzheimer 
es una demencia relacionada con la edad, en la cual se forman ovi- 
llos neurofibrilares y placas seniles en el cerebro. La enfermedad de 
Parkinson es un trastorno motor causado por la muerte de neuro- 
nas secretoras de dopamina en la sustancia nigra. 


EVALUACIÓN DE CONQCIMIENTOS 



1 . iQué sucede cuando se despolariza la membrana de una neurona? 

a. Existe una difusión neta de Na + fuera de la célula. 

b. El potencial de equilibrio para el K + (E k ) se hace más positivo. 

c. Se reduce la magnitud dei voltaje de membrana de la neurona. 

d. Es menos probable que la neurona genere un potencial 
de acción. 

e. El interior de la célula se hace más negativo en relación con el 
exterior. 

2. «çPor qué los potenciales de acción se conducen normalmente solo 

en una dirección a lo largo de un axón? 

a. Los nodos de Ranvier solo pueden conducir potenciales en una 
dirección. 

b. El período refractario breve impide la reapertura de los canales 
dei Na + regulados por voltaje. 

c. El cono axónico tiene un potencial de membrana mayor que las 
terminaciones dei axón. 

d. Los iones sólo pueden fluir a lo largo dei axón en una dirección. 


e. Los canales regulados por voltaje tanto para K + como para Na + se 
abren solo en una dirección. 

3. Una característica frecuente de los potenciales de acción es que: 

a. Determinan que la membrana se hiperpolarice y luego se 
despolarice. 

b. Pueden sufrir sumación temporal y espacial. 

c. Son desencadenados por una despolarización que alcanza el 
umbral. 

d. Se mueven a la misma velocidad a lo largo de todos los axones. 

e. Son resultado de la difusión dei Na + y el K + a través de los 
canales regulados por ligando. 

4. <>Cuál de los siguientes es un resultado directo de la despolarización 
de la membrana presináptica de un terminación axónica? 

a. Los canales de Ca 2+ regulados por voltaje en la membrana se 
abren. 

b. Las vesículas sinápticas se fusionan con la membrana. 

c. La célula postsináptica produce un potencial de acción. 

d. Los canales regulados por ligando se abren, permitiendo que los 
neurotransmisores entren en la hendidura sináptica. 

e. Se genera un PPSE o un PPSI en la célula postsináptica. 

5. <>Dónde se localizan los receptores de los neurotransmisores? 

a. Sobre la membrana nuclear. 

b. En los nodos de Ranvier. 

c. Sobre la membrana postsináptica. 

d. Sobre las membranas de las vesículas sinápticas. 

e. En la vaina de mielina. 

6. ^Cuál de las siguientes estructuras o regiones está relacionada inco- 
rrectamente con su función? 

a. Sistema límbico/control motor dei habla. 

b. Bulbo raquídeo/control homeostático. 

c. Cerebelo/coordinación de movimiento y equilibrio. 

d. Cuerpo calloso/comunicación entre las cortezas cerebrales iz- 
quierda y derecha. 

e. Hipotálamo/regulación de temperatura, hambre y sed. 

7. iQué es la neocorteza? 

a. Una región encefálica primitiva común a reptiles y mamíferos. 

b. Una región en fa profundidad de la corteza que se asocia con la 
formación de reé&erdos emocionales. 

ar 

c. Una parte central âe la corteza que recibe información olfatoria. 

d. Una capa extern^ adicional de neuronas en la corteza cerebral 
que es única en lõs mamíferos. 

e. Un área de asociación dei lóbulo frontal que participa en las fun- 
ciones cognitivas superiores. 

8. «>Cuál de los siguientes hechos proporciona pruebas de que los cir- 
cuitos cerebrales que participan en la emoción se forman al co- 
mienzo dei desarrollo humano? 

a. Es más probable que los seres humanos puedan tener recuerdos 
emocionales de la infanda que recuerdos reales. 

b. Los lactantes pueden comprender el lenguaje antes de que pue- 
dan hablar. 

c. Estos circuitos incluyen partes dei cerebro que evolucionaron an- 
tes de que evolucionara la neocorteza. 

d. Los lactantes pueden sentirse ligados a su cuidador y expresar 
miedo, angustia y enfado. 
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e. Los indivíduos con dano de la amígdala ya no tienen respuestas 
autónomas a los estímulos estresantes. 

9. <>Cuál de las siguientes afirmaciones describe mejor el modo en que 

un axón crece hacia sus células diana? 

a. El axón crece en un camino directo, atraído por moléculas senal 
liberadas por las células diana. 

b. Las células a lo largo dei camino de crecimiento liberan molécu- 
las senal que atraen o repelen el axón, y la interacción de las 
CAM con el cono de crecimiento y las células vecinas puede pro- 
porcionar caminos que guían el crecimiento axónico. 

c. El factor de crecimiento nervioso liberado por los astrocitos esti- 
mula a una célula progenitora neural a diferenciarse en una neu- 
rona, cuyo axón crece luego hacia una concentración creciente 
de moléculas senal. 

d. El axón produce proteínas promotoras dei crecimiento solo en 
su cono axónico, lo que determina que el axón crezca en una di- 
rección exterior hacia sus células diana. 

e. Las células gliales migran primero hasta las células diana dejan 
una huella de las CAM a lo largo dei camino que sigue el cono 
de crecimiento dei axón. 

10. <iQué enfermedad o trastorno es causado por la muerte de las neu- 

ronas cerebrales que liberan dopamina? 

a. Esquizofrenia. 

b. Trastorno bipolar. 

c. Depresión mayor. 

d. Enfermedad de Alzheimer. 

e. Enfermedad de Parkinson. 


— 1 1 1 1 ■ ' ■ ■ ■ 

Interrélación evolutiva 

Un potencial de acción es un acontecimiento de todo o nada. Esta se- 
nalización encendido/apagado es una adaptación evolutiva de los ani- 
males que deben sentir y actuar en un entorno complejo. Es posible 
imaginar un sistema nervioso en el cual los potenciales de acción estén 
graduados y en el que la amplitud dependa dei tamano dei estímulo. 
<iQué ventaja podría tener la senalización encendido/apagado sobre un 
tipo de senalización graduada (continuamente variable)? 



A partir de lo que usted conoce de los potenciales de acción y las si- 
napsis, proponga dos o tres hipótesis para el modo en que los distintos 
anestésicos podrían evitar el dolor. 


Ciência, tecnologia y sociedad 

Los efectos depresores dei alcohol sobre el sistema nervioso enturbian 
el juicio y retrasan los reflejos. El consumo de alcohol es un factor que 
participa en la mayoría de los accidentes de coche mortales en los Es- 
tados Unidos. «>Cuáies son otros impactos dei alcoholismo en la socie- 
dad? <;Cuáles son algunas de las respuestas de las personas y la socie- 
dad al alcoholismo? ^Cree usted que el alcoholismo es fundamental- 
mente un problema individual o un problema social? «>Cree que las 
respuestas de la sociedad al alcoholismo son inapropiadas y proporcio- 
nales a la seriedad dei problema? Defienda su posición. 


Véanse las respuestas en el Apêndice A . 

• í 
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▲ Fig. 49-1. El murciélago utiliza ultrasonidos, a modo de radar, 
para localizar a su presa. 


Conceptos clave 


49-1 Los receptores sensitivos transducen la energia 
dei estímulo y transmiten senales al sistema 
nervioso central 

49-2 Los mecanorreceptores que intervienen en la 

audición y en el equilibrio detectan las partícu- 
las que se depositan o el líquido en movimiento 

49-3 Los sentidos dei gusto y dei olfato están 
estrechamente relacionados en la mayoría 
de los animales 

49-4 La visión se basa en mecanismos similares 
en todo el reino animal 

49-5 Los esqueletos de los animales desempenan 
funciones de sostén, protección y movimiento 

49-6 Los músculos mueven partes dei esqueleto 
al contraerse 

49-7 La locomoción requiere energia para superar 
la fricción y la gravedad 


Panorama general 


Sentir y actuar 

E n la oscuridad, las antenas de una polilla macho detectan 
la quimiotaxina de una polilla hembra en algún sitio a fa- 
vor dei viento. El macho levanta el vuelo y sigue el rastro 
en dirección de la hembra. De repente, los sensores de vibración 
dei abdômen de la polilla macho detectan los chirridos ultrasó- 
nicos de un murciélago que se aproxima rápidamente. El radar 
dei murciélago le permite localizar a las polillas y otras presas vo- 
ladoras. En un acto reflejo, el sistema nervioso de la polilla alte- 
ra la preferencia motora hacia los músculos de sus alas y envían 


al insecto hacia la tierra en un espiral evasivo. Aunque, probable- 
mente, sea demasiado tarde para la polilla de la figura 49-1, 
muchas polillas pueden escapar de estas situaciones porque son 
capaces de detectar el radar de un murciélago a una distancia de 
hasta 30 m. El murciélago debe hallarse a una distancia no ma- 
yor de 3 m para percibir a la polilla, pero como vuela más rápi- 
do, puede tener tiempo para detectar a su presa, dirigirse a ella y 
atraparla. 

El resultado de esta interacción depende de las capacidades 
dei depredador y de la presa para detectar estímulos ambientales 
importantes y producir el movimiento coordinado apropiado. Es 
posible rastrear los orígenes de la capacidad de sentir y actuar 
hasta la aparición, en los procariontes, de estructuras celulares 
que detectan la presión o sustancias químicas en el ambiente y 
luego orientan el movimiento en una dirección apropiada. Estas 
estructuras se han transformado durante la evolución en meca- 
nismos diversos que detectan distintos tipos de energia y gene- 
ran como respuesta diferentes niveles de movimiento físico. La 
detección y el procesamiento de la información sensitiva y la ge- 
neración de eferencias motoras son la base fisiológica de todo el 
comportamiento animal. 

Es común pensar ^que el comportamiento animal es una se- 
cuencia lineal de detección, análisis cerebral y acción, similar a 
un ordenador que espera pasivamente las instrucciones antes de 
actuar. En realidad, nfó es así. Cuando los animales se hallan en 

7 ÇV 

movimiento sondean el entorno a través de ese movimiento, de- 
tectan los câmbios y utilizan la información para generar la pró- 
xima acción. Éste es un ciclo continuo en lugar de una secuencia 
lineal, dado que el cerebro continua con la actividad de fondo 
que se actualiza constantemente a medida que prosiguen la de- 
tección y la acción. 

En el capítulo 48 examinamos la forma en que los sistemas 
nerviosos transmiten e integran la información sensitiva y moto- 
ra. Aqui exploraremos en vários grupos de invertebrados y ver- 
tebrados los procesos de detección y acción. Comenzaremos con 
los procesos sensitivos que transmiten información al cerebro so- 
bre el ambiente externo e interno. Luego consideraremos la es- 
tructura y la función de los esqueletos y los músculos que trans- 
miten los movimientos según las instrucciones dei encéfalo. Por 
último, investigaremos distintos mecanismos dei movimiento 
animal. 
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Concepto 


Los receptores sensitivos 
transducen la energia dei estímulo 
y transmiten senales al sistema 
nervioso central 

La información se transmite a través dei sistema nervioso en 
forma de impulsos nerviosos o potenciales de acción, que son fe- 
nómenos dei tipo todo o nada (véase fig. 48- 12c). Un potencial 
de acción desencadenado por la luz que llega al ojo es igual al 
potencial de acción desencadenado por el aire que vibra en el oí- 
do. La capacidad para distinguir cualquier tipo de estímulo, co- 
mo la visión o el sonido, depende de la parte dei encéfalo que re- 
cibe los potenciales de acción. Lo que importa es dónde se diri- 
gen los potenciales de acción y no lo que los desencadena. 

Las sensaciones son potenciales de acción que alcanzan el ce- 
rebro a través de neuronas sensitivas. Una vez que el cerebro es- 
tá consciente de las sensaciones, las interpreta, y genera la per- 
cepción de los estímulos. Las percepciones -como colores, olo- 
res, sonidos y sabores- son construcciones formadas en el cere- 
bro y no existen fuera de él. Si un árbol cae y no hay ningún ani- 
mal presente para oírlo, ^hay sonido? La caída indudablemente 
produce ondas de presión en el aire pero si el sonido se define 
como una percepción, entonces no existe nada a menos que un 
animal detecte las ondas y su cerebro las perciba. 

Las sensaciones y las percepciones comienzan con la recep- 
ción sensitiva, la detección dei estímulo por las células sensiti- 
vas, que se denominan receptores sensitivos. La mayor parte de 
los receptores sensitivos son neuronas o células epiteliales espe- 
cializadas que existen aisladas o en grupos con otros tipos celu- 
lares en los órganos sensoriales, como los ojos y los oídos. Los 
exteroceptores son receptores sensitivos que detectan estímulos 
que provienen dei exterior dei cuerpo como calor, luz, presión y 
sustancias químicas. Los interoceptores detectan estímulos que 
proceden dei interior dei cuerpo, como la presión arterial y la po- 
sición corporal. 

Funciones de los receptores sensitivos 

Todos los estímulos representan formas de energia. La sensa- 
ción implica la conversión de esta energia en un cambio en el po- 
tencial de membrana de los receptores sensitivos que produce un 
cambio en la frecuencia de potenciales de acción transmitidos al 
sistema nervioso central (SNC). Los receptores sensitivos desem- 
peíian cuatro funciones en este proceso: transducción sensitiva, 
amplificación, transmisión e integración. Estas funciones se 
muestran en la figura 49-2 para dos tipos de receptores sensiti- 
vos: un receptor de estiramiento en un cangrejo y una célula ci- 
liada, que detecta el movimiento en el oído de los vertebrados y 
en los sistemas lineales laterales de los peces y los anfibios. 

Transducción sensitiva 

La conversión de la energia dei estímulo en un cambio en el po- 
tencial de membrana de un receptor sensitivo se denomina trans- 
ducción sensitiva y el cambio en el potencial de membrana pro- 
piamente dicho se conoce como potencial dei receptor. Obsérve- 
se en la figura 49-2a que los potenciales dei receptor son potencia- 
les graduados; su magnitud varia con la intensidad dei estímulo. 


Todos los potenciales dei receptor son resultado de la apertu- 
ra o dei cierre de los canales iónicos de la membrana plasmática, 
fenómeno que modifica la permeabilidad iónica de la membrana. 
En los ejemplos de la figura 49-2 el estiramiento o la distorsión 
de la membrana es el estímulo que provoca que los canales ióni- 
cos se abran o se cierren. En otros receptores sensitivos, los ca- 
nales se abren o se cierran cuando las sustancias que se encuen- 
tran fuera de la célula se unen a proteínas en la membrana o 
cuando los pigmentos presentes en el receptor sensitivo absor- 
ben luz. Examinaremos estos mecanismos más adelante. 

Una característica asombrosa de muchos receptores sensitivos 
es su sensibilidad extrema: pueden detectar la unidad física dei 
estímulo más pequena posible. La mayor parte de los receptores 
de luz pueden detectar un único cuanto (fotón) de luz, los recep- 
tores químicos pueden detectar una sola molécula y las células 
ciliadas dei oído interno pueden detectar un movimiento de ape- 
nas una fracción de nanómetro. La sensibilidad de los receptores 
también cambia según las condiciones. Por ejemplo, la sensibili- 
dad de los receptores de la glucosa en la boca humana puede mo- 
dificarse en vários ordenes de magnitud de concentración de 
azúcar, a medida que cambia el estado general de nutrición y la 
cantidad de azúcar de la dieta. 

Amplificación 

La intensificación de la energia dei estímulo por las células de 
la vía sensitiva se denomina amplificación. Por ejemplo, un po- 
tencial de acción conducido desde el ojo hasta el cerebro tiene 
unas 100 000 veces más energia que los pocos fotones de luz que 
lo desencadenaron. Parte de la amplificación se desarrolla en los 
receptores sensitivos, y las vias de transducción de senales en las 
que participan segundos mensajeros a menudo contribuyen a 
ello. La amplificación también puede tener lugar en las estructu- 
ras accesorias de un órgano sensorial complejo, como cuando las 
ondas sonoras aumentan en un factor de más de 20 antes de al- 
canzar los receptores dei oído interno. 

Transmisión 

Una vez que la energia de un estímulo ha sido transducida en 
un potencial de receptor, los potenciales de acción son transmi- 
tidos al SNC. Algunos receptores sensitivos, como el receptor de 
estiramiento dei cangrejo, son neuronas sensitivas que pueden 
producir potenciales de acción y tienen un axón que se extiende 
en el SNC (véase lig. f 49-2a). Otros, como las células ciliadas, ca- 
recen de axón y nojgueden generar potenciales de acción solos; 
estos receptores libç^an neurotransmisores en las sinapsis con 
neuronas sensitivasíívéase fig. 49-2b). En casi todas las vias don- 
de los receptores eátablecen sinapsis con neuronas sensitivas, el 
receptor libera un neurotransmisor excitatorio que determina 
que la neurona sensitiva transmita potenciales de acción al SNC 
(una excepción es el sistema visual de los vertebrados, que se ex- 
plica en el concepto 49-4). 

La magnitud dei potencial de un receptor afecta a la frecuen- 
cia de potenciales de acción que viajan como sensaciones hasta 
el SNC. Si un receptor es también una neurona sensitiva, un po- 
tencial de receptor mayor alcanza más rápido el umbral y produ- 
ce potenciales de acción más frecuentes (véase fig. 49-2a). Si un 
receptor establece una sinapsis con una neurona sensitiva, un 
potencial de receptor mayor determina que se libere más neuro- 
transmisor en la sinapsis, habitualmente, con el mismo resulta- 
do. Muchas neuronas sensitivas generan espontáneamente po- 
tenciales de acción con una frecuencia baja. Por tanto, un estí- 
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cangrejo tienen dendritas introducidas en 
los músculos abdominales. Cuando el 
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dendritas se estiran, lo que produce un 
potencial de receptor en el receptor de 
estiramiento. El potencial de receptor 
desencadena potenciales de acción en el 
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axón dei receptor de estiramiento. Un 
estiramiento más fuerte produce un 
potencial de receptor más grande y una 
frecuencia mayor de potenciales de acción. 
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(b) Las células ciliadas de los vertebrados 

tienen cilios especializados o 
microvellosidades ("pelos”) que se inclinan 
cuando el líquido circundante se mueve. 
Cada célula ciliada libera un 


Más 
neuro-’ 
trans- 
misor 




Líquido que se mueve 
en una dirección 


-50- 


Potencial de receptor 


ro to 


CD _Q 


o- 



-70- 


t — i — i — i — i — i — r 


0 1 2 3 4 5 6 7 
Tiempo (s) 


neurotransmisor excitatorio en una sinapsis con 
una neurona sensitiva, que conduce 
potenciales de acción hasta el SNC. La 
inclinación en una dirección despolariza la 
célula ciliada, que libera más neurotransmisor y 
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aumenta la frecuencia de potenciales de acción 
en la neurona sensitiva. La inclinación en la otra 
dirección tiene efectos opuestos. Por tanto, las 
células ciliadas responden a la dirección dei 
movimiento y a su fuerza y velocidad. 


A Fig. 49-2. Recepción sensitiva: dos mecanismos. 


mulo no activa o desactiva la producción de potenciales de ac- 
ción en estas neuronas; más bien, modula la frecuencia de los 
potenciales de acción (véase fig. 49-2b). Estas neuronas alertan 
al SNC no sólo acerca de la presencia o la ausência de un estí- 
mulo, sino, también, sobre los câmbios en la intensidad o la di- 
rección. 


Intcgración 

El procesamiento o integración de la información sensitiva co- 
mienza cuando se recibe la información. Los potenciales de re- 
ceptor producidos por los estímulos enviados a diferentes partes 
de un receptor sensitivo se integran mediante la suma, al igual 
que los potenciales postsinápticos en las neuronas sensitivas que 
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establecen sinapsis con múltiples receptores. Otro tipo de inte- 
gración por los receptores es la adaptación sensitiva, una dismi- 
nución de la capacidad de respuesta durante la estimulación con- 
tinua (que no se debe confundir con el sentido evolutivo dei tér- 
mino adaptación). Algunos receptores se adaptan a los estímulos 
más rápidamente que otros. Sin adaptación sensitiva usted senti- 
ría cada latido de su corazón y cada trozo de ropa sobre su cuer- 
po. Los receptores son selectivos en la información que envían al 
SNC, y la adaptación reduce la probabilidad de que el manteni- 
miento de un estímulo conduzca a una sensación continua. 

La integración de la información sensitiva se produce en to- 
dos los niveles dei sistema nervioso y las acciones celulares que 
acabamos de describir son sólo los primeros pasos. Las estruc- 
turas sensoriales complejas, como los ojos, tienen niveles más 
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altos de integración y el SNC procesa, aún más todas las sena- 
les entrantes. 

Tipos de receptores sensitivos 

En función de la energia que transducen, los receptores sensi- 
tivos pertenecen a cinco categorias: mecanorreceptores, quimio- 
rreceptores, receptores electromagnéticos, termorreceptores y re- 
ceptores dei dolor. 


Mecanorreceptores 

Los mecanorreceptores detectan la deformación física causa- 
da por estímulos como la presión, el tacto, el estiramiento, el mo- 
vimiento y el sonido, todas formas de energia mecânica. La dis- 
torsión o el estiramiento de la membrana plasmática de un me- 
canorreceptor aumenta la permeabilidad de la membrana a los 
iones de sodio y potasio. Cuando esto sucede, el potencial de 
membrana se mueve hasta un valor entre E K y E Na y produce la 
despolarización (véase cap. 48). 

El receptor de estiramiento dei cangrejo y la célula ciliada de 
los vertebrados de la figura 49-2 son mecanorreceptores. Otro 
ejemplo es el receptor de estiramiento de los vertebrados, que 
controla la longitud de los músculos esqueléticos. En este caso, 
los mecanorreceptores son las dendritas de las neuronas sensiti- 
vas que describen una espiral alrededor de la parte media de las 
pequenas fibras musculares esqueléticas. Los husos musculares, 
cada uno con unas 2 a 12 de estas fibras rodeadas por tejido co- 
nectivo, están distribuídos por todo el músculo, paralelos a otras 
fibras musculares. Cuando el músculo se estira, se estiran las fi- 
bras dei huso, lo que despolariza a las neuronas sensitivas y de- 
sencadena potenciales de acción que se transmiten a la médula 
espinal. Los husos musculares y las neuronas sensitivas que los 
inervan forman parte de circuitos nerviosos que subyacen a los 
reflejos (véase fig. 48-4). 

El sentido dei tacto de los mamíferos también se basa en me- 
canorreceptores, que son las dendritas de las neuronas sensoria- 
les. A menudo están incrustadas en capas de tejido conectivo 
(fig. 49-3). La estructura dei tejido conectivo y la localización de 
los receptores afectan espectacularmente al tipo de energia mecâ- 
nica (tacto leve, vibración o presión intensa) que los estimula 
mejor. Los receptores que detectan el tacto leve se encuentran 
cerca de la superficie de la piei; estos receptores transducen afe- 
rencias muy leves de energia mecânica en potenciales de recep- 
tor. Los receptores que responden a la presión intensa y a las vi- 
braciones se encuentran en las capas profundas de la piei. Otros 
receptores detectan el movimiento de los pelos (no se deben con- 
fundir con las células ciliadas de la figura 49-2); los que están si- 
tuados en la base de los bigotes gruesos de mamíferos como los 
gatos y muchos roedores son extremadamente sensibles y permi- 
ten que el animal detecte objetos cercanos en la oscuridad. 

Quimiorreceptores 

Los quimiorreceptores son receptores generales que transmi- 
ten información sobre la concentración total de soluto de una so- 
lución y receptores específicos que responden a tipos individua- 
les de moléculas. Por ejemplo, los osmorreceptores dei encéfalo 
de los mamíferos son receptores generales que detectan câmbios 
en la concentración total de soluto de la sangre y estimulan la sed 
cuando aumenta la osmolaridad (véase cap. 44). Los receptores 
de agua de las patas de las moscas responden al agua pura o a 
una solución diluida de prácticamente cualquier sustancia. La 
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Á Fig. 49-3. Receptores sensoriales en la piei humana. Los recep- 
tores presentes en la epidermis son dendritas desnudas, al igual que los 
receptores dei movimiento dei pelo enrollados alrededor de la base de 
los pelos en la dermis. La mayor parte de los demás receptores de la 
dermis están encapsulados por tejido conectivo. 


mayoría de los mamíferos también tienen receptores para molé- 
culas específicas, como glucosa, oxigeno, dióxido de carbono y 
aminoácidos. Dos de los quimiorreceptores más sensibles y espe- 
cíficos conocidos están presentes en las antenas de la polilla dei 
gusano de seda macho (fig. 49-4). Estos receptores detectan los 
dos componentes químicos de la feromona sexual de la polilla 
hembra. En todos estos ejemplos, la molécula estímulo se une a 
un sitio específico sobre la membrana de la célula receptora e ini- 
cia câmbios en la -permeabilidad de la membrana. 

j 

Receptores electromagnéticos 

Los receptores* electromagnéticos detectan distintas for- 
mas de energia electromagnética, como la luz visible, la elec- 
tricidad y el magnetismo. Los fotorreceptores, receptores 
electromagnéticos que detectan la radiación que conocemos 
como luz visible, a menudo se encuentran organizados dentro 
de los ojos. Algunas víboras poseen receptores infrarrojos muy 
sensibles que detectan el calor corporal de la presa contra un 
fondo más frio (fig. 49-5a). Algunos peces generan corrientes 
eléctricas y utilizan los electrorreceptores para localizar las 
presas, que alteran esas corrientes. El ornitorrinco, un mamí- 
fero monotrema, tiene electrorreceptores en su pico que pro- 
bablemente detectan los campos eléctricos generados por los 
músculos de los crustáceos, las ranas, los peces pequenos y 
otras presas. Muchos animales parecen utilizar las líneas de 
campo magnético de la Tierra para orientarse cuando migran 
(fig. 49-5b). La magnetita, un mineral que contiene hierro, se 
encuentra en los cráneos de muchos vertebrados (por ejemplo, 
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▲ Fig. 49-4. Quimiorreceptores en un insecto. Las antenas de la 
polilla macho dei gusano de seda Bombyx mori están cubiertas por pe- 
los sensitivos, visibles en la ampliación dei MEB. Los pelos tienen qui- 
miorreceptores que son sumamente sensibles a la feromona sexual libe- 
rada por la hembra. 


el salmón, palomas, tortugas marinas y seres humanos), en el 
abdômen de las abejas, en los dientes de algunos moluscos y 
en algunos protistas y procariontes que se orientan hacia el 
campo magnético de la Tierra. Utilizado en otra época por los 
marinos como brújula, la magnetita puede formar parte de un 
mecanismo de orientación en muchos animales. 



(a) Esta serpiente de cascabel y otras serpientes con fosetas 
(crosálidos) tienen un par de receptores infrarrojos, cada uno 
ubicado entre ojo y fosa nasal. Los órganos son lo suficientemente 
sensibles como para detectar la radiación infrarroja que emite el 
cuerpo tibio de un ratón ubicado a un metro de distancia. La 
serpiente mueve la cabeza de un lado a otro hasta que los dos 
receptores detectan la misma cantidad de radiación, lo que indica 
que el ratón está justo delante de ella. 



(b) Algunos animales migratórios, como estas ballenas beluga 
(Delphinapterus leucar), aparentemente perciben el campo 
magnético de la Tierra y usan esta información, junto con otras 
sehales, para orientarse. 


▲ Fig. 49-5. Receptores electromagnéticos especializados. 


Termorreceptores 

Los termorreceptores, que responden al calor o al frio, 
ayudan a regular la temperatura corporal al indicar tanto la 
temperatura superficial como la temperatura corporal central. 
La identidad de los termorreceptores en la piei de los mamífe- 
ros sigue en discusión. Los posibles candidatos son dos recep- 
tores que consisten en dendritas encapsuladas y ramificadas 
(véase fig. 49-3). Sin embargo, muchos investigadores piensan 
que estas estructuras son receptores de presión modificados y 
que los termorreceptores se componen de dendritas desnudas 
en ciertas neuronas sensitivas. Existe un acuerdo general en 
que los termorreceptores de la piei y dei hipotálamo anterior 
envían información hacia el termostato corporal, localizado en 
el hipotálamo posterior. 

Receptores dei dolor 

En los seres humanos, los receptores dei dolor, también de- 
nominados nociceptores (dei latín nocere , herir), forman una 
clase de dendritas desnudas en la epidermis (véase hg. 49-3). Es 
probable que la mayoría de los animales experimenten dolor, 
aunque no podemos decir qué percepciones asocian otros ani- 
males con la estimulación de los receptores dei dolor. El dolor es 
una sensación importante porque el estímulo habitualmente pro- 
duce una reacción de defensa, como huir dei peligro. Los raros 


individuos que nacen sin ninguna sensación de dolor pueden 
morir por apendicitis porque no pueden percibir el dolor asocia- 
do y no son conscientes dei peligro. 

Diferentes grupos de receptores dei dolor responden al ex- 
ceso de calor, presiónúp clases específicas de sustancias quími- 
cas liberadas por los/tejidos danados o inflamados. Algunas 
sustancias químicas^ue desencadenan dolor son la histamina 
y los ácidos. Las prostaglandinas aumentan el dolor al sensibi- 
lizar a los receptores; es decir, al disminuir su umbral (véase 
cap. 45); el ácido acetilsalicílico y el ibuprofeno reducen el do- 
lor al inhibir la síntesis de prostaglandinas. Aunque la densi- 
dad de los nociceptores es máxima en la piei, algunos se aso- 
cian con otros órganos. 


Evaluación de conceptos 


1 . <>Por qué los fármacos que interfieren en la transmisión si- 
náptica bloquean algunas sensaciones pero no todas? 

2. Cuando se aplica un anestésico en la piei, ^qué sentidos 
se afectan primero? ^Cuáles se afectan en último término 
o no se afectan en absoluto? Explique su respuesta. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 


Los mecanorreceptores que 
intervienen en la audición y en el 
equilíbrio detectan las partículas 
que se depositan o el líquido 
en movimiento 

La audición y la percepción dei equilibrio corporal están rela- 
cionadas en la mayoría de los animales. En ambas intervienen 
mecanorreceptores que producen potenciales de receptor cuan- 
do alguna parte de la membrana se dobla a causa de las partícu- 
las que se depositan o dei líquido en movimiento. 

Formas de sentir la gravedad y el sonido 
en los invertebrados 

La mayoría de los invertebrados tienen órganos sensoriales 
denominados estatocistos que contienen mecanorreceptores y 
funcionan en su sentido dei equilibrio (fig. 49-6). Un tipo fre- 
cuente de estatocisto consiste en una capa de células receptoras 
ciliadas que rodean una câmara que contiene uno o más estato- 
litos, que son granos de arena u otros grânulos densos. La gra- 
vedad determina que los estatolitos se depositen en el punto ba- 
j o de la câmara y estimulen receptores en ese lugar. Los estatocis- 
tos se localizan en diferentes partes dei cuerpo de los invertebra- 
dos. Por ejemplo, muchas medusas tienen estatocistos en una 
franja de su “cinturón”, lo que les da a los animales una indica- 
ción de la posición dei cuerpo. Las langostas y los cangrejos tie- 
nen estatocistos cerca de la base de sus anténulas. En algunos ex- 
perimentos, los cangrejos fueron “enganados” para que nadaran 
con la parte superior hacia abajo cuando se reemplazaron sus es- 
tatolitos por virutas* de metal que fueron arrastradas hasta el ex- 
tremo superior de los estatocistos con imanes. 

Muchos invertebrados demuestran una sensibilidad general al 
sonido, aunque las estructuras especializadas en la audición pa- 
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A Fig. 49-6. El estatocisto de un invertebrado. El depósito de es- 
tatolitos en el punto bajo de la câmara inclina los cilios sobre las célu- 
las receptoras de esa localización, lo que proporciona al encéfalo infor- 
mación acerca de la orientación dei cuerpo con respecto a la gravedad. 
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A Fig. 49-7. El oído de un insecto. La membrana timpánica, visible 
en esta MEB de la pata delantera de un grillo, vibra en respuesta a las 
ondas sonoras. Las vibraciones estimulan mecanorreceptores fijados al 
interior de la membrana timpánica. 


recen estar menos extendidas que los sensores de la gravedad. 
Las estructuras de la audición se han estudiado más extensamen- 
te en insectos terrestres. 

Muchos insectos (tal vez la mayoría) tienen pelos en el cuer- 
po que vibran en respuesta a las ondas sonoras. Los pelos de di- 
ferente rigidez y longitud vibran a diferentes frecuencias. Por lo 
general, los pelos están adaptados para captar las frecuencias de 
los sonidos producidos por otros organismos. Por ejemplo, un 
mosquito macho localiza a una pareja por medio de finos pelos 
en sus antenas. Los pelos vibran en una forma específica en res- 
puesta al zumbido producido por el batir de las alas de las hem- 
bras que vuelan. Un diapasón que vibra a la misma frecuencia 
que las alas dei mosquito hembra también atrae a los machos. Al- 
gunas orugas (larvas de polillas y mariposas) tienen pelos corpo- 
rales que vibran y pueden detectar las alas de las avispas depre- 
dadoras, lo que advierte a las orugas dei peligro. 

Muchos insectos también tienen “oídos” localizados, en los 
cuales, la membrana timpánica (tímpano) se extiende sobre una 
câmara aérea interna (fig. 49-7). Las ondas sonoras hacen vibrar 
la membrana timpánica, lo que estimula a las células receptoras 
adheridas a la superficie interna al interior de la membrana y 
produce impulsos jxerviosos que son transmitidos hasta el cere- 
bro. Algunas polillas, pueden oír los sonidos agudos que produ- 
cen los murciélagos püando emplean su sistema de detección por 
radar y la percepd§n de estos sonidos desencadena la maniobra 
de huida de las polillas, como se menciono al comienzo de este 
capítulo. Esto también explica por qué es tan difícil pisar una cu- 
caracha; el insecto detecta el pie que desciende y se mueve rápi- 
damente para evitarlo. 

Audición y equilibrio en los mamíferos 

En los mamíferos, como en la mayoría de los otros vertebra- 
dos terrestres, los órganos sensitivos de la audición y el equilibrio 
están estrechamente asociados en el oído. En la figura 49-8 se 
explora la estructura de estos órganos en el oído humano. 

Audición 

,;Cómo convierte el oído la energia de las ondas de presión 
que viajan a través dei aire en impulsos nerviosos que el cerebro 
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Panorama general de la estructura dei oído. El oído de los 
mamíferos se puede dividir en tres regiones: el oído externo, el 
oído medio y el oído interno. El oído externo se compone dei 
pabellón auricular dei conducto auditivo, que recogen las ondas 
sonoras y las canalizan hasta la membrana timpánica (tímpano) 
que separa el oído externo dei oído medio. 
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El órgano de Corti. El suelo dei conducto coclear, la membrana 
basilar, soporta al órgano de Corti, que contiene los 
mecanorreceptores dei oído, células ciliadas con cilios que se 
proyectan al conducto coclear. Muchos de los cilios están fijados a la 
membrana tectoria, que cuelga sobre el órgano de Corti como un 
estante. Las ondas sonoras hacen vibrar a la membrana basilar, lo que 
produce a la inclinación de los cilios y la despolarización de las células 
ciliadas. 


Oído medio y oído interno. En el oído medio, tres huesos 
pequenos -el martillo, el yunque y el estribo- transmiten 
vibraciones hasta la ventana oval, que es una membrana situada por 
debajo dei estribo. El oído medio también se abre a la trompa de 
Eustaquio, que conecta con la faringe e igual la presión entre el oído 
medio y la atmosfera, lo que permite destapar los oídos cuando, por 
ejemplo, cambia la altitud. 

El oído interno consiste en un laberinto de câmaras llenas de 
líquido en el interior dei hueso temporal dei cráneo. Estas câmaras 
incluyen los conductos semicirculares, que funcionan en el 
equilíbrio, y la cóclea espiralada (en latín, "caracol"), que participa en 
la audición. 


Estribo 


Conductos semicirculares 


Nervio auditivo, 
al cerebro 




nm 


■ - : -, 




Trompa de 


MemL- 
timpánica 


Conducto coclear 


Nervio 

auditivo 


Órgano de Corti 


0 La cóclea. La cóclea tiene dos conductos grandes -un conducto 
vestibular superior y un conducto timpánico inferior- separados por 
un conducto coclear más pequeno. Los conductos vestibular y 
timpánico contienen un líquido denominado perilinfa y el conducto 
coclear está lleno de un líquido denominado endolinfa. 
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percibe como sonido? Los objetos que vibran, como la cuerda de 
una guitarra o las cuerdas vocales de una persona que habla, 
crean ondas de percusión en el aire circundante. Estas ondas de- 
terminan que la membrana timpánica vibre con la misma fre- 
cuencia que el sonido. Los tres huesos dei oído medio transmi- 
ten las vibraciones hasta la ventana oval, una membrana situada 
en la superficie de la cóclea. Cuando uno de esos huesos, el es- 
tribo, vibra contra la ventana oval crea ondas de presión en el lí- 
quido de la cóclea. Las ondas viajan a través dei conducto vesti- 
bular, discurren alrededor dei ápex (extremo) de la cóclea y con- 
tinúan a través dei conducto timpánico hasta que se disipan 
cuando impactan en la ventana oval (fig. 49-9). 

Las ondas de presión dei conducto vestibular presionan el 
conducto coclear y la membrana basilar. En respuesta, la mem- 
brana basilar vibra hacia arriba y hacia abajo y sus células cilia- 
das se rozan altemativamente y se separan de la membrana tec- 
toria, lo que determina que los cilios se inclinen prime ro en una 
dirección y luego en otra con cada vibración. Como se muestra 
en la figura 49-2b, la inclinación en una dirección despolariza las 
células ciliadas, lo que aumenta la liberación de neurotransmisor 
y la frecuencia de potenciales de acción en las neuronas sensiti- 
vas con las cuales establecen sinapsis. Estas neuronas transmiten 
sensaciones al cerebro a través dei nervio auditivo. La inclinación 
de los cilios en la otra dirección hiperpolariza las células ciliadas, 
lo que reduce la liberación dei neurotransmisor y la frecuencia de 
sensaciones dei nervio auditivo. 

Si el sonido está representado por câmbios en la frecuencia de 
las sensaciones en el nervio auditivo, <>cómo se transmite la cali- 



A Fig. 49-9. Transducción en la cóclea. Por simplicidad aqui y en la 
figura 49-10 se muestra la cóclea desenrollada, aun cuando no se de- 
senrolla fisicamente. Las vibraciones dei estribo contra la ventana oval 
producen ondas en la perilinfa de la cóclea. Las ondas (flechas negras) 
viajan hasta el ápex de la cóclea a través dei conducto vestibular y nue- 
vamente hacia la base a través dei conducto timpánico. La energia de 
las ondas determina que la membrana basilar vibre, lo que estimula a 
las células ciliadas. 


dad dei sonido? Dos variables importantes dei sonido son el vo- 
lumen y el tono. El volumen (intensidad) está determinado por 
la amplitud o altura de la onda sonora. Una onda sonora de gran 
amplitud produce una vibración más enérgica de la membrana 
basilar, una mayor inclinación de los cilios sobre las células cilia- 
das y más potenciales de acción en las neuronas sensitivas. El to- 
no es una función de la frecuencia de las ondas sonoras o dei nú- 
mero de vibraciones por segundo, expresado en hertz (Hz). Las 
ondas de alta frecuencia producen sonidos agudos, mientras que 
las ondas de baja frecuencia producen sonidos graves. Los seres 
humanos sanos pueden oír sonidos en el intervalo de 20-20 000 Hz, 
los perros pueden oír sonidos de hasta 40 000 Hz, y los murcié- 
lagos pueden emitir y oír sonidos (chasquidos) en frecuencias 
por encima de los 100 000 Hz y utilizan esta capacidad para lo- 
calizar objetos. 

La cóclea puede distinguir el tono porque la membrana basi- 
lar no es uniforme en toda su longitud: es relativamente estrecha 
y rígida en la base de la cóclea cerca de la ventana oval y más an- 
cha y más flexible en el ápex (fig. 49-10). Cada región de la 
membrana basilar está más afectada por una frecuencia de vibra- 
ción particular. Las neuronas sensitivas asociadas con la región 
que vibra más enérgicamente en cualquier instante envían la fre- 
cuencia más alta de potenciales de acción a lo largo dei nervio 
auditivo, pero la percepción real dei tono se produce en el cere- 
bro. Los axones dei nervio auditivo se proyectan hacia áreas au- 
ditivas específicas de la corteza cerebral según la región de la 
membrana basilar en la que se origino la senal. Cuando se esti- 
mula un sitio particular de nuestra corteza percibimos el sonido 
de un tono particular. 

Equilíbrio 

Vários de los órganos dei oído interno de los seres humanos y 
de la mayoría de los demás mamíferos detectan la posición cor- 
poral y el equilíbrio. Por detrás de la ventana oval existe un ves- 
tíbulo que contiene dos câmaras, denominadas utrículo y sácu- 
lo. El utrículo se abre en los tres conductos semicirculares que 
completan el aparato dei equilíbrio (fig. 49-11). 

Las sensaciones relacionadas con la posición corporal se gene- 
ran de forma muy similar a las sensaciones de sonido en los se- 
res humanos y en la mayoría de los demás mamíferos. Las célu- 
las ciliadas dei utrículo y el sáculo responden a los câmbios de la 
posición cefálica con respecto a la gravedad y al movimiento en 
una dirección. Las qélulas ciliadas están dispuestas en grupos y 
todos los cilios se 'proyectan en un material gelatinoso que con- 
tiene muchas partícúlas pequenas de carbonato de cálcio deno- 
minadas otolitos. Gpmo este material es más pesado que la endo- 
linfa dei interior dél utrículo y dei sáculo, la gravedad siempre 
tracciona hacia abajo sobre los cilios de las células receptoras, 
que envían una serie constante de potenciales de acción a lo lar- 
go de las neuronas sensoriales de la rama vestibular dei nervio 
auditivo. Este mecanismo es similar al modo en que funcionan 
los estatocistos en los invertebrados y, en realidad, el utrículo y 
el sáculo se consideran tipos especializados de estatocistos. 

Los diferentes ângulos corporales determinan la estimulación 
de diferentes células ciliadas y sus neuronas sensitivas. Cuando 
cambia la posición de la cabeza con respecto a la gravedad (co- 
mo cuando se inclina la cabeza hacia adelante), cambia la fuerza 
ejercida sobre una célula ciliada y la célula aumenta o disminu- 
ye su liberación de neurotransmisor. El cerebro interpreta los 
câmbios resultantes en la producción de impulsos por las neuro- 
nas sensoriales como un cambio en la posición de la cabeza. Me- 
diante un mecanismo similar, los conductos semicirculares, dis- 
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► Fig. 49-10. Diferenciación dei to- 
no de un sonido en la cóclea. La va- 

riación en la anchura y la rigidez de la 
membrana basilar (rosa) a lo largo de 
su extensión "modula" regiones espe- 
cíficas de esa membrana a frecuencias 
específicas. En consecuencia, las dife- 
rentes frecuencias de las ondas de pre- 
sión en la cóclea determinan que vi- 
bren diferentes lugares a lo largo de la 
membrana basilar, con estimulación de 
células ciliadas y neuronas sensoriales 
particulares. La estimulación selectiva 
de las células ciliadas se percibe en el 
cerebro como sonido de cierto tono. 
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Frecuencia que produce 
una vibración máxima 


Los conductos semicirculares, dispuestos 
en tres planos espaciales, detectan 
movimientos angulares de la cabeza. 


Cada conducto tiene en su base una 
tumefacción denominada ampolla que 
contiene un conjunto de células ciliadas. 


Cuando la cabeza cambia su velocidad 
de rotación la inércia impide que la 
endolinfa de los conductos 
semicirculares se mueva con la cabeza 
de modo que la endolinfa presiona 
contra la cúpula e inclina los cilios. 



El utrículo y el sáculo le dicen al cerebro hacia 
donde queda la posición de "arriba" en el eje 
vertical y le informan la posición o aceleración 
lineal dei cuerpo. 

▲ Fig. 49-11. Órganos dei equilíbrio en el oído interno. 


Los cilios de las células ciliadas 
se proyectan en una cápsula 
gelatinosa denominada cúpula. 


La inclinación de los cilios aumenta 
la frecuencia de potenciales de 
acción en las neuronas sensitivas 
en proporción directa con el grado 
de aceleración rotacional. 


puestos en los tres planos espaciales, detectan câmbios en la fre- 
cuencia de rotación o los movimientos angulares de la cabeza 
(véase fig. 49-11). Cuando las personas giran, el equilibrio en los 
conductos semicirculares se interrumpe y por eso se marean. 

Audición y equilibrio en otros vertebrados 

Al igual que otros vertebrados, los peces y los anfibios acuáti- 
cos también tienen oídos internos localizados cerca dei encéfalo. 


No existe cóclea, pero hay un sáculo, un utrículo y conductos se- 
micirculares, estructuras homólogas a los sensores de equilibrio 
de los oídos humanos. En el interior de estas câmaras dei oído 
interno de un pez, el movimiento de los otolitos estimula a las 
células sensoriales. A diferencia dei aparato auditivo de los ma- 
míferos, el oído de un pez no tiene membrana timpánica y no se 
abre hacia el exterior dei cuerpo. Las vib raciones dei agua causa- 
das por las ondas sonoras se conducen a través dei esqueleto de 
la cabeza hasta los oídos internos, lo que pone en movimiento los 
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otolitos y estimula las células ciliadas. La vejiga natatoria llena de 
aire dei pez (véase cap. 34) también vibra en respuesta al sonido 
y puede contribuir a la transferencia dei sonido hasta el oído in- 
terno. Algunos peces, incluidos los siluros y las carpas comunes, 
tienen una serie de huesos, denominada aparato de Weber, que 
conduce las vibraciones desde la vejiga natatoria hasta el oído in- 
terno. 

La mayoría de los peces y los anfibios también tienen un sis- 
tema de línea lateral a lo largo de ambos lados de su cuerpo 
(fig. 49-12). El sistema contiene mecanorreceptores que detec- 
tan ondas de baja frecuencia mediante un mecanismo similar a la 
función dei oído interno. El agua de los alrededores dei animal 
entra en el sistema de línea lateral a través de abundantes poros 
y fluye a lo largo de un tubo pasando por los mecanorreceptores. 
Las unidades receptoras, denominadas neuromastos, se asemejan 
a las ampollas de nuestros conductos semicirculares. Cada neu- 
romasto posee un conjunto de células ciliadas, cuyos cilios están 
introducidos en una cápsula gelatinosa, la cúpula. El movimien- 
to dei agua inclina la cúpula, lo que despolariza las células cilia- 
das y produce potenciales de acción que son transmitidos a lo 


largo de los axones de las neuronas sensitivas hasta el cerebro. 
Esta información ayuda a los peces a percibir su movimiento a 
través dei agua o la dirección y la velocidad dei agua que fluye 
sobre su cuerpo. El sistema de línea lateral también detecta mo- 
vimientos o vibraciones dei agua que son generados por otros 
objetos en movimiento, que incluyen presas y depredadores. 

En los vertebrados terrestres, el oído interno es el órgano 
principal de la audición y el equilibrio. Algunos anfibios tienen 
un sistema de línea lateral cuando son renacuajos, pero no cuan- 
do son adultos que viven sobre la tierra. En el oído de una rana 
o un sapo terrestre, las vibraciones sonoras dei aire se conducen 
hasta el oído interno por una membrana timpánica sobre la su- 
perfície corporal y un único hueso dei oído medio. También exis- 
ten pruebas de que los pulmones de una rana vibran en respues- 
ta al sonido y transmiten sus vibraciones hasta la membrana tim- 
pánica a través dei tubo auditivo. Un pequeno bolsillo lateral dei 
sáculo funciona como el principal órgano auditivo de la rana y es 
la evaginación dei sáculo lo que dio origen a la cóclea más elabo- 
rada durante la evolución de los mamíferos. Las aves también tie- 
nen cóclea. Sin embargo, al igual que en los anfibios, el sonido 
se conduce desde la membrana timpánica hasta el oído interno 
por un único hueso, el estribo. 
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▲ Fig. 49-12. Sistema de línea lateral en un pez. El agua que flu- 
ye a través dei sistema inclina las células ciliadas. Estas células transdu- 
cen la energia en potenciales de receptor, que desencadenan potencia- 
les de acción que son transmitidos hasta el encéfalo. El sistema de línea 
lateral permite que un pez detecte las corrientes de agua, las ondas de 
presión producidas por los objetos en movimiento y los sonidos de ba- 
ja frecuencia transmitidos a través dei agua. 







2 . 


1 . i De qué modo los estatocistos son adaptativos para los 
animales que viven en madrigueras subterrâneas o en la 
profundidad dei océano? 

En la ostoesclerosis el estribo se fusiona con los otros 
huesos dei oído medio o con la ventana oval. Explique el 
modo en que este trastomo afecta a la audición. 

Imagine que una serie de ondas de presión en la cóclea 
produce una vibración de la membrana basilar que se 
mueve gradualmente desde el ápex hacia la base. «TDe 
qué modo interpretaria su cerebro este estímulo? 

Véctnse las respuestas en el Apêndice A. 


3. 


Concepto 


K 

•«r%. 

Los sentidos dei gusto y dei olfato 
están estrechamente relacionados 
en la mayoría de los animales 

Muchos animales utilizan sus sentidos químicos para encon- 
trar pareja (como cuando las polillas macho dei gusano de seda 
responden a las feromonas emitidas por las hembras), para reco- 
nocer el território que ha sido marcado por alguna sustancia quí- 
mica (como sucede cuando los perros y los gatos huelen los limi- 
tes senalados por otros animales) y como ayuda para viajar du- 
rante la migración (como sucede cuando el salmón utiliza el aro- 
ma singular de sus corrientes de origen para regresar para la re- 
producción). La “conversación” química es especialmente impor- 
tante para animales como las hormigas y las abejas, que viven en 
grupos sociales grandes. En todos los animales, los sentidos quí- 
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micos son importantes para las conductas de alimentación. Por 
ejemplo, una hidra comienza a realizar movimientos de ingestión 
cuando detecta el compuesto glutatión, que es liberado por la 
presa capturada por los tentáculos de la hidra. 

Tanto la percepción dei gusto como la dei olfato dependen de 
quimiorreceptores que detectan sustancias químicas específicas 
en el ambiente. En el caso de los animales terrestres, el gusto sir- 
ve para la detección de sustancias químicas que están presentes 
en una solución y el olfato para la detección de sustancias quími- 
cas transportadas a través dei aire. No existe ninguna distinción 
entre gusto y olfato en los animales acuáticos. 

Los receptores dei gusto de los insectos se localizan en el in- 
terior de los pelos sensoriales denominados sensilas, que se en- 
cuentran ubicados en las patas y en el aparato bucal. Estos ani- 
males utilizan su sentido dei gusto para seleccionar el alimento. 
Un pelo gustativo contiene vários quimiorreceptores y cada uno 
de ellos responde especialmente a una clase particular de estímu- 
lo químico, como, por ejemplo, azúcar o sal (fig. 49-13). Los in- 
sectos también son capaces de oler sustancias químicas transmi- 
tidas por el aire utilizando los pelos olfatorios, habitualmente lo- 
calizados en las antenas (véase la fig. 49-4). 

EI gusto en los seres humanos 

Las células receptoras dei gusto de los seres humanos son 
células epiteliales modificadas organizadas en yemas (papi- 
las) gustativas, que están dispersas en varias zonas de la len- 
gua y la boca, como se muestra en la figura 49-14. La mayor 
parte de las yemas gustativas de la lengua se asocian con pro- 
yecciones en forma de pezón denominadas papilas. Además de 
las cuatro percepciones gustativas familiares: (dulce, ácido, sa- 
lado y amargo) hay una quinta percepción, denominada uma- 
mi (vocablo japonês que significa “delicioso”), que se produce 
por el aminoácido glutamato y, tal vez, por otros. El glutama- 
to, el componente clave dei reforzador dei sabor glutamato 
monosódico, es abundante en alimentos como la carne y el 
queso anejo. Cada tipo de receptor gustativo puede ser estimu- 
lado por una amplia gama de sustancias químicas pero respon- 
de más a un tipo particular de sustancia. Los sabores comple- 
jos se perciben a medida que el cerebro integra las aferencias 
diferenciales provenientes de muchos receptores gustativos. 

La transducción en los receptores gustativos se desarrolla por 
vários mecanismos. Los quimiorreceptores que detectan la salini- 
dad [principalmente, la presencia de iones sódicos (Na + ) y la aci- 
dez [los hidrogeniones (H + ) generados por los ácidos] tienen ca- 
nales en su membrana plasmática a través de los cuales pueden 
difundirse estos iones. El influjo de Na + o de LL despolariza la cé- 
lula. El mecanismo de los quimiorreceptores de umami puede 
comprender la fijación de glutamato a los canales dei Na + ; cuan- 
do se une el glutamato, los canales se abren, el Na + se difunde en 
la célula y ésta se despolariza. En algunos quimiorreceptores que 
detectan sustancias amargas, como la quinina, la sustancia se une 
a los canales dei ion potasio (K + ) y los cierra ; la disminución re- 
sultante en la permeabilidad de la membrana al K + despolariza la 
célula. Por último, el gusto dulce se detecta por los quimiorre- 
ceptores que tienen proteínas receptoras de azúcares; la unión de 
una molécula de azúcar a una proteína receptora desencadena 
una vía de transducción de senales que conduce a la despolariza- 
ción (véase fig. 49-14). En todos los receptores dei gusto, la des- 
polarización determina que la célula libere neurotransmisor en 
una neurona sensorial, la que transmite potenciales de acción al 
encéfalo. 


FIgtnra 49-13 

£De qué modo detectan los insectos los 
diferentes sabores? 


EXPERIMENTO 


Los insectos perciben el gusto con sensilas 
gustativas (pelos) ubicadas en sus patas y aparatos bucales. Cada 
sensila contiene cuatro quimiorreceptores con dendritas que se ex- 
tienden hasta un poro en el extremo de la sensila. Para estudiar la 
sensibilidad de cada quimiorreceptor, los investigadores inmoviliza- 
ron una mosca negra ( Phormia regina ) fijándola a una varilla con 
cera. Luego insertaron el extremo de un microelectrodo en una 
sensila para registrar potenciales de acción en los quimiorrecepto- 
res, mientras utilizaban una pipeta para tocar el poro con distintas 
sustancias de prueba. 
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RESULTADOS 


Cada quimiorreceptor es especialmente sensible 
a una clase particular de sustancia, pero esta especificidad es relati- 
va; cada célula puede responder en cierta medida a una amplia ga- 
ma de estímulos qutóicos diferentes. 
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CONCLUSION 


Es probable que cualquier alimento natural esti- 
mule múltiples quimiorreceptores. Al integrar las sensaciones, el 
cerebro dei insecto aparentemente puede distinguir una cantidad 
muy grande de gustos. 
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▲ Fig. 49-14. Transducción sensorial en un receptor dei sabor dulce. 


El olfato en los 
seres humanos 

Las células receptoras olfativas 
son neuronas que revisten la por- 
ción superior de la cavidad nasal y 
envían impulsos a lo largo de sus 
axones, directamente, hacia el 
bulbo olfatorio dei encéfalo (fig. 
49 - 15 ). Las terminaciones recep- 
tivas de las células contienen cilios 
que se extienden en la capa de 
moco que reviste la cavidad nasal. 
Cuando una sustancia odorífera se 
difunde en esta región, se une a 
proteínas específicas denominadas 
receptores odoríferos sobre la 
membrana plasmática de los cilios 
olfatorios. La unión desencadena 
una vía de transducción de senales 
que comprende una proteína G, la 
enzima adenililciclasa y el segun- 
do mensajero AMP cíclico. El se- 
gundo mensajero abre canales en 
la membrana plasmática que son 
permeables a iones Na + y Ca 2+ . La 
entrada de estos iones despolariza 
la membrana, lo que determina 
que la célula receptora genere po- 
tenciales de acción. 

Los seres humanos pueden dis- 
tinguir miles de olores diferentes, 
cada uno causado por una sustan- 
cia odorífera estructuralmente dis- 
tinta. Este nivel de discriminación 
sensitiva requiere muchas sustan- 
cias odoríferas diferentes. Existen 
más de 1 000 genes para recepto- 
res odoríferos -alrededor dei 3% 
de todos los genes humanos-. Ca- 
da célula receptora olfativa expre- 
sa sólo uno o a lo sumo algunos 
genes de receptores olfatorios. Las 
células con diferentes selectivida- 
des para sustancias odoríferas es- 
tán dispersas en la cavidad nasal, 
pero sus axones se organizan en el 
bulbo olfatorio. Las células que 
expresan el mismo gen de recep- 
tor odorífero transmiten potencia- 
les de acción a la misma región pe- 
quena dei bulbo olfatorio. En 
2004, Richard Axel, de la Colum- 
bia University, y Linda Buck, dei 
Ered Hutchinson Câncer Research 
Center de Seattle, compartieron 
un Prêmio Nobel por sus estúdios 
de la familia de genes y receptores 
que funcionan en el olfato. 

Si bien los receptores y las vias 
cerebrales para el gusto y el olfato 
son independientes, los dos senti- 
dos interactúan. En efecto, gran 
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▲ Fig. 49-15. El olfato en los seres humanos. Las moléculas odoríferas se unen a proteínas receptoras específicas en la mem- 
brana plasmática de los quimiorreceptores, lo que desencandena potenciales de acción. 


parte de lo que denominamos gusto es, en realidad, olfato. Si se 
bloquea el sistema olfatorio, como sucede a causa de un resfria- 
do, se reduce bruscamente la percepción dei gusto. 


Evaluación de conceptos 


1 . i De qué manera la localización de las sensilas gustativas 
en una mosca constituye una adaptación a la conducta 

i- • i-i r 

alimentaria de la mosca? 

2. Compare la transducción sensitiva en los quimiorrecep- 
tores gustativos para lo dulce y los quimiorreceptores 
olfatorios. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


La visión se basa en mecanismos 
similares en todo el reino animal 

Se han desarrollado muchos tipos de detectores de la luz en el 
reino animal, desde grupos simples de células que sólo detectan 
la dirección y la intensidad de la luz hasta órganos complejos que 
forman imágenes. A pesar de su diversidad, todos los fotorrecep- 
tores contienen moléculas de pigmento similares que absorben 
luz y, en los animales, la mayor parte de ellos (o todos) pueden 
ser homólogos. Animales tan diversos como platelmintos, anéli- 
dos, artrópodos y vertebrados comparten genes asociados con el 


desarrollo embrionário de los fotorreceptores. Por tanto, las 
bases genéticas de todos los fotorreceptores podrían haber 
evolucionado en los primeros animales bilaterales. Los tipos es- 
pecíficos de ojos que se forman en un animal dependen de los 
patrones de desarrollo regulados por mecanismos genéticos que 
surgieron más tarde y los efectos de esos mecanismos parecen 
superponerse al mecanismo ancestral común. 

Vision en los invertebrados 

La mayoría de los invertebrados tiene algún tipo de órgano 
para detectar la luz. Uno de los más simples es el ocelo de las pla- 
narias, que proporciona información acerca de la intensidad y la 
dirección de la luz, p£ro no forma imágenes (fig. 49-16). A ve- 
ces denominado mancha ocular o copa ocular, un ocelo rodea a 
los fotorreceptores y^está formado por una capa de células que 
contienen un pigmento pantalla que bloquea la luz. La luz sólo 
puede entrar en el ocelo y estimular a los fotorreceptores a través 
de una abertura de un lado en el que no existe ningún pigmen- 
to pantalla. La abertura de un ocelo se abre hacia la izquierda y 
ligeramente hacia adelante y la abertura dei otro ocelo se abre ha- 
cia la derecha y adelante. Por ese motivo, la luz que brilla a un 
lado de la planaria sólo puede entrar en el ocelo de ese lado. El 
cerebro compara la frecuencia de potenciales de acción que pro- 
vienen de los dos ocelos y el animal gira hasta que las frecuen- 
cias son iguales y mínimas. El resultado es que el animal se mue- 
ve directamente para alejarse de la fuente luminosa hasta que al- 
canza un lugar sombreado debajo de una roca o algún otro obje- 
to, una adaptación conductual que ayuda a la planaria a ocultar- 
se de los depredadores. 

Dos tipos importantes de ojos formadores de imágenes han 
evolucionado en los invertebrados: el ojo compuesto y el ojo de 
lente única. Los ojos compuestos se encuentran en insectos y 
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Fotorreceptor - 
Pigmento visual 
Ocelo 


Se detecta la luz que 
brilla desde el frente 


hacia el 

Pigmento 
pantalla 


La luz que brilla desde 
atrás es bloqueada por 
el pigmento pantalla 


▲ Fig. 49-16. Ocelos y el comportamiento de orientación de una 
planaria. El cerebro dirige al cuerpo para que gire hasta que las sensa- 
ciones de los dos ocelos sean iguales y mínimas, lo que determina que 
el animal se aleje de la luz. 


crustáceos (filo Arthropoda) y en algunos gusanos poliquetos (fi- 
lo Annelida). Un ojo compuesto se compone de hasta vários mi- 
les de detectores de luz denominados omatidios (las “facetas” dei 
ojo), cada uno con su propia lente que enfoca la lüz (fig. 49-17). 
Cada omatidio detecta luz de una pequena porción dei campo vi- 
sual. Las diferencias en la intensidad de la luz que entra en los 
numerosos omatidios produce una imagen en mosaico. El cere- 
bro dei animal puede perfeccionar la imagen cuando integra la 
información visual. El ojo compuesto es extremadamente capaz 
de detectar el movimiento, una adaptación importante para los 
insectos voladores y los animales pequenos amenazados constan- 
temente por la depredación. En comparación, obsérvese que el 
ojo humano puede distinguir hasta 50 destellos de luz por se- 
gundo, mientras que los ojos compuestos de algunos insectos 
pueden detectar el parpadeo de una luz que emite destellos 
330 veces por segundo. Si uno de estos insectos observara una 
película podría resolver fácilmente cada marco de la película co- 
mo una imagen congelada separada. Los insectos también tienen 
una visión excelente de los colores y algunos (incluidas las abe- 
jas) pueden ver en la banda de la luz ultravioleta dei espectro 
electromagnético, que es invisible para nosotros. Al estudiar el 
comportamiento animal no podemos extrapolar nuestro mundo 
sensorial a otras especies; los animales tienen diferentes sensibi- 
lidades y diferentes organizaciones encefálicas. 

Entre los invertebrados, los ojos de lente única se encuentran 
en algunas medusas, poliquetos, ararias y muchos moluscos. Un 
ojo de lente única funciona con un principio similar al de una câ- 
mara. El ojo de un pulpo o un calamar, por ejemplo, tiene una 
abertura pequena, la pupila, a través de la cual entra la luz. Aná- 
logo a la apertura ajustable de una câmara, el iris modifica el diâ- 
metro de la pupila; por detrás de la pupila, una lente única enfo- 
ca la luz sobre una capa de fotorreceptores. También de manera 
similar a la acción de una câmara, los músculos dei ojo de lente 
única de un invertebrado mueven el cristalino hacia adelante o 
hacia atrás y se enfocan sobre objetos situados a diferentes dis- 
tancias. 



(a) Los ojos facetados en la cabeza de una mosca, 
fotografiados con un estereomicroscopio. 



Omatidio 


(b) La córnea y el cono cristalino de cada omatidio funcionan como 
una lente que enfoca la luz sobre el rabdoma, un tallo de placas 
pigmentadas en el interior de un círculo de fotorreceptores. El 
rabdoma atrapa la luz y la guia hasta los fotorreceptores. La 
imagen formada por un ojo compuesto es un mosaico de puntos 
producidos por diferentes intensidades de luz que entran en los 
numerosos omatidios desde diferentes ângulos. 


A Fig. 49-17. Ojos compuestos. 


El sistema visuaj de los vertebrados 

/ 

Como los ojos de.dente única de muchos invertebrados, los 
ojos de los vertebrados también son similares a una câmara pero 
evolucionaron de forma independiente en el linaje de los verte- 
brados y difieren de los ojos de lente única de los invertebrados 
en vários detalles. Aunque el ojo es la primera etapa en la visión, 
recuérdese que, en realidad, es el cerebro el que “ve”. Por tanto, 
para comprender la visión debemos examinar el modo en que el 
ojo de los vertebrados genera sensaciones (potenciales de acción) 
y luego seguir esas senales hasta los centros visuales dei cerebro, 
donde se perciben las imágenes. 


Estructura dei ojo 

El globo ocular de los vertebrados se compone de una capa 
externa blanca y resistente de tejido conectivo denominada es- 
clerótica y una capa interna pigmentada y delgada que se deno- 
mina coroides (fig. 49-18). Una capa delicada de células epite- 
liales forma una membrana mucosa, la conjuntiva, que cubre la 
superfície externa de la esclerótica y ayuda a mantener el ojo hú- 
medo. En la parte anterior dei ojo, la esclerótica se convierte en 
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la córnea transparente, que deja entrar luz en el ojo y actúa co- 
mo una lente fija. La conjuntiva no cubre la córnea. La parte an- 
terior de la coroides constituye el iris, con forma anular, que da 
color al ojo. Al cambiar el tamano, el iris regula la cantidad de 
luz que entra en la pupila, el orificio situado en el centro dei ojo. 
Inmediatamente en el interior de la coroides, la retina forma la 
capa más interna dei globo ocular y contiene los fotorreceptores. 
La información proveniente de los fotorreceptores abandona el 
ojo en el disco óptico, donde el nervio óptico se une al ojo. Co- 
mo no existen fotorreceptores en el disco óptico, este punto ubi- 
cado en la parte inferoexterna de la retina es un “punto ciego”. La 
luz que se enfoca sobre esa parte de la retina no se detecta. 

El cristalino y el cuerpo ciliar dividen el ojo en dos cavida- 
des, una cavidad anterior entre el cristalino y la córnea y una ca- 
vidad posterior mucho mayor por detrás dei cristalino en el inte- 
rior dei propio globo ocular. El cuerpo ciliar constantemente 
produce el humor acuoso claro que llena la cavidad anterior. El 
bloqueo de los conductos que drenan el humor acuoso puede 
producir glaucoma, un trastorno en el cual el aumento de la pre- 
sión comprime la retina y produce ceguera. La cavidad posterior, 
ocupada por el humor vítreo gelatinoso, constituye la mayor 
parte dei volumen dei ojo. Los humores acuoso y vítreo funcio- 
nan como cristalinos líquidos que ayudan a enfocar la luz sobre 
la retina. El cristalino propiamente dicho es un disco proteico 
transparente. Al igual que los calamares y los pulpos, muchos pe- 
ces enfocan, moviendo el cristalino hacia adelante o hacia atrás, 
como en una câmara. En cambio, los 
seres humanos y otros mamíferos enfo- 
can cambiando la forma dei cristalino 
(fig. 49-19). Cuando enfoca un objeto 
cercano, el cristalino se vuelve casi es- 
férico en un cambio denominado aco- 
modación. Cuando se visualiza un ob- 
jeto a distancia, el cristalino se aplana. 

La retina humana contiene unos 
125 millones de bastones y alrededor 
de 6 millones de conos, dos tipos de 
fotorreceptores que reciben este nom- 
bre por su forma. Estas células repre- 
sentan alrededor dei 70% de todos los 
receptores sensoriales dei cuerpo, he- 
cho que destaca la importância de los 
ojos y la información visual en el mo- 
do en que los seres humanos perciben 
su entorno. 

Los conos y los bastones cumplen 
diferentes funciones en la visión y la 
cantidad relativa de estos dos fotorre- 
ceptores de la retina se correlaciona, en 
parte, con el hecho de que un animal 
sea más activo durante el día o por la 
noche. Los bastones son más sensibles 
a la luz pero no distinguen los colores; 
nos permiten ver por la noche, pero 
sólo en blanco y negro. Como los co- 
nos son menos sensibles, contribuyen 
muy poco a la visión nocturna, pero 
pueclen distinguir los colores en la luz 
diurna. Hay visión de los colores en to- 
das las clases de vertebrados, aunque 
no en todas las especies. La mayoría de 
los peces, anfibios y reptiles, incluidas 
las aves, tienen una visión nítida de los 
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▲ Fig. 49-18. Estructura dei ojo de los vertebrados. En este corte 
longitudinal dei ojo sólo se muestra el humor vítreo gelatinoso en la mi- 
tad inferior dei globo ocular. No se muestra la conjuntiva, una membra- 
na mucosa que rodea a la esclerótica. 


Los músculos ciliares se 
contraen y traccionan de 
borde de la coroides 
hacia el cristalino 


Los ligamentos suspensórios K 
se relajan 
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(a) Visión cercana (acomodación) 
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(b) Visión distante 



Cristalino (más aplanado) 



Á Fig. 49-19. Enfoque dei ojo de los mamíferos. Los músculos ciliares controlan la forma dei cris- 
talino, que inclina la luz y la enfoca sobre la retina. Cuanto más grueso es el cristalino más aguda es la 
inclinación de la luz. 
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colores; en cambio, los seres humanos y otros primates se en- 
cuentran entre los pocos mamíferos con esta capacidad. Muchos 
mamíferos son nocturnos; el hecho de que cuenten con una can- 
tidad máxima de bastones en la retina es una adaptación que les 
permite una visión nítida durante la noche. Los gatos, por ejem- 
plo, suelen ser más activos por la noche; tienen una visión limi- 
tada de los colores y es probable que vean un mundo de color 
pastel durante el día. 

En el ojo humano, los bastones se encuentran en su máxima 
densidad en las regiones periféricas de la retina y están totalmen- 
te ausentes de la fóvea, el centro dei campo visual (véase fig. 49- 
18). No es posible ver una estrella borrosa por la noche si se mi- 
ra directamente porque la imagen de la estrella está enfocada so- 
bre la fóvea; sin embargo, si se observa la estrella en un ângulo, 
enfocando la imagen sobre una región de la retina que contenga 
bastones, se podrá ver. Con la luz diurna se logra la visión más 
aguda mirando directamente un objeto porque los conos son 
más densos en la fóvea, donde existen alrededor de 150 000 co- 
nos por milímetro cuadrado. Algunas aves tienen más de un mi- 
llón de conos por milímetro cuadrado, lo que permite que espe- 
cies como los halcones vean a los ratones y otras presas peque- 
nas desde lo alto dei delo. Las variaciones en la retina, como en 
todas las estructuras biológicas, las variaciones representan adap- 
taciones evolutivas. 


Transducción sensitiva en el ojo 

Cada bastón o cada cono de la retina de los vertebrados con- 
tiene pigmentos visuales que se componen de una molécula que 
absorbe la luz denominada retinol (un derivado de la vitamina 
A) unida a una proteína de membrana denominada opsina. Las 
opsinas varían en estructura de un tipo de fotorreceptor a otro y 
la capacidad dei retinol para absorber luz está afectada por la 
identidad específica de su companera la opsina. Los bastones tie- 
nen un tipo de opsina que, combinada con retinal, constituye el 
pigmento visual rodopsina. En la figura 49-20 se ilustra la re- 
lación entre la estructura de los bastones y la absorción de luz. 

Como se explica en dicha figura, la rodopsina cambia la for- 
ma cuando absorbe luz, en un proceso denominado “blanquea- 
miento”. La luz brillante mantiene a la rodopsina blanqueada y 
los bastones dejan de responder. Cuando una persona pasa de un 
ambiente luminoso a otro oscuro, por ejemplo, cuando se entra 
en un cine en una tarde soleada, inicialmente, se encuentra casi 
ciega ante la luz débil. La luz es demasiado tenue como para es- 
timular los conos, y los bastones “blanqueados” tardan al menos 
algunos minutos en volverse totalmente reactivos otra vez. 

La visión de los colores implica un procesamiento incluso más 
complejo de las senales que el mecanismo de la rodopsina en los 
bastones. Existen tres clases de conos en la retina (rojos, verdes 
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(a) Los bastones contienen el pigmento visual rodopsina, que está 
introducido en una pila de discos membranosos en el segmento 
externo dei bastón. La rodopsina se compone de la molécula absorbente 
de luz retinol unida a la opsina, una proteína. La opsina tiene siete 
hélices que se extienden en la membrana dei disco. 
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(b) El retinol existe como dos isómeros. La absorción 
de luz convierte el isómero c/s en el isómero 
trans, lo cual determina que la opsina cambie 
su conformación (forma). Después de algunos 
minutos, el retinol se separa de la opsina. En la 
oscuridad, las enzimas nuevamente convierten el 
retinol en su forma c/s, que se recombina 
con la opsina para formar rodopsina. 


▲ Fig. 49-20. Estructura de los bastones y absorción de la luz. 
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y azules), cada uno con su propio tipo de opsina asociada con re- 
tinal en un pigmento visual. Los tres pigmentos visuales de los 
conos se denominan, en conjunto, fotopsinas. El nombre de ca- 
da clase de cono se refiere al color que absorbe mejor su tipo de 
fotopsina. Estos pigmentos visuales tienen espectros de absor- 
ción superpuestos y la percepción cerebral de los matices inter- 
médios depende de la estimulación diferencial de dos o más cla- 
ses de conos. Por ejemplo, cuando se estimulan tanto los conos 
rojos como los verdes, se puede ver el amarillo o el anaranjado, 
según qué clase se estimule con más intensidad. La ceguera para 
los colores, que es más frecuente en los hombres porque, gene- 
ralmente, se hereda como un rasgo ligado al sexo (véase fig. 15- 
9), es resultado de la deficiência o de la ausência de uno o más 
tipos de fotopsina. 


Procesamiento de la información visual 

El procesamiento de la información visual comienza en la re- 
tina propiamente dicha, donde tanto los bastones como los co- 
nos establecen sinapsis con neuronas denominadas células bipo- 
lares. En la oscuridad, los bastones y los conos se despolarizan y 
en esas sinapsis liberan continuamente el neurotransmisor gluta- 
mato (véase cuadro 48-1). Esta liberación constante de glutama- 
to en la oscuridad despolariza algunas células bipolares e hiper- 
polariza otras, según el tipo de moléculas receptoras postsinápti- 
cas que contengan (fig. 49-21). En la luz, los bastones y los co- 
nos se hiperpolarizan, lo que anula su liberación de glutamato. 
En respuesta, las células bipolares que son despolarizadas por el 
glutamato se hiperpolarizan y las que son hiperpolarizadas por el 
glutamato se despolarizan (fig. 49-22). Otros tres tipos de neu- 
ronas contribuyen al procesamiento de la información en la reti- 
na: las células ganglionares, las células horizontales y las células 
amacrinas (fig. 49-23). Las células ganglionares forman sinap- 
sis con células bipolares y transmiten potenciales de acción has- 
ta el cerebro a través <de axones en el nervio óptico. Las células 
horizontales y las células amacrinas ayudan a integrar la infor- 
mación antes de que sea enviada al cerebro. 
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▲ Fig. 49-22. Efecto de la luz sobre las sinapsis entre los basto- 
nes y las células bipolares. 


Las senales provenientes de los bastones y los conos pueden 
seguir una vta vertical o lateral en la retina. En la vía vertical la 
información pasa directamente de los fotorreceptores a las célu- 
las bipolares y de éstas a las células ganglionares. En la vía late- 
ral, las células horizontales transportan senales de un bastón o de 
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A Fig. 49-21. Producción de un potencial de receptor 
en un bastón. Obsérvese que, en este caso, el potencial de 
receptor es una hiperpolarización, no una despolarización. 
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un cono a otros fotorreceptores y a varias células bipolares, y las 
células amacrinas distribuyen la información desde una célula bi- 
polar hasta varias células ganglionares. Cuando un bastón o un 
cono iluminado estimula a una célula horizontal, ésta inhibe a 
los fotorreceptores y a las células bipolares más distantes que no 
son iluminados, lo que determina que el punto de luz parezca 
más claro y los alrededores oscuros aun más oscuros. Esta forma 
de integración, denominada inhibición lateral, vuelve más níti- 
dos los bordes y aumenta el contraste en la imagen. La inhibición 
lateral se repite por las interacciones de las células amacrinas con 
las células ganglionares y se desarrolla en todos los niveles dei 
procesamiento visual en el cerebro. 
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▲ Fig. 49-23. Organización celular de la retina de los vertebra- 
dos. La luz debe atravesar varias capas relativamente transparentes de 
células antes de alcanzar los bastones y los conos. Estos fotorrecepto- 
res se comunican a través de las células bipolares con células ganglio- 
nares, que tienen axones que transmiten sensaciones visuales (poten- 
ciales de acción) hasta el cerebro. Cada célula bipolar recibe informa- 
ción de vários bastones o conos y cada célula ganglionar la recibe de 
varias células bipolares. Las células horizontales y amacrinas integran la 
información a través de la retina. Las flechas negras indican la vía de in- 
formación visual desde los fotorreceptores hasta el nervio óptico. 


Todos los bastones o conos que alimentan con información a 
una célula ganglionar forman el campo receptivo de esa célula. Un 
campo receptivo más grande (en el cual, más bastones o más co- 
nos inervan a una célula ganglionar) produce una imagen menos 
nítida que un campo receptivo más pequeno porque el campo 
más grande proporciona menos información sobre el lugar exac- 
to de dónde llega la luz a la retina. Las células ganglionares de la 
fóvea tienen campos receptivos muy pequenos, de modo que la 
agudeza visual es alta en la fóvea. 

Los axones de las células ganglionares forman los nervios óp- 
ticos que transmiten sensaciones desde los ojos hasta el cerebro 
(fig. 49-24). Los dos nervios ópticos se encuentran en el quias- 
ma óptico cerca dei centro de la base de la corteza cerebral. En 
el quiasma óptico, los axones de los nervios ópticos se dirigen de 
modo que las sensaciones provenientes dei campo visual izquier- 
do de ambos ojos se transmiten hacia el lado derecho dei cerebro 
y las sensaciones provenientes dei campo visual derecho se trans- 
miten hacia el lado izquierdo dei cerebro. La mayor parte de los 
axones de las células ganglionares conducen a los núcleos geni- 
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Á Fig. 49-24. Vias neurales para la visión. Cada nervio óptico con- 
tiene, aproximadamente, un millón de axones que establecen sinapsis 
con interneuronas en los núcleos geniculados laterales. Los núcleos 
transmiten las sensaciones hasta la corteza visual primaria, uno de los 
muchos centros cerebrales que cooperan para construir nuestras per- 
cepciones visuales. 
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culados laterales dei tálamo. Las neuronas de los núcleos geni- 
culados laterales tienen axones que se extienden hacia la corteza 
visual primaria en el lóbulo occipital dei cerebro. Otras inter- 
neuronas transmiten la información hacia los centros de procesa- 
miento o integradores visuales de orden superior en otros sitios 
de la corteza. 

La información puntual en el campo visual se proyecta a lo 
largo de las neuronas en la corteza visual. <>De qué modo la cor- 
teza convierte un conjunto complejo de potenciales de acción 
que representan imágenes bidimensionales enfocadas sobre 
nuestras retinas en percepciones tridimensionales de nuestro al- 
rededor? Los investigadores calculan que, al menos el 30% de la 
corteza cerebral -cientos de millones de interneuronas en doce- 
nas de centros integradores- toman parte en la formulación de lo 
que realmente “vemos”. El objetivo de un esfuerzo de investiga- 
ción excitante y en rápido movimiento es determinar cómo estos 
centros integran los componentes de nuestra visión, como el co- 
lor, el movimiento, la profundidad, la forma y el detalle. 



1. Compare los órganos de detección de la luz de las 
planarias y de las moscas. <>Cómo se adapta cada órgano 
al estilo de vida dei animal? 

2. En un trastorno denominado presbiopía el cristalino 

dei ojo pierde su elasticidad y mantiene una forma plana 
constante. Explique cómo ese trastorno afectaría a la 
visión de una persona. 

3. Concentrándose en la vía vertical que atraviesa la retina, 
explique cómo la iluminación de un fotorreceptor puede 
producir un aumento de la frecuencia de potenciales de 
acción en las células ganglionares. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


c 


Los esqueletos de los animales 
desempenan funciones de sostén, 
protección y movimiento 

En todas las explicaciones de los mecanismos sensitivos he- 
mos visto vários ejemplos dei modo en que las aferencias sensi- 
tivas dei sistema nervioso conducen a comportamientos específi- 
cos: la maniobra de huida de una polilla que oye los chirridos de 
un murdélago, la natación en posición invertida de un cangrejo 
con manipulación de los estatocistos, los movimientos de ali- 
mentación de una hidra cuando saborea el glutatión y el movi- 
miento de las planarias para alejarse de la luz. El compor tamien- 
to dei animal fluye en un ciclo continuo que incluye funciones 
cerebrales constantes que generan acciones, advierten las conse- 
cuencias de esas acciones a través de aferencias procedentes de 
receptores sensitivos y utilizan esas aferencias para determinar la 
siguiente acción. Las diversas formas de comportamiento de los 
animales se basan en mecanismos fundamentales comunes. La 
natación, la capacidad de reptar, la carrera, el salto y el vuelo son 
el resultado de músculos que trabajan contra algún tipo de es- 
queleto. 


Tipos de esqueletos 

Las tres funciones principales de un esqueleto son sostén, 
protección y movimiento. La mayoría de los animales terrestres 
se hundirían por su propio peso si no tuvieran un esqueleto que 
los sostu viera. Incluso los animales que viven en el agua serían 
una masa amorfa sin ningún sostén para mantener su forma. En 
muchos animales, hay un esqueleto duro que proporciona pro- 
tección a los tejidos blandos. Por ejemplo, el cráneo de los verte- 
brados protege al encéfalo y las costillas de los vertebrados terres- 
tres forman una jaula alrededor dei corazón, los pulmones y 
otros órganos internos. Los esqueletos también ayudan al movi- 
miento porque proporcionan a los músculos algo firme contra lo 
cual trabajar. Hay tres tipos principales de esqueletos: esqueletos 
hidrostáticos, exoesqueletos y endoesqueletos. 

Esqueletos hidrostáticos 

Un esqueleto hidrostático consiste en líquido mantenido bajo 
presión en un compartimento corporal cerrado. Es el tipo principal 
de esqueleto en la mayoría de los cnidarios, platelmintos, nemato- 
dos y anélidos (véase cap. 33). Estos animales controlan su forma y 
su movimiento, utilizando músculos para modificar la forma de los 
compartimentos llenos de líquido. 

Entre los cnidarios, por ejemplo, una hidra puede alargarse ce- 
rrando su boca y utilizando células contráctiles en la pared corpo- 
ral para contraer la cavidad gastrovascular central. Como el agua no 
se puede comprimir mucho, la disminución dei diâmetro de la ca- 
vidad fuerza a ésta a aumentar de longitud. 

En las planarias y otros platelmintos, el líquido intersticial se 
mantiene bajo presión y funciona como el principal esqueleto hi- 
drostático. El movimiento de las planarias resulta, principalmente, 
de los músculos de la pared corporal que ejercen fuerzas localiza- 
das contra el esqueleto hidrostático. 

Los nematodos (gusanos redondos) mantienen líquido en su ca- 
vidad corporal, que es un seudoceloma (véase fig. 32-8b). El líqui- 
do se encuentra bajo una presión elevada, y las contracciones de los 
músculos longitudinales producen movimientos de agitación. 

En los gusanos de tierra y otros anélidos, el líquido celómico 
funciona como un esqueleto hidrostático. En muchos anélidos, la 
cavidad celómica está dividida por tabiques entre los segmentos, lo 
que permite que el animal modifique la forma de cada segmento in- 
dividualmente usando músculos circulares y longitudinales. Estos 
anélidos utilizan su esqueleto hidrostático para el peristaltismo, un 
tipo de movimiento* sçbre la tierra producido por las ondas rítmi- 
cas de contracciones níusculares que se desplazan desde adelante 
hacia atrás (fig. 49-25ftr 

Los esqueletos hidrostáticos son muy apropiados para la vida en 
médios acuáticos. También pueden amortiguar los golpes de los ór- 
ganos internos y brindan sostén para la capacidad de reptar y para 
cavar en los animales terrestres. Sin embargo, un esqueleto hidros- 
tático no puede sostener las actividades terrestres, en las cuales, el 
cuerpo dei animal se mantiene separado de la tierra, como caminar 
y correr. 

Exoesqueletos 

Un exoesqueleto es una cubierta dura depositada en la su- 
perficie de un animal. Por ejemplo, la mayoría de los moluscos 
están encerrados en una concha calcárea (carbonato de cálcio) 
secretada por el manto, una extensión laminar de la pared corpo- 
ral (véase fig. 33-16). A medida que el animal crece, la concha se 
agranda a partir de agregados a su borde externo. Las almejas y 
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Músculo Músculo Músculo Músculo 

longitudinal circular circular longitudinal 

relajado contraído relajado contraído 

(extendido) \ / 



(a) Los segmentos corporales de la cabeza e inmediatamente por delante 
de la parte posterior son cortos y gruesos (músculos longitudinales 
contraídos; músculos circulares relajados) y están fijados a la tierra 
por cerdas. Los otros segmentos son delgados y alargados (músculos 
circulares contraídos; músculos longitudinales relajados). 



(b) La cabeza se ha movido hacia adelante porque los músculos circulares de 
los segmentos cefálicos se han contraído. Los segmentos situados detrás 
de la cabeza y los que se encuentran en la parte posterior ahora son 
gruesos y están fijados, lo que impide que el gusano se deslice hacia atrás. 



(c) Los segmentos cefálicos son gruesos nuevamente y están fijados en 
sus nuevas posiciones. Los segmentos posteriores se han liberado de 
su sostén sobre la tierra y han sido traccionados hacia adelante. 


A Fig. 49-25. Locomoción peristáltica en una lombriz de tierra. 

La contracción de los músculos longitudinales hace más gruesa a la 
lombriz y la acorta; la contracción de los músculos circulares la contrae 
y la alarga. 


otros bivalvos cierran su concha con una bisagra, utilizando 
músculos fijados al interior de este exoesqueleto. 

El exoesqueleto articulado de los artrópodos es una cutícu- 
la, un revestimiento sin vida secretado por la epidermis. Los 
músculos están fijados a botones y placas de la cutícula, que se 
extienden en el interior dei cuerpo. Alrededor dei 30-50% de 
la cutícula se compone de quitina, un polisacárido similar a la 
celulosa. Las fibrillas de quitina están embebidas en una ma- 
triz proteica y forman un material compuesto que combina 
fuerza y flexibilidad. En el lugar donde la protección es más 
importante, la cutícula está endurecida con compuestos orgâ- 
nicos que forman uniones cruzadas con las proteínas dei 
exoesqueleto. Algunos crustáceos, como las langostas, endure- 
cen aun más porciones de su exoesqueleto agregando sales de 
cálcio. Por el contrario, existen pocas uniones cruzadas 
de proteínas o depósito de sales inorgânicas en los lugares 
donde la cutícula debe ser fina y flexible, como las articulacio- 
nes de las patas. Un artrópodo debe eliminar su exoesqueleto 


(muda) y producir otro más grande en cada fase de crecimien- 
to (véase fig. 5-10). 

Eiidoesqueletos 

Un endoesqueleto se compone de elementos de sostén du- 
ros, como, por ejemplo, huesos, ocultos dentro de los tejidos 
blandos de un animal. Las esponjas están reforzadas por espícu- 
las duras de material inorgânico o por fibras más blandas forma- 
das por proteínas (véase fig. 33-4). Los equinodermos tienen un 
endoesqueleto de placas duras, denominadas osículos, por deba- 
j o de la piei. Los osículos están compuestos por cristales de car- 
bonato de magnésio y carbonato de cálcio y, habitualmente, se 
hallan unidos entre sí por fibras proteicas. Mientras que los osí- 
culos de los erizos de mar están unidos con mucha fuerza, los 
osículos de las estrellas de mar tienen conexiones más laxas, lo 
que permite que la estrella de mar modifique la forma de sus bra- 
zos. 

Los cordados poseen un endoesqueleto compuesto de cartíla- 
go, hueso o una combinación de estos materiales (véase fig. 40- 
5). El esqueleto de los mamíferos está formado por más de 200 
huesos, algunos fusionados entre sí y otros conectados a las arti- 
culaciones por ligamentos que permiten la libertad de movi- 
miento (fig. 49-26). Los anatomistas dividen el esqueleto de los 
vertebrados en dos partes principales: el esqueleto axial (cráneo. 
columna vertebral y parrilla costal); y el esqueleto apendicular 
(formado por los huesos de las extremidades y las cinturas esca- 
pular y pelviana que fijan los apêndices al esqueleto axial). En ca- 
da apêndice, vários tipos de articulaciones proporcionan flexibi- 
lidad a los movimientos corporales. 

Soporte físico en la tierra 

Un ingeniero que disena un puente o un edificio alto debe 
tener en cuenta los efectos de los câmbios de tamano o escala 
Un aumento de tamano desde un modelo a pequena escala 
hasta el tamano real tiene un impacto importante sobre el di- 
seno dei edificio. Por ejemplo, la resistência dei soporte de un 
edificio depende de su área de corte transversal, que aumenta 
con el cuadrado de su diâmetro. En constraste, la fuerza ejer- 
cida sobre ese soporte depende dei peso dei edificio, que au- 
menta con el cubo de su altura u otra dimensión lineal. Al 
igual que la estructura de un puente o de un edificio, la estruc- 
tura corporal de un animal debe soportar su tamano. En con- 
secuencia, un animal grande tiene proporciones corporales 
muy diferentes dé-fas de un animal pequeno. Si se aumentara 
el tamano de un ráfem hasta el tamano de un elefante, sus fi- 
nas patas se doblarian bajo su peso. 

Si se aplica siítíplemente la analogia dei edificio se puede 
predecir que el tamano de los huesos de las patas de un ani- 
mal es directamente proporcional al esfuerzo impuesto por su 
peso corporal. Sin embargo, esa predicción seria inexacta; los 
cuerpos de los animales son complejos y no rígidos y la analo- 
gia dei edificio sólo explica parcialmente la relación entre es- 
tructura corporal y soporte. El tamano de las patas de un ani- 
mal en relación con su tamano corporal es sólo una parte de la 
historia. Es evidente que la postura dei cuerpo —la posición de 
las patas en relación con el cuerpo— es una característica es- 
tructural muy importante para sostener el peso corporal, al 
menos, en los mamíferos y las aves. Los músculos y los tendo- 
nes (el tejido conectivo que une el músculo con el hueso), que 
sostienen las patas de los mamíferos grandes, relativamente 
rectas y posicionadas debajo dei cuerpo, soportan la mayor 
parte dei peso. 


1064 


UNiDAD siete Forma y función de los animales 




Referencia 
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Cintura 
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Peroné 
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Las articulaciones esferoides, donde el húmero 
establece contacto con la cintura escapular y el 
fémur establece contacto con la cintura pelviana, nos 
permiten girar los brazos y las piernas y moverlos en 
vários planos. 



Cúbito 


Húmero 


€ Las trócleas, como la que se encuentra entre el 
húmero y la cabeza dei cúbito, restringen el 
movimiento a un único plano. 



© Las articulaciones trocoides nos permiten girar el 
antebrazo en el codo y mover la cabeza de un lado a 
otro. 


A Fig. 49-26. Huesos y articulaciones dei esqueleto humano. 
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Evaluación de conceptos 


1 . Explique cómo una lombriz de tierra utilizaria sus 
músculos para estirar su cuerpo totalmente. 

2. Compare las propiedades dei exoesqueleto de una 
langosta en las superfícies de agarre de sus patas (pinzas) 
y en las articulaciones tipo bisagra de las patas. 

3. Compare los movimientos permitidos por los dos tipos 
de articulaciones que se encuentran en el codo. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


Los músculos mueven partes 
dei esqueleto al contraerse 

A nivel celular, todo movimiento animal se basa en uno de 
dos sistemas contráctiles básicos y ambos sistemas consumen 
energia al mover las cadenas proteicas unas contra otras. Estos 
dos sistemas de motilidad celular -uno que afecta a los microtú- 
bulos y otro a los micro filamentos-, se explican en el capítulo 7. 
Los microtúbulos son responsables dei 
batido de los cilios y de las ondulaciones 
de los flagelos. Los micro filamentos de- 
sempenan un papel importante en el mo- 
vimiento ameboide y también son los ele- 
mentos contráctiles de las células muscu- 
lares. 

La acción de un músculo siempre es 
contraerse; los músculos sólo se pueden 
extender pasivamente. Por tanto, la capa- 
cidad de mover partes dei cuerpo en 
direcciones opuestas requiere que los 
músculos estén fijados al esqueleto en pa- 
res antagónicos y que cada miembro dei 
par funcione en oposición al otro (fig. 

49 - 27 ). Por ejemplo, se flexiona un bra- 
zo al contraer el bíceps, con la articula- 
ción de bisagra dei codo que actúa como 
el punto de apoyo de una palanca. Para 
extender el brazo se relaja el bíceps mien- 
tras se contrae el tríceps dei lado opuesto. 

Para comprender cómo se contrae un 
músculo es necesario analizar su estruc- 
tura. En primer lugar se examinarán la es- 
tructura y el mecanismo de contracción 
dei músculo esquelético de los vertebra- 
dos y luego se analizarán otros tipos de 
músculo. 


responsable de su movimiento, se caracteriza por una jerarquia 
de unidades cada vez más pequenas (fig. 49-28). Un músculo 
esquelético está compuesto de un haz de fibras largas que discu- 
rren paralelas a la longitud dei músculo. Cada fibra es una célu- 
la única con múltiples núcleos, lo que refleja su formación por la 
fusión de muchas células embrionárias. Una fibra muscular es, 
por sí misma, un haz de miofibrillas más pequenas dispuestas 
longitudinalmente. Por su parte, las miofibrillas están compues- 
tas por dos tipos de miofilamentos: los filamentos delgados y los 
filamentos gruesos. Los filamentos delgados están compuestos 
de dos cadenas de actina y una cadena de proteína reguladora 
enrolladas una alrededor de la otra. Los filamentos gruesos son 
series escalonadas de moléculas de miosina. 

El músculo esquelético también se denomina músculo estria- 
do porque la disposición regular de los miofilamentos crea un 
patrón de bandas claras y oscuras. Cada unidad de repetición es 
un sarcómero, la unidad contráctil básica dei músculo. Los bor- 
des de los sarcómeros, las líneas Z, están alineados en las miofi- 
brillas adyacentes y contribuyen a formar estriaciones visibles 
con el microscopio óptico. Los filamentos delgados están fijados 
a las líneas Z y se proyectan hacia el centro dei sarcómero, mien- 
tras que los filamentos gruesos están centrados en el sarcómero. 
En una fibra muscular en reposo, los filamentos gruesos y delga- 
dos no se superponen de forma completa y el área cercana al bor- 
de dei sarcómero donde sólo existen filamentos delgados se de- 
nomina banda I. La banda A es la región ancha que correspon- 
de a la longitud de los filamentos gruesos. Los filamentos delga- 
dos no se extienden totalmente a través dei sarcómero, de modo 
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El músculo esquelético de los verte- 
brados, que está unido a los huesos y es 


A Fig. 49-27. Interacción de los músculos y los esqueletos en el movimiento. En general, el 
movimiento hacia atrás y adelante de una parte dei cuerpo depende de músculos antagónicos. Es- 
ta disposición funciona con un endoesqueleto o con un exoesqueleto. 
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A Fig. 49-28. Estructura dei músculo esquelético. 
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(a) Fibra muscular relajada. En una fibra muscular relajada, las 
bandas I y la zona Fl son relativamente anchas. 



(b) Fibra muscular en contracción. Durante la contracción los 
filamentos gruesos y delgados se deslizan unos sobre otros, lo que 
reduce el ancho de las bandas I y la zona H, y acorta el sarcómero. 




WÊ 

(c) Fibra muscular completamente contraída. En una fibra 
muscular completamente contraída, el sarcómero es aún más 
corto. Los filamentos delgados se superponen, lo que elimina la 
zona Fl. Las bandas 1 desaparecen a medida que los extremos de 

los filamentos grueáos establecen contacto con las líneas Z. 

- ^ 

: 4M*. 

A Fig. 49-29. Modelo de los filamentos deslizantes de la con- 
tracción muscular. Estas fotomicrografías electrónicas de transmisión 
demuestran que las longitudes de los filamentos gruesos (miosina) (en 
violeta) y los filamentos delgados (actina) (en anaranjado) siguen sien- 
do iguales a medida que se contrae una fibra muscular. 



que la zona H dei centro de la banda A contiene sólo filamentos 
gruesos. Esta disposición de filamentos gruesos y delgados es la 
clave dei modo en que se contrae el sarcómero y, en consecuen- 
cia, la totalidad dei músculo. 

El modelo de los filamentos de la contracción muscular 
deslizantes 

Es posible explicar gran parte de lo que sucede durante la 
contracción de la totalidad de un músculo basándose en lo que 


sucede en una fibra muscular única (fig. 49 - 29 ). Según el mo- 
delo de los filamentos deslizantes de la contracción muscu- 
lar, ni los filamentos delgados ni los filamentos gruesos cam- 
bian de longitud cuando el sarcómero se acorta; por el contra- 
rio, los filamentos se deslizan unos sobre otros longitudinal- 
mente, lo que produce mayor superposición entre los filamen- 
tos delgados y gruesos. En consecuencia, se retrae tanto la re- 
gión ocupada solamente por filamentos delgados (la banda I) 
como la región ocupada sólo por filamentos gruesos (la 
zona H). 
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A partir de aqui, la cabeza de miosina 
está unida al ATP y se encuentra en su 
configuración de baja energia. 


Filamento delgado 


0 La unión de una nueva 

molécula de ATP libera la <^. ATP 
cabeza de miosina de la actina 
y comienza un nuevo ciclo. 


El filamento grueso se mueve 
hacia el centro dei sarcómero. 
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( Al liberar ADP y ® , la miosina se 
relaja hasta su configuración de baja 
energia, lo que determina el deslizamiento 
dei filamento delgado. 
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La cabeza de miosina hidroliza 
ATP a ADP y fosfato inorgânico 
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La cabeza de miosina se une 
a la actina y forma un puerm 
cruzado. 


A Fig. 49-30. Interacciones miosina-actina que subyacen a la contracción de la fibra muscular. 


El deslizamiento de los filamentos se basa en la interacción 
entre las moléculas de actina y de miosina que forman los fila- 
mentos gruesos y delgados. Cada molécula de miosina se com- 
pone de una “cola” larga y de una “cabeza” globular que se ex- 
tiende hacia el costado. La cola se adhiere a las colas de otras mo- 
léculas de miosina que forman el filamento grueso. La cabeza es 
el centro de las reacciones bioenergéticas que impulsan las con- 
tracciones musculares. La cabeza puede fijar ATP e hidrolizarlo 
para dar ADP y fosfato inorgânico. Como se muestra en la figu- 
ra 49-30, la hidrólisis de ATP desencadena pasos en los que la 
miosina se une a la actina, forma un puente cruzado y tracciona 
el filamento delgado hacia el centro dei sarcómero. El puente 
cruzado se rompe cuando una nueva molécula de ATP se une a 
la cabeza de miosina. En un ciclo que se repite, la cabeza libre es- 
cinde el nuevo ATP y se une a un nuevo sitio de fijación sobre 
otra molécula de actina más alejado en el filamento delgado. Ca- 
da una de las aproximadamente 350 cabezas de un filamento 
grueso forma y vuelve a formar alrededor de cinco puentes cru- 
zados por segundo, lo que determina que los filamentos se des- 
licen unos sobre otros. 


Una fibra muscular típica en reposo solo contiene el ATP su- 
ficiente para realizar algunas contracciones. La energia necesaria 
para contraccioneã^petidas se almacena en otros dos compues- 
tos: el fosfato de cretina y el glucógeno. El fosfato de creatina 
puede formar ATP rápidamente transfiriendo un grupo fosfato al 
ADP. El aporte de fosfato de creatina en reposo es suficiente pa- 
ra sostener las contracciones durante unos 15 segundos. El glu- 
cógeno se degrada a glucosa, que puede ser utilizada para gene- 
rar ATP a través de la glucólisis o la respiración aerobia (véase 
cap. 9). Con la glucosa de un depósito de glucógeno de una fi- 
bra muscular típica, la glucólisis puede mantener una contrac- 
ción sostenida durante 1 minuto; mientras que, la respiración ae- 
robia puede impulsar las contracciones durante casi una hora. 

Papel dei cálcio y de las proteínas reguladoras 

Una fibra de músculo esquelético solo se contrae cuando es 
estimulada por una neurona motora. Cuando la fibra muscular 
está en reposo, los sitios de unión de la miosina sobre el filamen- 
to delgado son bloqueados por la proteína reguladora tropomio- 
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(a) Sitios de unión de miosina bloqueados. 


9 


Q 

e 


Sitio de unión 9 
de miosina 





(b) Sitios de unión de miosina expuestos. 


▲ Fig. 49-31. Papel de las proteínas reguladoras y dei cálcio en 
la contracción de la fibra muscular. Cada filamento delgado se com- 
pone de dos cadenas de actina enroscadas en una hélice. 
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sina (fig. 49-31a). Para que se contraiga la fibra muscular, esos 
sitios de fijación deben ser descubiertos. Esto ocurre cuando los 
iones de cálcio (Ca 2+ ) se unen a otro conjunto de proteínas regu- 
ladoras, el complejo troponina, que controla la posición de la 
tropomiosina sobre el filamento delgado. La unión dei cálcio 
reorganiza el complejo tropomiosina- troponina y expone los si- 
tios de fijación de la miosina sobre el filamento delgado (fig. 49- 
31b). Cuando el Ca 2+ está presente en el citoplasma, los filamen- 
tos delgados y gruesos se deslizan unos sobre otros y la fibra 
muscular se contrae. Cuando desciende la concentración de Ca 2+ 
se cubren los sitios de fijación y se detiene la contracción. 

El estímulo que origina la contracción de una fibra de múscu- 
lo esquelético es un potencial de acción de una neurona motora 
que forma una sinapsis con la fibra muscular (fig. 49-32). La 
terminación sináptica de la neurona motora libera el neurotrans- 
misor acetilcolina, que despolariza la fibra muscular y determina 
que produzca un potencial de acción. Ese potencial de acción se 
propaga a la profundidad de la fibra muscular a lo largo de los 
pliegues de la membrana plasmática denominados túbulos 
transversos (túbulos T). Los túbulos T tienen un contacto es- 
trecho con el retículo sarcoplasmático (RS), un retículo endo- 
plasmático especializado. Cuando la fibra muscular se encuentra 
en reposo, la membrana dei RS bombea Ca 2+ desde el citosol al 
interior dei RS, que, por consiguiente, es un depósito intracelu- 
lar dei Ca 2+ . Sin embargo, cuando la fibra muscular produce un 
potencial de acción, ese potencial abre los canales dei Ca 2+ en el 
RS, lo que permite que el Ca 2+ entre en el citosol. Los iones de 
cálcio se unen al complejo troponina, desencadenando la con- 
tracción de la fibra muscular. La contracción se detiene cuando 
el RS bombea nuevamente el Ca 2+ fuera dei citosol y la tropomio- 
sina vuelve a bloquear los sitios de unión de la miosina sobre los 
filamentos delgados. En la figura 49-33 se revisan los pasos que 
tienen lugar en la contracción de una fibra de músculo esquelé- 
tico. 

Varias enfermedades producen parálisis porque afectan a la 
excitación de las fibras de músculo esquelético por las neuronas 


▲ Fig. 49-32. Papeies dei retículo sarcoplasmático y los túbulos 
T en la contracción de la fibra muscular. La terminación sináptica de 
una neurona motora libera acetilcolina, que despolariza la membrana 
plasmática de la fibra muscular. La despolarización determina que los 
potenciales de acción (flechas azules) recorran toda la fibra muscular en 
profundidad a lo largo de los tubos transversales (T). Los potenciales de 
acción desencadenan la liberación de cálcio (puntos verdes) desde el re- 
tículo sarcoplasmático en el citoplasma. El caldo inicia el deslizamiento 
de los filamentos, permitiendo que la miosina se una a la actina. 


motoras. En la esclerosis lateral amiotrófica (ELA), antes denomi- 
nada enfermedad de Lou Gehrig, se degeneran las neuronas mo- 
toras de la médula espinal y dei tronco encefálico y se atrofian las 
fibras musculares con las que establecen sinapsis. La ELA es pro- 
gresiva y, habitualmente, mortal dentro de los cinco anos poste- 
riores a la aparición de los sintomas; en la actualidad no hay cu- 
ración ni tratamiento. El botulismo es resultado de la ingestión 
de una exotoxina seçretada por la bactéria Clostridium botulinum 
en alimentos mal conservados (véase cap. 27). La toxina, que pa- 
raliza los músculos al tríoquear la liberación de acetilcolina de las 
neuronas motoras, ta|nbién se inyecta en ciertos músculos facia- 
les para eliminar las líneas de las arrugas en los tratamientos es- 
téticos con "Botox”. La miastenia grave es una enfermedad au- 
toinmunitaria en la cual se producen anticuerpos contra los re- 
ceptores de acetilcolina sobre las fibras de músculo esquelético. 
Disminuye la cantidad de estos receptores y la transmisión sináp- 
tica entre las neuronas motoras y las fibras musculares pierden 
eficacia. 

Control neural de la tensión muscular 

Cuando un potencial de acción en una neurona motora libe- 
ra acetilcolina sobre una fibra de músculo esquelético, la fibra 
muscular responde produciendo una contracción breve de tipo 
todo o nada. Sin embargo, la experiencia cotidiana muestra que 
la contracción de la totalidad de un músculo, como el bíceps, es 
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La acetilcolina (ACh) liberada por la terminación sináptica se 
difunde a través de la hendidura sináptica y se une a proteínas 
receptoras sobre la membrana plasmática de la fibra muscular, 
lo que desencadena un potencial de acción en la fibra. 


MEMBRANA PLASMÁTICA 
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y la fibra muscular se relaja. 
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Los iones de caldo se unen a la 
troponina; la troponina cambia 
de forma, eliminando la acción 
bloqueadora de la tropomiosina; 
los sitios de unión de la miosina 
están expuestos. 
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▲ Fig. 49-33. Revisión de la contracción de una fibra de músculo esquelético. 
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Los puentes cruzados de la miosina 
alternativamente se unen a la actina 
y se separan de ella, lo que lleva los 
filamentos de actina hacia el centro 
dei sarcómero; el ATP impulsa el 
deslizamiento de los filamentos. 


gradual; es posible alterar voluntariamente la magnitud y la fuer- 
za de su contracción. Algunos estúdios experimentales confir- 
man esta observación. Existen dos mecanismos básicos por los 
cuales el sistema nervioso produce contracciones graduales de la 
totalidad dei músculo: 1) mediante la modificación de la canti- 
dad de fibras musculares que se contraen y 2) mediante la modi- 
ficación de la frecuencia de estimulación de las fibras muscula- 
res. Consideremos cada mecanismo por separado. 

En el músculo esquelético de un vertebrado, cada fibra mus- 
cular está inervada por una sola neurona motora, pero cada neu- 
rona motora ramificada puede establecer sinapsis con muchas fi- 
bras musculares (fig. 49-34). Puede haber centenares de neuro- 
nas motoras que controlen un músculo, cada una con su propio 
conjunto de fibras musculares dispersas en todo el músculo. Una 


unidad motora se compone de una única neurona motora y to- 
das las fibras musculares que controla. Cuando una neurona mo- 
tora produce un potencial de acción, todas las fibras musculares 
de su unidad motora se contraen como grupo. Por tanto, la fuer- 
za de la contracción resultante depende de la cantidad de fibras 
musculares que controla la neurona motora. En la mayor parte 
de los músculos, la cantidad de fibras musculares de las diferen- 
tes unidades motoras varia desde algunas a centenares. Por con- 
siguiente, el sistema nervioso puede regular la fuerza de la con- 
tracción en la totalidad de un músculo al determinar cuántas uni- 
dades motoras son activadas en un instante dado y al seleccionar 
unidades motoras grandes o pequenas para activar. La fuerza 
(tensión) desarrollada por un músculo aumenta progresivamen- 
te a medida que se activan más neuronas motoras que controlan 
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Á Fig. 49-34. Unidades motoras en el músculo esquelético de un 
vertebrado. Cada fibra (célula) muscular tiene una sinapsis única con 
una neurona motora, pero cada neurona motora establece sinapsis con 
algunas o muchas fibras musculares. Una neurona motora y todas las 
fibras musculares que controla constituyen una unidad motora. 


el músculo, en un proceso denominado reclutamiento de neu- 
ronas motoras. Según la cantidad de neuronas motoras que re- 
cluta el cerebro y el tamano de las unidades motoras, una perso- 
na puede levantar un tenedor o algo mucho más pesado, como, 
por ejemplo, su libro de biologia. 

Algunos músculos, especialmente aquellos que levantan el 
cuerpo y mantienen la postura, se encuentran casi siempre en 
contracción parcial. La contracción prolongada puede conducir a 
la fatiga muscular causada por la depleción de ATP, la disipación 
de los gradientes iónicos necesarios para la senalización eléctrica 
normal y la acumulación de lactato (véase fig. 9-17). La investi- 
gación reciente sugiere que aunque el lactato puede contribuir a 
la fatiga muscular, ejerce un efecto beneficioso sobre el funciona- 
miento de los músculos. En un mecanismo que reduce la fatiga, 
el sistema nervioso alterna la activación entre las unidades moto- 
ras de un músculo, lo que permite que diferentes unidades mo- 
toras se turnen para mantener la contracción prolongada. 

El segundo mecanismo por el cual el sistema nervioso produ- 
ce contracciones graduales de la totalidad dei músculo consiste 
en la modificación de la frecuencia de estimulación de la fibra 
muscular. Un único potencial de acción producirá una contrac- 
ción que durará unos 100 milisegundos (ms) o menos. Si llega 
un segundo potencial de acción antes de que la fibra muscular se 
encuentre completamente relajada, las dos contracciones se su- 
marán, lo que producirá mayor tensión (fig. 49-35). La suma 



de acción 


frecuencia 


A Fig. 49-35. Suma de contracciones breves. Este gráfico compa- 
ra la tensión desarrollada en una fibra muscular en respuesta a un úni- 
co potencial de acción en una neurona motora, un par de potenciales 
de acción y una serie de potenciales de acción. Las líneas discontinuas 
muestran la tensión que se hubiera desarrollado si sólo se hubiera pro- 
ducido el primer potencial de acción. 


aumenta a medida que se incrementa la frecuencia de estimula- 
ción. Cuando la frecuencia es suficientemente alta como para 
que la fibra muscular no se pueda relajar en absoluto entre los es- 
tímulos, las contracciones breves se fusionan en una contracción 
sostenida y regular denominada tetania (que no debe confundir- 
se con la enfermedad llamada tétanos). Por lo general, las neuro- 
nas motoras envlan sus potenciales de acción en salvas de des- 
carga rápida y la suma resultante de tensión origina una contrac- 
ción regular típica dei tétanos más que a las acciones en sacudi- 
das de las contracciones individuales. 

El aumento de la tensión durante la suma y el tétanos se de- 
sarrolla porque las fibras musculares no están unidas directa- 
mente a los huesos, sino que están conectadas a través de tendo- 
nes y tejidos conectivos. Cuando una fibra muscular se contrae, 
estira estas estructuras elásticas, que transmiten la tensión a los 
huesos. En una contracción aislada, la fibra muscular comienza 
a relajarse antes de que las estructuras elásticas se encuentren to- 
talmente estiradas. Sin embargo, durante la suma, los potencia- 
les de acción de alta frecuencia mantienen una concentración 
elevada de caldo en el citoplasma de la fibra muscular, que pro- 
longa el reciclado d£ jpuentes cruzados y produce mayor estira- 
miento de las estructúras elásticas. Durante el tétanos, las estruc- 
turas elásticas se estiam completamente y toda la tensión genera- 
da por la fibra muscular se transmite a los huesos. 


Tipos de fibras musculares 

Todas las fibras musculares esqueléticas se contraen cuando 
son estimuladas por un potencial de acción en una neurona mo- 
tora, pero la velocidad con la que se contraen difiere entre ellas. 
Esta diferencia se debe principalmente a la velocidad con la que 
sus cabezas de miosina hidrolizan el ATP En función de la velo- 
cidad de contracción, las fibras musculares pueden clasificarse en 
rápidas o lentas. Las fibras rápidas se utilizan para las contraccio- 
nes breves, rápidas y potentes. Por el contrario, las fibras lentas, 
que a menudo se encuentran en músculos que mantienen la pos- 
tura, pueden sufrir contracciones prolongadas. Una fibra lenta 
tiene menos retículo sarcoplasmático y bombas de cálcio más 
lentas que una fibra rápida, de modo que el cálcio se mantiene 
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Cuadsro 49-1. Tipos de fibras musculares esqueléticas 
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Actividad ATPasa de la miosina 

Lenta 

Rápida 

Rápida 

Principal vía para la síntesis de ATP 

Respiración aerobia 

Respiración aerobia 

Glucólisis 

Índice de fatiga 

Lento 

Intermédio 

Rápido 

Diâmetro de la fibra 

Pequeno 

Intermédio 

Grande 

Mitocondrias 

Muchas 

Muchas 

Pocas 

Capilares 

Muchos 

Muchos 

Pocos 

Contenido de mioglobina 

Alto 

Alto 

Bajo 

Color 

Rojo 
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en el citoplasma durante más tiempo. Esto determina que una 
contracción en una fibra lenta dure aproximadamente cinco ve- 
ces más que en una fibra rápida. 

Otro critério para clasificar las fibras musculares es la princi- 
pal via metabólica que utilizan para producir ATP. Las fibras que 
dependen, principalmente, de la respiración aerobia se denomi- 
nan fibras oxidativas, mientras que las que fundamentalmente 
utilizan la glucólisis se denominan fibras glucolíticas. Las fibras 
oxidativas se especializan en utilizar un suministro constante de 
energia: tienen muchas mitocondrias, una irrigación rica y una 
gran cantidad de una proteína almacenadora de oxigeno denomi- 
nada mioglobina. La mioglobina, el pigmento rojo pardusco de 
la carne oscura de las aves y los peces, se une al oxigeno con ma- 
yor fuerza que la hemoglobina, de modo que puede extraer efi- 
cazmente el oxigeno de la sangre. Todas las fibras glucolíticas son 
rápidas, mientras que las fibras oxidativas pueden ser rápidas o 
lentas. Por tanto, si se consideran tanto la velocidad de contrac- 
ción como la síntesis de ATP, se pueden identificar tres tipos 
principales de fibras musculares esqueléticas: oxidativas lentas, 
oxidativas rápidas y glucolíticas rápidas. En el cuadro 49-1 se 
comparan algunas de sus características. 

La mayor parte de los músculos esqueléticos humanos contie- 
nen los tres tipos de fibras, aunque los músculos dei ojo y de la 
mano carecen de fibras oxidativas lentas. En los músculos que 
presentan una mezcla de fibras lentas y rápidas, las proporciones 
relativas de cada una de ellas están determinadas genéticamente. 
Sin embargo, si uno de estos músculos se utiliza repetidas veces 
para actividades que requieren gran resistência, algunas fibras 
glucolíticas rápidas pueden evolucionar a fibras oxidativas rápi- 
das. Como las fibras oxidativas rápidas se fatigan más lentamen- 
te que las fibras glucolíticas rápidas, el músculo en su totalidad 
se vuelve más resistente a la fatiga. 

Otros tipos de músculos 

Existen muchos tipos de músculos en el reino animal. Sin em- 
bargo, como comentamos antes, todos comparten el mismo me- 
canismo fundamental de contracción: el deslizamiento de los fi- 
lamentos de actina y miosina unos sobre otros. Además dei 
músculo esquelético, los vertebrados tienen músculo cardíaco 
y músculo liso (véase la fig. 40-5). 

En los vertebrados, solo hay músculo cardíaco en un lugar: 
el corazón. Al igual que el músculo esquelético, el músculo car- 
díaco es estriado. Sin embargo, las diferencias estructu rales entre 

1072 UNIDAD SIETE Forma y función de los animales 


las fibras dei músculo esquelético y el músculo cardíaco produ- 
cen diferencias en sus propiedades eléctricas y de membrana. 
Mientras que las fibras dei músculo esquelético no producen po- 
tenciales de acción, a menos que sean estimuladas por una neu- 
rona motora, las células musculares cardíacas tienen canales ió- 
nicos en su membrana plasmática que producen despolarizacio- 
nes rítmicas, que desencadenan potenciales de acción sin aferen- 
cias desde el sistema nervioso. Los potenciales de acción de las 
células musculares cardíacas duran hasta 20 veces más que los de 
las fibras musculares esqueléticas y desempenan un papel funda- 
mental en el control de la duración de la contracción. Las mem- 
branas plasmáticas de las fibras musculares cardíacas adyacentes 
se entrelazan en regiones especializadas denominadas discos in- 
tercalares, donde las uniones en hendidura (véase fig. 6-30) pro- 
porcionan el acoplamiento eléctrico directo entre las células. Por 
tanto, un potencial de acción generado por una célula en una 
parte dei corazón se propaga a todas las demás células muscula- 
res cardíacas y se contrae la totalidad dei corazón. 

El músculo liso se encuentra, principalmente, en las paredes 
de los órganos huecos, como los vasos sanguíneos y los órganos 
dei tracto digestivo. Las células de músculo liso carecen de estria- 
ciones porque sus filamentos de actina y de miosina no están dis- 
puestos regularmente a lo largo de la célula. En cambio, los fila- 
mentos gruesos están dispersos por todo el citoplasma y los fila- 
mentos delgados ^están unidos a estructuras denominadas cuer- 
pos densos, algun>©4 de los cuales están fijados a la membrana 
plasmática. Hay melTps miosina que en las fibras de músculo es- 
triado y la miosin^ho se asocia con cadenas de actina específi- 
cas. Además, las céfúlas de músculo liso no tienen complejo tro- 
ponina ni túbulos T y su RS no está bien desarrollado. Durante 
un potencial de acción, los iones de cálcio entran en el citoplas- 
ma, sobre todo, a través de la membrana plasmática y la cantidad 
que llega a los filamentos es bastante pequena. Los iones de cal- 
cio producen contracción al unirse a la calmodulina (véase cap. 
11), que activa a una enzima que fosforila la cabeza de miosina. 
Los músculos lisos se contraen de forma relativamente lenta, pe- 
ro en una extensión mucho mayor que el músculo estriado. Al- 
gunas células musculares lisas se contraen solo cuando son esti- 
muladas por neuronas dei sistema nervioso autónomo. Otras 
pueden generar potenciales de acción sin aferencias neurales y se 
encuentran eléctricamente acopladas unas con otras. 

Los invertebrados tienen células musculares similares a las cé- 
lulas dei músculo esquelético y dei músculo liso de los vertebra- 
dos. Los músculos esqueléticos de los artrópodos son casi idén- 




ticos a los músculos esqueléticos de los vertebrados. Sin embar- 
go, los músculos que usan los insectos para volar pueden con- 
traerse de forma rítmica e independiente, de modo que algunos 
insectos, en realidad, pueden batir las alas más rápido de lo que 
pueden llegar los potenciales de acción desde el sistema nervio- 
so central. Se ha descubierto otra adaptación evolutiva interesan- 
te en los músculos que mantienen cerradas las conchas de las al- 
mejas. Los filamentos gruesos de estos músculos contienen una 
proteína denominada paramiosina que permite que los músculos 
se mantengan contraídos con una baja tasa de consumo de ener- 
gia, incluso durante un mes. 


Evahiación de conceptos 


1 . Resuma las evidencias microscópicas que indican que los 
filamentos gruesos y delgados se deslizan o pasan unos 
sobre otros cuando una fibra de músculo esquelético se 
contrae. 

2. ^Qué mecanismo utiliza el sistema nervioso para lograr 
que un músculo esquelético produzca la contracción 
más poderosa de la que es capaz de realizar? 

3. Compare el papel de los iones de cálcio en la contracción 
de una fibra de músculo esquelético y una célula 
muscular lisa. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


La locomoción requiere energia 
para superar la fricción y la 
gravedad 

El movimiento es una característica distintiva de los animales. 
Para obtener el alimento, el animal debe moverse a través de su 
entorno o desplazar el agua o el aire circundante. Aunque todas 
las esponjas son sésiles, utilizan el movimiento de los flagelos pa- 
ra generar corrientes de agua que atraen y atrapan pequenas par- 
tículas de alimento y los cnidarios sésiles capturan presas me- 
diante el movimiento ondulatorio de sus tentáculos (véase cap. 
33). Sin embargo, la mayoría de los animales son móviles y uti- 
lizan una porción considerable de su tiempo y su energia para 
buscar activamente alimento, además de para huir dei peligro y 
para buscar parejas. Aqui nos concentramos en la locomoción o 
el desplazamiento activo de un lugar a otro. 

Las formas de locomoción de los animales son diversas. La 
mayoría de los filos animales incluyen especies que nadan. En la 
tierra y en los sedimentos dei suelo dei mar y de los lagos, los 
animales se arrastran, caminan, corren o saltan. El vuelo activo 
tal contrario dei planeo hacia abajo desde un árbol o un terreno 
elevado) ha evolucionado solo en algunos grupos de animales: 
los insectos, los rep tiles (incluidos los pájaros) y, entre los mamí- 
feros, los murciélagos. Un grupo de reptiles voladores grandes 
desapareció hace millones de anos y sólo quedaron las aves y los 
murciélagos como vertebrados voladores. 

En todas sus formas, la locomoción requiere que un animal 
gaste energia para superar dos fuerzas que tienden a mantenerlo 
estacionário: la fricción y la gravedad. Ejercer fuerza requiere un 
trabajo celular que consume energia. 


Natación 

Como la mayoría de los animales flotan razonablemente bien 
en el agua, superar la gravedad es menos difícil para los anima- 
les nadadores que para las especies que se mueven en la tierra o 
a través dei aire. Por otra parte, el agua es un medio mucho más 
denso y más viscoso que el aire y, por tanto, la resistência aero- 
dinâmica (fricción) es un problema importante para los anima- 
les acuáticos. La forma fusiforme (como un torpedo) y la piei li- 
sa es una adaptación frecuente de los nadadores rápidos (véase 
fig. 40-2). 

Los animales nadan de muchas maneras. Por ejemplo, mu- 
chos insectos y los vertebrados de cuatro patas utilizan sus extre- 
midades como remos para impulsarse por el agua. Los calamares, 
las vieiras y algunos cnidarios se impulsan por chorros, succio- 
nando agua y expulsándola súbitamente. Los tiburones y los pe- 
ces óseos nadan moviendo su cuerpo y su cola de un lado a otro, 
mientras que las ballenas y otros mamíferos acuáticos se mueven 
ondulando el cuerpo y la cola hacia arriba y hacia abajo. 

Locomoción sobre la tierra 

En general, los problemas de locomoción sobre la tierra son 
los opuestos a los dei agua. En la tierra, un animal que camina, 
corre, salta o se arrastra debe poder sostenerse y moverse en con- 
tra de la gravedad, pero el aire plantea relativamente poca resis- 
tência, al menos, a velocidades moderadas. Cuando un animal 
terrestre camina, corre o salta, los músculos de sus patas consu- 
men energia tanto para impulsarlo como para impedir que se cai- 
ga. Con cada paso, los músculos de la pata dei animal deben su- 
perar la inércia acelerando una pata desde una posición inicial y 
en que el animal está parado. Para moverse sobre la tierra, los 
músculos poderosos y un sostén esquelético fuerte son más im- 
portantes que una forma aerodinâmica. 

Durante la evolución los vertebrados han desarrollado diver- 
sas adaptaciones para moverse en la tierra. Por ejemplo, los can- 
guros tienen músculos grandes y poderosos en sus patas poste- 
riores, apropiados para la locomoción por saltos (fig. 49-36). 



▲ Fig. 49-36. Locomoción energéticamente eficaz sobre la tierra. 

Los miembros de la família de los canguros viajan de un lugar a otro sal- 
tando sobre sus largas patas traseras. La energia cinética almacenada 
transitoriamente en los tendones después de cada salto proporciona un 
refuerzo para el salto siguiente. De hecho, un canguro grande que sal- 
ta a 30 km/h no utiliza más energia por minuto que a 6 km/h. La cola 
grande ayuda a equilibrar al canguro cuando salta y cuando se sienta. 


capítulo 49 Mecanismos sensitivos y motores 1073 





Cuando un canguro aterriza, los tendones de sus patas posteriores 
almacenan energia momentáneamente. Cuanto más lejos salta el 
animal, más energia almacenan los tendones. Análoga a la energia 
en un resorte comprimido de un “saltador” (juego que consiste en 
un eje con un resorte en un extremo y una cruz para apoyar los 
pies, que se usa para saltar), la energia almacenada en los tendones 
está disponible para el salto siguiente y reduce la cantidad total de 
energia que el animal debe consumir para desplazarse. La analogia 
con el saltador se aplica a muchos animales terrestres; por ejem- 
plo, las patas de un insecto, las patas de un perro y las piemas de 
un ser humano retienen cierta energia durante la marcha o la ca- 
rrera, aunque considerablemente menos que las de un canguro. 

El mantenimiento dei equilibrio es otro requisito esencial pa- 
ra caminar, correr o saltar. La poderosa cola dei canguro ayuda a 
equilibrar su cuerpo durante los saltos y también forma un trípo- 
de estable con sus patas posteriores cuando el animal se sienta o 
se mueve lentamente. Como ilustración dei mismo principio, un 
gato, un perro o un caballo que caminan mantienen tres patas so- 
bre la tierra. Los animales bípedos, como los seres humanos y las 
aves, mantienen al menos parte de un pie sobre la tierra cuando 
caminan. Cuando un animal corre, sus cuatro patas (o ambos 
pies en los bípedos) pueden estar brevemente separadas de la tie- 
rra, pero„ a velocidades de carrera, es la inércia más que el con- 
tacto de los pies lo que mantiene erecto el cuerpo. 

Arrastrarse plantea una situación muy diferente. Como gran 
parte dei cuerpo está en contacto con la tierra, un animal que se 
arrastra debe hacer un esfuerzo considerable para superar la fric- 
ción. Ya se ha explicado que los gusanos de tierra se arrastran por 
peristaltismo. Muchas víboras se arrastran ondulando todo su 
cuerpo de un lado a otro. Con la ayuda de grandes escamas mó- 
viles en el lado ventral, el cuerpo de una víbora presiona contra 
la tierra, lo que impulsa al animal hacia adelante.* Las boas cons- 
trictoras y las pitones se deslizan hacia adelante y en línea recta, 
impulsadas por músculos que separan las escamas dei vientre de 
la tierra, inclinan las escamas hacia adelante y luego las empujan 
hacia atrás contra la «tierra. 

Vuelo 

La gravedad plantea un problema importante para el vuelo 
porque las alas deben conseguir una elevación suficiente para su- 
perar la fuerza descendente de la gravedad. La clave para volar es 
la forma de las alas. Todos los tipos de alas, incluidas las de los 
aeroplanos, son planos aerodinâmicos, estructuras cuya forma al- 
tera las corrientes de aire de una manera que las ayuda a mante- 
nerse en lo alto. 

Los animales voladores son relativamente ligeros, con masas 
corporales que varían desde menos de un gramo en algunos in- 
sectos hasta unos 20 kg en las aves voladoras más grandes. Mu- 
chos animales que vuelan tienen adaptaciones estructurales que 
reducen la masa corporal. Por ejemplo, las aves tienen huesos 
huecos y llenos de aire y carecen de dientes (véase cap. 34). La 
estructura fusiforme ayuda a reducir la resistência aerodinâmica 
en el aire como lo hace en el agua. 

Comparación de los costes de la locomoción 

El estúdio de la locomoción nos conduce nuevamente al tema 
de la bioenergética animal, explicado en el capítulo 40. El coste 
energético de la locomoción depende dei modo de locomoción y 
dei ambiente (fig. 49-37). Por lo general, los animales que co- 
rren consumen más energia por metro recorrido que los anima- 
les de tamano equivalente especializados en nadar, en parte, por- 
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la tasa de consumo de energia de un animal durante la locomo- 


ción midiendo su consumo de oxigeno o su producción de dióxido 
de carbono mientras nada en una corriente de agua, corre sobre la 
cinta giratória o vuela en un túnel de viento. Por ejemplo, el peri- 
quito entrenado que se muestra abajo está utilizando una máscara 
facial de plástico conectada a un tubo que recoge el aire que exha- 
la el ave a medida que vuela. 



RESULTADOS 


Este gráfico compara el coste energético, en 
joules por kilogramo, de masa corporal por metro recorrido, en los 
animales especializados en correr, volar y nadar (1 J = 0,24 cal). 
Obsérvese que ambos ejes están graficados en escalas logarítmicas. 



Masa corporal (g) 


CONCLUSIÓN 


Para los animales de una masa corporal dada, la 
natación es el mo*dg de locomoción más eficiente en términos 
energéticos y la carrera, el modo de locomoción menos eficiente 
en términos energéticos. De cualquier modo, un animal pequeno 
consume más enerçffá por kilogramo de masa corporal que un 
animal grande. 


que correr o caminar requiere más energia para superar la grave- 
dad. Nadar es el modo de locomoción más eficaz en términos 
energéticos (suponiendo que un animal esté especializado en na- 
dar). Y si comparáramos el consumo de energia por minuto en 
lugar de por metro descubriríamos que los animales que vuelan 
utilizan más energia que los animales que nadan o corren con la 
misma masa corporal. 

La pendiente descendente de cada línea dei gráfico de la figu- 
ra 49-37 demuestra que un animal más grande se desplaza más 
eficientemente que un animal más pequeno especializado en el 
mismo modo de transporte. Por ejemplo, un caballo de 450 kg 
consume menos energia por kilogramo de masa corporal que un 
gato de 4 kg que corre la misma distancia. Por supuesto, la can- 





tidad total de energia consumida en la locomoción es mayor pa- 
ra el animal más grande. 

El uso de energia de un animal para moverse determina cuán- 
ta energia dei alimento que consume se encuentra disponible pa- 
ra otras actividades, como el crecimiento y la reproducción. Por 
tanto, las adaptaciones estructurales y conductuales que aumen- 
tan al máximo la eficiência de la locomoción aumentan la ade- 
cuación evolutiva de un animal. 

Aunque en este capítulo analizamos por separado los recepto- 
res sensitivos y los músculos, ellos forman parte de un único sis- 
tema integrado que vincula el encéfalo, el cuerpo y el mundo ex- 
terno. El comportamiento de un animal es el producto de este 
sistema. En la unidad ocho se explica el comportamiento en el 
contexto más amplio de la ecologia, el estúdio de las interaccio- 
nes entre los organismos y su ambiente. 


Evaluación de conceptos 

- - ■ ■ ■ -■ 


1 . Compare la natación y el vuelo en función de los 
principales problemas que plantean y las adaptaciones 
que permiten que los animales superen esos problemas. 

2. Según la figura 49-37, ^qué animal utiliza más energia 
por kilogramo de masa corporal para desplazarse 1 m, 
uno volador que pesa 1 g o uno corredor que pesa 1 kg? 

- = : ‘ ' ■£ \ -z- : = : ' rí; . j: ’ 1:^? -í . i}ir , j; ' ” - ' tí';' - -:-I ' -f- 7 ; =r rj- i r-zil ' -£ ; .' 
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Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



Concepío 


Los receptores sensitivos transducen la energia dei 
estímulo y transmiten senales al sistema nervioso 
central 

Funciones de los receptores sensitivos (pp. 1046-1048). Los re- 
ceptores sensitivos, por lo general, son neuronas o células epiteliales 
especializadas que detectan los estímulos ambientales. Los exterocep- 
tores detectan estímulos externos; los interorreceptores detectan estí- 
mulos internos. La transducción sensitiva es la conversión de la ener- 
gia dei estímulo en un cambio en el potencial de membrana denomi- 
nado potencial de receptor. Las vias de transducción de senales en las 
células receptoras a menudo amplifican la serial, lo que determina 
que la célula receptora produzca potenciales de acción o libere neu- 
rotransmisor en una sinapsis con una neurona sensitiva. 

> Tipos de receptores sensitivos (pp. 1048-1049). Los mecanorre- 
ceptores responden a estímulos, como la presión, el tacto, el estira- 
miento, el movimiento y el sonido. Los quimiorreceptores detectan 
concentraciones totales de soluto o moléculas específicas. Los re- 
ceptores electromagnéticos detectan formas diferentes de radiación 
electromagnética. Distintos tipos de termorreceptores senalan las 
temperaturas de superficie y central dei cuerpo. El dolor se detecta 
por un grupo de receptores diversos que responden al exceso de 
calor, a la presión o a determinadas clases de sustancias químicas. 


Concepto 


Los mecanorreceptores que intervienen en la 
audición y en el equilíbrio detectan las partículas 
que se depositan o el líquido en movimiento 

► Formas de sentir la gravedad y el sonido en los invertebrados 
(p. 1050). La mayoría de los invertebrados detectan su orientación 
con respecto a la gravedad por medio de los estatocistos. Muchos 
artrópodos detectan sonidos con los pelos corporales que vibran y 
con “oídos” localizados, que consisten en una membrana timpánica 
y células receptoras. 

Audición y equilibrio en los mamíferos (pp. 1050-1053). La 
membrana timpánica (tímpano) transmite ondas sonoras a tres 
huesos pequenos dei oído medio, que transportan las ondas a tra- 
vés de la ventana oval hasta el líquido en la cóclea espiralada dei 
oído interno. Las ondas de presión en el líquido hacen vibrar la 


membrana basilar, que despolariza las células ciliadas en el órgano 
de Corti y desencandena potenciales de acción que viajan a través 
dei nervio auditivo hasta el cerebro. Cada región de la membrana 
basilar vibra más enérgicamente a una frecuencia particular y con- 
duce a la excitación de un área auditiva específica de la corteza ce- 
rebral. El utrículo, el sáculo y tres conductos semicirculares dei oí- 
do interno funcionan en el balance y el equilibrio. 

Audición y equilibrio en otros vertebrados (pp. 1053-1054). 
La detección dei movimiento dei agua en los peces y los anfíbios 
acuáticos se logra mediante un sistema lineal lateral que contiene 
células ciliadas agrupadas. 




Los sentidos dei gusto y dei olfato están estrecha- 
mente relacionados en la mayoría de los animales 

El gusto en los seres humanos (p. 1055). Tanto el gusto como el 
olfato dependen de la estimulación de quimiorreceptores por pe- 
quenas moléculas disueltas que se unen a proteínas de la membra- 
na plasmática. En los seres humanos, los receptores dei gusto están 
organizados en yemas (papilas) gustativas en la lengua y en la boca. 
Cinco percepciones gustativas -dulce, ácido, salado, amargo y uma- 
mi (producida por el glutamato)- conllevan vários mecanismos di- 
ferentes de transducción. 

X 

& 

> El olfato en los sefes humanos (pp. 1056-1057). Las células re- 
ceptoras olfatoria/ qevisten la parte superior de la cavidad nasal y 
envían sus axones 'hasta el bulbo olfatorio dei encéfalo. Más de 
1 000 genes codifican a las proteínas de membrana que se unen a 
clases específicas de sustancias odoríferas y cada célula receptora 
expresa sólo uno o a lo sumo algunos de esos genes. 



La visión se basa en mecanismos similares en todo 
el reino animal 

Vision en los invertebrados (pp. 1057-1058). Los detectores de 
luz de los invertebrados incluyen la mancha ocular simple y sensi- 
ble a la luz de las planarias, los ojos compuestos formadores de 
imágenes de los insectos, los crustáceos y algunos poliquetos y los 
ojos de lente única de algunas medusas, poliquetos, ararias y mu- 
chos moluscos. 

El sistema visual de los vertebrados (pp. 1058-1063). Las par- 
tes principales dei ojo de los vertebrados son la esclerótica (que in- 
cluye la córnea), la conjuntiva, la coroides (que incluye el iris), la 
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retina (que contiene los fotorreceptores) y el cristalino (que enfoca 
la luz sobre la retina). Los fotorreceptores (bastones y conos) con- 
tienen un pigmento, el retinal, unido a una proteína (la opsina). La 
absorción de luz por el retinal desencadena una vía de transduc- 
ción de seriales que hiperpolariza los fotorreceptores, que, por ese 
motivo, liberan menos neurotransmisor. Las sinapsis transmiten in- 
formación desde los fotorreceptores hasta las células bipolares y 
luego hasta las células ganglionares, cuyos axones en el nervio ópti- 
co transmiten potenciales de acción hasta el cerebro. Otras neuro- 
nas en la retina integran la información antes de enviaria al cerebro. 
La mayor parte de los axones de los nervios ópticos se dirigen a los 
núcleos geniculados laterales dei tálamo, que transmite información 
a la corteza visual primaria. Vários centros integradores de la corte- 
za cerebral son activados para crear percepciones visuales. 


Concepto 


Los esqueletos de los animales desempenan funcio- 
nes de sostén, protección y movimiento 

■ Tipos de esqueletos (pp. 1063-1064). Un esqueleto hidrostático, 
que se observa en la mayoría de los cnidarios, los platelmintos, los 
nematodos y los anélidos, se compone de líquido bajo presión en un 
compartimento corporal cerrado. Los exoesqueletos, que existen en 
la mayoría de los moluscos y los artrópodos, son recubrimientos du- 
ros depositados sobre la superficie de un animal. Los endoesqueletos, 
hallados en esponjas, equinodermos y cordados, son elementos de 
sostén duros introducidos en el interior dei cuerpo de un animal. 

► Soporte físico en la tierra (pp. 1064-1066). Además dei esque- 
leto, los músculos y los tendones ayudan a sostener a los grandes 
vertebrados terrestres. 


Concepto 


Los músculos mueven partes dei esqueleto al con- 
traerse 

► Músculo esquelético de los vertebrados (pp. 1066-1072). Los 

músculos esqueléticos, presentes a menu do en pares antagónicos, 
proporcionan movimiento al contraerse y jempujar al esqueleto. El 
músculo esquelético de los vertebrados consiste en un haz de células 
(fibras) musculares, cada una de las cuales contiene miofibrillas com- 
puestas por filamentos delgados de actina y filamentos gruesos de 
miosina. Las cabezas de miosina, energizadas por la hidrólisis dei 
ATP, se unen a los filamentos delgados y forman puentes cruzados. 

La inclinación de las cabezas de miosina ejerce fuerza sobre los fila- 
mentos delgados. Cuando el ATP se une a las cabezas de miosina, és- 
tas se liberan, listas para iniciar un nuevo ciclo. Los ciclos repetidos 
determinan que los filamentos gruesos y delgados se deslicen unos 
sobre otros, lo que acorta el sarcómero y contrae la fibra muscular. 

► Una neurona motora inicia la contracción liberando acetilcolina, 
que despolariza la fibra muscular. Los potenciales de acción viajan 
hasta el interior de la fibra muscular a lo largo de los túbulos T, 
que estimulan la liberación de Ca 2+ desde el retículo sarcoplasmáti- 
co. Los iones de cálcio cambian la posición dei complejo tropomio- 
sina-troponina sobre los filamentos delgados, lo que expone los si- 
tios de unión de la miosina sobre la actina y permite que prosiga el 
ciclo de puentes cruzados. Una unidad motora consta de una neu- 
rona motora y las fibras musculares que inerva. El reclutamiento de 
múltiples unidades motoras produce contracciones más fuertes. 

Una contracción breve es resultado de un solo potencial de acción 
en una neurona motora. Los potenciales de acción transferidos más 
rápidamente producen una contracción graduada por sumación. El 
tétanos es un estado de contracción regular y sostenida producida 
cuando las neuronas motoras transmiten una ráfaga de potenciales 
de acción. Las fibras dei músculo esquelético se clasifican como 
oxidativas lentas, oxidativas rápidas o glucolíticas rápidas en fun- 
ción de su velocidad de contracción y la vía principal para producir 
ATP. 


Otros tipos de músculos (p. 1072). El músculo cardíaco, que só- 
lo se encuentra en el corazón, se compone de células estriadas que 
están conectadas eléctricamente por discos intercalados y pueden 
generar potenciales de acción sin aferencias neurales. En el múscu- 
lo liso, las contracciones son lentas y pueden ser iniciadas por los 
músculos propiamente dichos o por la estimulación desde neuro- 
nas dei sistema nervioso autónomo. 


Concepto 


La locomoción requiere energia para superar la fric- 
ción y la gravedad 

► Natación (p. 1073). Superar la fricción es un problema importan- 
te para los nadadores. La gravedad es menos problemática para los 
animales nadadores que para los animales que se mueven sobre la 
tierra o vuelan. 

► Locomoción sobre la tierra (pp. 1073-1074). Caminar, correr, 
saltar o arrastrarse sobre la tierra exige que un animal se apoye y se 
mueva en contra de la gravedad. 

Vuelo (p. 1074). El vuelo requiere que las alas desarrollen una ele- 
vación suficiente para superar la fuerza descendente de la gravedad. 

► Comparación de los costes de la locomoción (p. 1074). Los 

animales especializados en nadar consumen menos energia por me- 
tro recorrido que los animales de tamano equivalente especializados 
en volar o correr. 


EVALUACIÓN DE CONOCIMIENTO 


lAutoevaluacióR 

TI 

1. ^Cuál de las siguientes relaciones entre los receptores sensitivos y su 
clasificación es incorrecta ? 

a. Célula ciliada -mecanorreceptor. 

b. Huso muscular -mecanorreceptor. 

c. Receptor gustativo -quimiorreceptor. 

d. Bastón -receptor electromagnético. 

e. Receptor olfatorio -receptor electromagnético. 

2. Algunos tiburones cierran los ojos inmediatamente antes de morder. 
Aunque no pueden ver a su presa, sus mordeduras dan en el blan- 
co. Los investigadores han observado que los tiburones a menudo 
dirigen erroneamente sus mordeduras hacia los objetos metálicos y 
pueden encontrar Üaterías enterradas debajo de la arena de un 
acuario. Esta evideütia sugiere que los tiburones seguirán la huella 
de su presa durante la fracción de segundo previa a la mordedura 
de la misma forma en que: 

a. Una serpiente de cascabel encuentra un ratón en su madriguera. 

b. La mariposa macho dei gusano de seda localiza una pareja. 

c. El murciélago encuentra polillas en la oscuridad. 

d. El ornitorrinco localiza su presa en un rio fangoso. 

e. El platelminto evita los lugares luminosos. 

3. La transducción de las ondas sonoras en potenciales de acción tiene 
lugar: 

a. En el interior de la membrana tectoria a medida que es estimula- 
da por las células ciliadas. 

b. Cuando las células ciliadas se inclinan contra la membrana tecto- 
ria, lo que determina que se despolaricen y liberen el neurotrans- 
misor que estimula a las neuronas sensitivas. 

c. A medida que la membrana basilar se torna más permeable a los 
iones de sodio y se despolariza, lo que desencadena un potencial 
de acción en una neurona sensitiva. 
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d. Cuando la membrana basilar vibra a diferentes frecuencias en 
respuesta a un volumen variado de sonidos. 

e. En el interior dei oído medio a medida que las vibraciones son 
amplificadas por el martillo, el yunque y el estribo. 

4. <>Cuál de las siguientes afirmaciones sobre el ojo de los vertebrados 
es incorrecta ? 

a. El humor vítreo regula la cantidad de luz que entra en la pupila. 

b. La córnea transparente es una extensión de la esclerótica. 

c. La fóvea es el centro dei campo visual y solo contiene conos. 

d. El músculo ciliar funciona en la acomodación. 

e. La retina está situada inmediatamente por dentro de la coroides y 
contiene las células fotorreceptoras. 

5. Cuando la luz impacta sobre la rodopsina en un bastón, el retinol se di- 
socia de la opsina y se inicia una vía de transducción de senales que: 

a. Despolariza a las células bipolares vecinas e inicia un potencial 
de acción en una célula ganglionar. 

b. Despolariza el bastón y determina que libere el neurotransmisor 
glutamato, que excita a las células bipolares. 

c. Hiperpolariza al bastón, que reduce su liberación de glutamato, 
lo que excita a algunas células bipolares e inhibe a otras. 

d. Hiperpolariza al bastón, que aumenta su liberación de glutama- 
to, lo que excita a las células amacrinas, pero inhibe a las células 
horizontales. 

e. Convierte el cGMP en GMP, que abre los canales dei sodio e hi- 
perpolariza a la membrana, lo que determina que la rodopsina se 
blanquee. 

6. Tanto las almejas como las langostas tienen un exoesqueleto, pero 
las langostas tienen una movilidad mucho mayor. ^Por qué? 

a. Las almejas tienen sólo músculos aductores que mantienen cerra- 
da la concha, mientras que las langostas tienen tanto músculos 
abductores como aductores. 

b. La paramiosina de los músculos de la almeja mantiene los mús- 
culos en un estado de contracción de baja energia, mientras que 
los músculos de las langostas son muy similares a los músculos 
estriados de los vertebrados. 

c. Las almejas sólo pueden crecer agregando material al borde externo 
de la concha, mientras que las langostas mudan y reemplazan repe- 
tidas veces su exoesqueleto por uno más grande y más flexible. 

d. El esqueleto de la langosta se puede contraer activamente, mien- 
tras que el esqueleto de la almeja carece de su propio mecanismo 
contráctil. 

e. Las langostas tienen un exoesqueleto articulado, que permite el 
movimiento flexible de los apêndices y las partes dei cuerpo en 
las articulaciones. 

7. Durante la contracción de las fibras dei músculo esquelético de los 
vertebrados, los iones de caldo: 

a. Rompen los puentes cruzados al actuar como cofactor en la hi- 
drólisis de ATP 

b. Se unen con la troponina, lo que modifica su forma para expo- 
ner los sitios de unión a la miosina sobre la actina. 

c. Transmiten potenciales de acción desde la neurona motora hasta 
la fibra muscular. 

d. Propagan los potenciales de acción a través de los túbulos T. 

e. Restablecen la polarización de la membrana plasmática después 
de un potencial de acción. 

8. La tetania es: 

a. La contracción sostenida parcial de los principales músculos de sos- 
tén. 


b. La contracción de tipo todo o nada de una sola fibra muscular. 

c. Una contracción más fuerte resultante de la activación de múlti- 
ples unidades motoras. 

d. Una contracción regular y sostenida resultante de la suma de 
potenciales. 

e. Un estado de fatiga muscular causado por la depleción de ATP y 
la acumulación de lactato. 

f 

9. «>Cuál de las siguientes afirmaciones sobre las células musculares 

cardíacas es verdadera? 

a. Carecen de una disposición ordenada de los filamentos de acti- 
na y de miosina. 

b. Tienen un retículo sarcoplasmático menos extenso y, por tanto, 
se contraen más lentamente que las células de músculo liso. 

c. Están conectadas por discos intercalares a través de los cuales se 
propagan los potenciales de acción a todas las células dei corazón. 

d. Tienen un potencial de reposo más positivo que el umbral de 
un potencial de acción. 

e. Solo se contraen cuando son estimuladas por neuronas. 

10 . ^Cuál de los siguientes câmbios se desarrolla cuando se contrae 

una fibra de músculo esquelético? 

a. Las bandas A se acortan. 

b. Las bandas 1 se retraen. 

c. Las líneas Z se deslizan y se separan. 

d. Los filamentos delgados se contraen. 

e. Los filamentos gruesos se contraen. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Interrelación evolutiva 


En general, la locomoción sobre la tierra requiere más energia que la 
locomoción en el agua. Mediante la integración de lo que ustecl ha 
aprendido en todos estos capítulos sobre las funciones de los animales, 
explique algunas de las adaptaciones evolutivas de los mamíferos que 
sostienen los altos requerimientos energéticos que implica moverse so- 
bre la tierra. 



Los músculos esqueléticos suelen fatigarse con considerable rapidez, 
pero los músculos dçUa^çoncha de la almeja tienen una proteína deno- 
minada paramiosina qÍTe les permite sostener la contracción hasta du- 
rante un mes. A partir dèsus conocimientos sobre el mecanismo celu- 
lar de la contracción, pffpponga una hipótesis para explicar el funcio- 
namiento de la paramiosina. ^Cómo evaluaría su hipótesis experimen- 
talmente? 


Ciência, tecnologia y soeiedad 

Es posible que usted conozca a una persona anciana que ha sufrido la 
fractura de un hueso (a menudo, una cadera) debido a osteoporosis, 
una pérdida de la densidad ósea que afecta a muchas mujeres después 
de la menopausia. Para evitar la osteoporosis, los investigadores reco- 
miendan el ejercicio y una ingesta máxima de cálcio cuando una per- 
sona tiene entre 10 y 30 anos de edad. ^Es realista esperar que las per- 
sonas jóvenes se vean como ancianos? ^Cómo se podría ensenarles a 
desarrollar buenos hábitos de salud que no podrían beneficiarles antes 
de los 40 o 50 anos? 
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ENTREVISTA CON 

Gene E. Likens 

Si los científicos ganaran medallas y se las 
pusieran en la chaqueta como los generales de 
la milícia, el ecologista Gene Likens seria uno 
de los héroes más condecorados. Sus prémios 
más recientes son la Medalla Nacional de 
Ciência de 2001 y el Prémio Planeta Azul (Blue 
Planet Prize) de 2003, que reconoce a la "inves- 
tigación científica sobresaliente que contribuye 
a resolver los problemas ambientales". El doc- 
tor Likens compartió su último prémio con su 
colaborador de toda la vida, Herbert Bormann, 
con quien fue pionero en el campo de la 
"investigación ecológica a largo plazo" en el 
Hubbard Brook Experimental Forest de White 
Mountains en New Hampshire. Como presiden- 
te y director dei Instituto de Estúdios dei 
Ecosistema en Nueva York, el doctor Likens 
dirige un equipo muy numeroso de científicos 
y educadores, pero regresa a Hubbard Brook 
todos los veranos para continuar con su investi- 
gación sobre la forma en que funcionan los 
ecosistemas de bosques y acuáticos. Esta entre- 
vista se realizo en uno de los sitios históricos de 
investigación dei Hubbard Brook. 

^Cómo se convirtió Hubbard 
Brook Experimental Forest en el 
centro de su investigación 
relacionada con los ecosistemas? 

Cuando ingresé en Dartmouth en 1961 
conocí a Herb Bormann, que había concebido la 
idea de emplear pequenas cuencas de agua para 
estudiar los ecosistemas de bosques. Hubbard 
Brook Experimental Forest era ideal para este 
tipo de estúdios y estaba muy cerca. La situa- 
ción se convirtió en uno de esos acontecimien- 
tos fortuitos en los que todo sale muy bien. 

Gran parte de mi carrera como cientifico fue 
resultado de este tipo de circunstancias, esto es, 
mantener los ojos, los oídos y la mente abiertos 
y, cuando surge una oportunidad, tratar de 
aprovecharla y hacer algo productivo con ella. 

^Por qué Hubbard Brook es tan 
aíractivo como estación de 
investigación relacionada con el 
ecosistema? 

Desde el principio, nos enfrentamos a la 
complejidad de este ecosistema e intentamos 


darle un sentido. Por tanto, comenzamos con el 
estúdio de una pequena cuenca de agua. Esta 
idea era muy simple: usamos una analogia médi- 
ca; consideramos que podíamos medir las pro- 
piedades químicas de una muestra de agua, de 
una manera bastante similar a la de un médico 
que analiza las propiedades químicas de la san- 
gre, con el fin de evaluar la salud de la cuenca de 
agua, que, en este caso, representaria al paciente. 
Nuestra intención fue determinar todos los estí- 
mulos que recibía el sistema, como, por ejemplo, 
las precipitaciones, y todos los resultados produ- 
cidos, como el agua que drenaba dei sistema, 
para tratar de comprender el estado de salud dei 
paciente. En cada cuenca de agua encontramos 
un sitio en que el lecho rocoso estaba cerca de la 
superficie, donde construimos un centro de 
medición, también denominado “presa”. Toda el 
agua proveniente de la colina debía atravesar la 
presa, de manera que se podia medir la cantidad 
y la composición química dei agua con gran pre- 
cisión durante todo el ano. 

Hace cuarenta y dos anos que 
realiza estos estúdios en Hubbard 
Brook. Debe ser difícil conseguir 
los fondos para mantener la 
investigación durante tanto tiempo. 

Nuestros patrocinadores prefieren que resol- 
vamos problemas a corto plazo que requieren 
información de períodos prolongados. Por ejem- 
plo, era necesario obtener datos de Hubbard 
Brook durante mucho tiempo para determinar la - 
existência de lluvia ácida y también para propor- ’ 
cionar las bases para obtener mediciones corres- 
pondientes a plazos más breves y establecer si el / 
problema de la lluvia ácida empeoraba o mejora- 
ba. La investigación ecológica a largo plazo se ha 
convertido en un sello distintivo de los estúdios 
de Hubbard Brook. 

^Qué impacto público provocaron 
las evidencias a favor de la 
existência de la lluvia ácida en 
Hubbard Brook Forest? 

Aunque los científicos suecos también habían 
evaluado la lluvia ácida, nuestra investigación fue 
la primera que documento este acontecimiento 
en los Estados Unidos. Cuando publicamos 
nuestro primer artículo en 1972, los médios de 
comunicación lo comentaron bastante. Las evi- 


dencias que indicaban que existia un problema 
con la lluvia representaban un asunto importante 
con el que el público en general se pudo vincu- 
lar. Los datos a largo plazo obtenidos en 
Hubbard Brook dificultaban la negación de esta 
realidad y creo que seria justo decir que la cali- 
dad de estos datos contribuyó a la creación de 
las enmiendas de 1990 en el Acta de Aire Limpio 
que abordo la conexión entre la lluvia ácida y la 
combustión de los combustibles fósiles. 

Hubbard Brook también es famoso 
por los experimentos relacionados 
con los efectos de la tala de los 
bosques. £Cómo se realizan estos 
experimentos a gran escala y 
cuáles fueron los resultados 
principales? 

Un ejemplo de esta manipulación experimen- 
tal consistió en talar todos los árboles en una de 
las cuencas de agua y dejarlos donde cayeran. 
Luego usamos herbicidas para impedir que vuel- 
van a crecer durante tres anos. A conünuación, 
comparamos los datos de este experimento con 
los de una referencia no alterada. Esperábamos 
que drenara más agua de la cuenca experimental 
y el estúdio permitió confirmar nuestra hipótesis. 
Lo que no esperábamos era que las propiedades 
químicas dei agua cambiaran tanto. Por ejemplo, 
las concentraciones de nitrato en el agua aumen- 
taron hasta un nivel que superaba los estándares 
de salud pública para el consumo. La tala de los 
.r árboles altero mucho el reciclado de nitrógeno en 
' la tierra y el nitrato acumulado se desplazó junto 
y-con el agua. La velocidad de pérdida de nitrato 
se redujo después dei segundo ano, pero la con- 
centración de algunos nutrientes de la tierra, 
como, por ejemplo, el caldo, no se normalizo ni 
tampoco se recuperaron los patrones que existían 
antes de que cortáramos los árboles en 1965. 

^Cómo se relacionan estos 
experimentos de tala de árboles 
con los aspectos relacionados 
con el manejo dei bosque? 

La investigación tiene una importância funda- 
mental para comprender la manera en que fun- 
ciona este tipo de ecosistemas, pero los médios 
de comunicación populares recogieron la historia 
en relación con la controvérsia sobre la tala de 
árboles. En función de nuestra información a 
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largo plazo, en nuestro artículo publicado en 
Science en 1978 propusimos que se podían talar 
árboles en estos tipos de bosques si se respeta- 
ban algunas pautas específicas. La tala de árboles 
no debía realizarse en pendientes muy empina- 
das ni en regiones muy extensas y era evidente 
que debía protegerse ei canal de drenaje dei 
agua. Pero lo más importante era que cada sector 
no debía talarse con demasiada frecuencia. Si un 
bosque se sometía a cultivos con demasiada fre- 
cuencia, el sistema perdia nutrientes esenciales. 
Esto funciona como un jardín; si se extraen ele- 
mentos en forma continua y no se reponen, la 
tierra pierde sus nutrientes. El Forest Service 
adoptó un programa de rotación cada 100 anos 
(un sector específico dei bosque puede talarse 
solo una vez cada 100 anos) y estamos muy 
orgullosos de esta política. El protocolo de 
manejo dei bosque se basa en la ciência. 


el hielo cubría el lago. La cobertura de hielo se 
relaciona con la concentración total de calor que 
recibe el lago, de manera que indica los câmbios 
en la temperatura y el clima. Por tanto, como se 
podría esperar, el período de cobertura de hielo 
es muy variable a corto plazo porque el clima 
varia de un ano a otro. Sin embargo, los da tos a 
largo plazo muestran una disminución estadísti- 
camente significativa dei período de cobertura 
con hielo de alrededor de 19 dias en compara- 
ción con el período en la década de 1960. Ésta 
es una evidencia clara dei calentamiento global. 


única forma de realizar proyectos científicos 
grandes en la actualidad es a través de equipos, 
en particular, en los campos que destacan la 
biocomplejidad. Sin embargo, este tipo de 
ciência cooperativa requiere confianza en los 
colegas. Creo que debemos ofrecer mejor for- 
mación a los graduados para preparados para 
trabajar en equipos de investigación. 


iQué proyectos de investigación 
que se realizan en la actualidad en 
Hubbard Brook tienen más proba- 
bilidades de captar la atención de 
la comunidad ecologista y dei 
público en general? 

Richard Holmes y sus colaboradores realiza- 
ron estúdios muy meticulosos sobre poblaciones 
de aves en el Dartmouth College. Creo que uno 
de sus hallazgos más valiosos es que la cantidad 
total de especies que se encuentran en el bosque 
en la actualidad representa alrededor de una ter- 
cera parte de las que existían en 1969. En reali- 
dad, algunas especies aumentaron su número, 
mientras que otras casi desaparecieron de estos 
ambientes. Los investigadores contemporâneos 
centran su investigación en la forma que la 
depredación, la disponibilidad de alimentos y 
otros factores pueden afectar a las poblaciones de 
aves. Otro proyecto que me parece bastante 
beneficioso se desarrolla en un pequeno lago 
muy pintoresco en la parte inferior de este valle, 
denominado Mirror Lake. Uno de los procesos 
que inicié al empezar a trabajar aqui, alrededor 
de 1965, fue registrar el período de tiempo que 


Junto con su trabajo en Hubbard 
Brook, es presidente y director dei 
Instituto de Estúdios de 
ecosistemas (IES). ^Qué le motivó 
hace 20 anos a dejar un puesto 
prestigioso en Cornell por el 
desafio de dirigir un instituto para 
la investigación y la educación sin 
fines de lucro? 

Mis colegas me han formulado la misma pre- 
gunta muchas veces y algunos creen que estoy 
loco. La descripción dei empleo en el IES expli- 
caba básicamente que podia hacer todo lo que 
quisiera mientras lo hiciera bien. Eso me gustó 
mucho. Soy el director fundador dei IES y estoy 
muy orgulloso dei modo en que el Instituto creó 
una reputación internacional tan importante. 
Tenemos un personal científico sobresaliente que 
a menudo trabaja de manera cooperativa en pro- 
yectos que oscilan desde la existência dei meji- 
llón cebra invasor ( Dreissena polymorpha ) en el 
rio Hudson hasta la ecologia de enfermedades 
infecciosas, como, por ejemplo, la enfermedad 
de Lyme. 


Con respecto al entrenamiento, 
el IES complementa su misión 
científica con programas 
educativos. ^Existen 
oportunidades para los 
estudiantes? 

Tenemos un programa de NSF Research 
Experiences for Undergraduates (REU). Todos 
los veranos se seleccionan entre 10 y 12 estu- 
diantes que, además de participar en investiga- 
ción, aprenden a redactar artículos científicos y 
a buscar empleo y desarrollan temas sobre 
ética científica. Dos de los estudiantes elegidos 
este ano desarrollan su investigación en 
Hubbard Brook y el resto dei grupo vendrá de 
visita la próxima semana. 


iQué atracción encuentra en la 
investigación multidisciplinaria 
en equipo que dirige en el IES? 

Muchos cerebros suelen poder lograr avan- 
ces más rápidos y mejores que uno solo. La 


iQué parte de su educación, 
formal o de otro tipo, le hizo 
interesarse tanto por la naturaleza? 

Me crié en una pequena granja en Indiana 
y durante mi primera infancia vivia descalzo, 
paseando por los bosques y, en particular, 
alrededor de los lagos. Cuando fui al colégio 
pensaba convertirme en maestro de escuela y 
entrenador de béisbol. Sin embargo, tenía un 
profesor que insistia en que fuera a la univer- 
sidad. Entonces, para liberarme de su presión, 
solicité ingresar en el colégio preuniversitario 
y fui a la Universidad de Wisconsin, donde 
estudié sistemas de lagos. Éste fue otro suceso 
casual maravilloso que se presentó en mi 
vida. 


Gmn parte de mi carrem como cientifico fue resultado de este 
típõ ijk '■çirçunsiçméiáSf, esto és, mantener los ojos, los oíclos y 
la ?if|g§£ dbierps y ^ânclo surge una oportunidaá, tratar de 
üprovecharla y hacer algo productivo con cila. 








V 




iCómo afectaron los 42 anos de 
v experiencia en Hubbard Brook a 
gsu visión de la naturaleza? 

/ Hubbard Brook me proporciono temas 
’ interesantes para investigar. Cuando ingresé era 
un nino ingénuo criado en una granja. Aqui 
aprendí a usar técnicas muy sofisticadas para 
resolver problemas relacionados con este siste- 
ma complejo e intenté ayudar a las personas a 
comprender la razón por la cual es importante 
proteger la complejidad de los ecosistemas 
naturales. Es necesario proteger la naturaleza 
porque aporta el sistema de soporte vital bási- 
co: aire limpio, agua limpia, tierra limpia y ali- 
mentos. Si se les da una oportunidad, estos 
ecosistemas podrán proporcionar el soporte 
vital que necesitamos. Este aprendizaje en 
Hubbard Brook cambio mi vida. Y ^puede 
creer que alguien me pague por trabajar en un 
lugar tan maravilloso? 
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A Fig. 50-1. Riqueza de la biosfera evidente en una selva de 
Panamá. 
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Conceptos clave 


50-1 La ecologia es el estúdio de las interacciones 
entre los organismos y el ambiente 

50-2 Las interacciones entre los organismos y el 

ambiente limitan la distribución de las especies 

50-3 Los factores bióticos y abióticos inciden sobre la 
estructura y la dinâmica de los biomas acuáticos 

50-4 El clima determina en gran medida la 
distribución y la estructura de los 
biomas terrestres 


Panorama general 


Campo de aplicación de la ecologia 

L os organismos son sistemas abiertos que interactúan de 
forma continua con su ambiente, un tema que ya ha sur- 
gido en muchas ocasiones en este libro. El estúdio cientí- 
fico de las interacciones entre los organismos y el ambiente se 
denomina ecologia (dei griego oikos , casa, y logos, estúdio). Estas 
interacciones determinan tanto la distribución de los organismos 
como su abundancia, lo que implica tres preguntas que los eco- 
logistas suelen formular en relación con los organismos: «jdónde 
viven?, ^por qué viven en ese sitio? y ^cuántos hay? Los ecolo- 
gistas también evalúan la forma en que las interacciones entre los 
organismos y el ambiente afectan a ciertos fenómenos, como, por 
ejemplo, la cantidad de especies que viven en un área determi- 
nada, el reciclado de nutrientes en un bosque o en un lago y el 
crecimiento de las poblaciones. 

Debido a su amplia esfera de acción, la ecologia es un área de 
la biologia muy compleja e interesante, como también una de las 
de mayor importância. La ecologia revela la riqueza de la biosfe- 
ra -que abarca todas las zonas de la Tierra habitadas por seres 
vivos- y puede proporcionar los conceptos básicos que contri- 
buyen a conservar y mantener esta riqueza, que, en la actualidad, 
se ve más amenazada por la actividad humana que en épocas 


anteriores. La riqueza de la biosfera se evidencia, sobre todo, en 
las selvas tropicales, como, por ejemplo, en la selva de Panamá, 
donde vive el escarabajo hércules ( Dynastes Hercules) que se 
observa en la figura 50-1. Las selvas tropicales terrestres alber- 
gan vários millones de especies, incluyendo entre 5 y 30 millo- 
nes de especies de insectos, ararias y otros artrópodos que 
todavia no se han descrito. De hecho, cada sector de la biosfera 
está habitado por múltiples formas de vida, la mayoría de las cua- 
les son desconocidas para la ciência, en especial, las microbianas. 
Este capítulo presenta la ciência de la ecologia y describe algunos 
de los factores, tanto vivientes como no vivientes, que afectan a 
la distribución de los organismos. Además, se describen los tipos 
principales de ambientes acuáticos y terrestres donde viven los 
organismos y donde van los ecologistas para estudiarlos. 


Concepto 


i 

La ecologia 0 el estúdio de las 
interacciones entre los j 

organismos y el ambiente 

Los seres humanos siempre se interesaron por la distribución y ■ 

la abundancia de otros organismos. Como cazadores y recolectores, 
los individuos prehistóricos tuvieron que conocer los sitios donde 
podían hallar gran cantidad de presas para cazar y plantas 
comestibles. Con el desarrollo de la agricultura y la domesticación 
de los animales, las personas obtuvieron más conocimientos sobre la 
forma en que el ambiente afecta a la proliferación, la supervivencia 
y la reproducción de las plantas y los animales. Más adelante, diver- 
sos naturalistas, desde Aristóteles hasta Darwin, observaron y des- 
cribieron a los organismos en sus ambientes naturales y registraron 
estas observaciones de manera sistemática. Puesto que el procedi- 
miento descriptivo todavia puede ofrecer información muy intere- 
sante a la ciência dei descubrimiento (véase cap. 1), las ciências 
naturales siguen siendo un componente fundamental de la ecologia. 
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Además de su larga historia como ciência descriptiva, la eco- 
logia también es una ciência experimental. Pese a las dificultades 
para desarrollar experimentos en ambientes naturales, los ecolo- 
gistas suelen evaluar sus hipótesis en este tipo de ambientes. La 
investigación de larga duración realizada por Gene Likens y sus 
colaboradores en Hubbard Brook Experimental Forest represen- 
ta un ejemplo (véase la entrevista en las páginas 1078-1079). 
Otros ejemplos de estúdios de campo son aquellos en los que los 
investigadores determinan el impacto de la acción de los herbívo- 
ros (que se alimentan de plantas) sobre la diversidad de especies 
de plantas por medio de la comparación de escenarios abiertos 
de control con sistemas cerrados experimentales disenados para 
evitar ciertas especies de herbívoros. Quizá debido a que la eco- 
logia evalúa sistemas complejos que desafían a la capacidad de 
los científicos para obtener resultados uniformes, los ecologistas 
han sido innovadores en las áreas de diseno experimental y de 
aplicación de deducciones estadísticas. En esta unidad se pre- 
sentan muchos ejemplos de experimentos ecológicos. 

Ecologia y biologia evolutiva 

La ecologia y la biologia evolutiva son ciências muy relacio- 
nadas entre si. La gran cantidad de observaciones realizadas por 
Darwin sobre la distribución de los organismos y sus adaptacio- 
nes a ambientes específicos le llevaron a proponer que los facto- 
res ambientales que interactuaban con la variación dentro de las 
poblaciones podían producir câmbios evolutivos (véase cap. 22). 
En la actualidad hay muchas evidencias que indican que los acon- 
tecimientos que se producen en un marco de tiempo ecológico 


El clima en el norte de Australia 
es cálido y húmedo con 
sequías estacionaies.. 



En el sur de Australia los 
inviernos son frios y 
húmedos y los veranos, 
cálidos y secos. 

▲ Fig. 50-2. Distribución y abundancia dei canguro rojo 
Australia, con base en observaciones aéreas. 


en 


(minutos, meses y anos) se traducen en efectos en una escala más 
prolongada de tiempo evolutivo (décadas, siglos, milênios). Por 
ejemplo, los halcones que se alimentan de ratones ejercen un 
impacto inmediato sobre la población de presas, al matar a ciertos 
indivíduos y, de esta manera, reducir el tamano de la población 
(efecto ecológico) y alterar los genes (efecto evolutivo). Un efecto 
evolutivo a largo plazo de esta interacción entre los depredadores 
y las presas podría ser la selección de ratones con pelajes de color 
que les permita camuflarse. 

Los organismos y el ambiente 

El ambiente donde vive un organismo abarca componentes 
abió ticos o no vivientes -factores químicos y físicos, como la 
temperatura, la luz, el agua y los nutrientes- y bióticos o vivien- 
tes: todos los organismos (biota) que forman parte dei ambiente 
donde se encuentra el indivíduo. Otros organismos pueden com- 
petir con un indivíduo por los alimentos y otros recursos, con- 
vertirlo en su presa, parasitado, proporcionarle alimentos o 
cambiar las características físicas y químicas de su ambiente. 

El tema de la influencia relativa de los diversos componentes 
ambientales, tanto abióticos como bióticos, suele ser el núcleo cen- 
tral de los estúdios ecológicos. Por ejemplo, en la figura 50-2 se 
muestra la distribución geográfica dei canguro rojo en Australia y 
se ilustra el fundamento de dos aspectos ecológicos comunes: <>qué 
factores ambientales limitan el ambiente geográfico o la distribución 
de una especie como el canguro rojo? y <>qué factores determinan 
su abundancia ? En la figura 50-2 se presentan algunos de los fac- 
tores climáticos que los ecologistas podrían considerar en el caso 

de los canguros rojos. Se debe sena- 
lar que los canguros rojos no viven 
en la periferia de Australia, donde 
el clima varia de húmedo a muy 
húmedo. También cabe destacar que 
los canguros rojos son más abun- 
dantes en unas pocas áreas, som- 
breadas en color marrón oscuro y 
naranja, donde el clima es más seco 
y más variable de un ano a otro. 
Cerca de los extremos de su distri- 
bución geográfica, donde el clima 
es más húmedo que en el interior y 
el mapa está sombreado de color 
marrón claro, los canguros rojos 
escasean. 

Estos patrones sugieren que un 
factor abiótico, como la cantidad y 
la variabilidad de las precipitacio- 
nes, influye en la distribución de 
los canguros rojos en Australia. Sin 
embargo, ^solo los factores abióticos 
afectan a la distribución de los can- 
guros rojos? Es probable que el clima 
influya en las poblaciones de estos 
animales de manera indirecta, a tra- 
vés de factores bióticos, como, por 
ejemplo, patógenos, parásitos, com- 
petidores, depredadores y disponi- 
bilidad de alimentos. Por ejemplo, 
^albergan las regiones más húme- 
das patógenos y parásitos letales 
para los canguros rojos? Por lo 
general, los ecologistas deben con- 


Los canguros rojos 
aparecen en la 
mayoría de las regiones 
semiáridas y áridas dei 
interior, donde Jas 
precipitaciones*sg# 
relativamente escjsas 
y varían de un 
ano a otro. jéí' 


* 

-:-*P 


*V 


sj El sudeste de Australia 
tiene un clima frio y húmedo. 
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siderar muchos factores e hipótesis alternativas citando intentan 
explicar patrones de distribución y de abundancia. 

Subcampos de la ecologia 

La ecologia puede dividirse en áreas de estúdio que van desde 
la ecologia de los organismos individuales hasta la dinâmica de 
los ecosistemas y los paisajes (fig. 50-3). Aunque cada uno de 
estos subcampos tiene ciertos términos y aspectos científicos 
específicos, los estúdios ecológicos modernos cruzan los limites 
entre estas áreas tradicionalmente separadas. 

La ecologia de organismos puede subdividirse en ecologia 
fisiológica, ecologia evolutiva y ecologia conductual y se ocupa 
de la forma en que la estructura, la fisiologia y la conducta (en 
los animales) de los organismos se enfrentan a los desafios dei 
medio ambiente. 

Una población es un conjunto de individuos de la misma 
especie que viven en un área geográfica determinada. La ecolo- 
gia poblacional se dedica, principalmente, a los factores que 
afectan a la cantidad de individuos de una determinada especie 
que viven en un área concreta. 

Una comunidad está compuesta por todos los organismos de 
todas las especies que habitan en un área determinada, es decir, 


la agrupación de poblaciones de muchas especies diferentes. Por 
tanto, la ecologia de la comunidad trata el conjunto completo 
de especies que interactúan en una comunidad. Esta área de 
investigación se centra en la manera en que algunas interaccio- 
nes, como la depredación, la competência y la enfermedad, y 
algunos factores abióticos, como los distúrbios, comprometen la 
estructura y la organización de la comunidad. 

Un ecosistema está compuesto por todos los factores abióti- 
cos junto con la comunidad completa de especies que viven en 
una zona determinada. Un ecosistema -por ejemplo, un lago- 
puede albergar muchas comunidades distintas. En la ecologia 
dei ecosistema, el énfasis se pone en el flujo de energia y en el 
reciclado de sustancias químicas entre los diversos componentes 
bióticos y abióticos. 

La ecologia dei paisaje se ocupa de los conjuntos de ecosis- 
temas -se observan dos ejemplos en una hilera de árboles ubica- 
da junto a la ribera de un rio que atraviesa una llanura con escasa 
vegetación o los parches de arrecifes de coral rodeados de fane- 
rógamas marinas- y la manera en que están organizados en una 
región geográfica. Todos los paisajes terrestres o marinos están 
compuestos de por un mosaico de diferentes tipos de “parches”, 
una característica ambiental que los ecologistas denominan dis- 
tribución en mosaico (en parches). La investigación sobre la 



(a) Ecologia dei 
organismo. 

^Cómo eligen las 
ballenas jorobadas los 
sitios para parir? 


(b) Ecologia poblacional 

<j.Qué factores ambientales 
afectan la tasa reproductiva 
de los ratones de campo? 


(e) Ecologia dei paisaje. 

<iHasta qué punto los árboles que limitan 
los bordes de los canales de drenaje en este 
paisaje sirven como corredores de dispersión 
para los animales de los bosques? 


(c) Ecologia de la comunidad. 

<- Qué factores influyen sobre 
la diversidad de especies que 
constituyen una selva específica? 


(d) Ecologia dei ecosistema. 

<iQué factores controlan el 
rendimiento de la fotosíntesis en un 
ecosistema de pradera templada? 


A Fig. 50-3. Ejemplos de preguntas en diferentes subcampos de la ecologia. 
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ecologia de los paisajes se dedica, sobre todo, a los factores que 
controlan los intercâmbios de energia, matéria y organismos 
entre los parches de ecosistemas que constituyen el paisaje 
terrestre o marino. 

La biosfera es el ecosistema global, es decir, la suma de todos 
los ecosistemas dei planeta. Este área más amplia de la ecologia 
engloba la porción de la Tierra habitada por seres vivos: la atmos- 
fera hasta una altitud de vários kilometros, la tierra que descien- 
de e incluye rocas subacuáticas, por lo menos, a 3 kilometros por 
debajo dei nivel dei mar, lagos y manantiales, cuevas y océanos 
hasta profundidades de vários kilometros. Un ejemplo de inves- 
tigación relacionada con la biosfera es el análisis de la forma en 
que los câmbios en la concentración atmosférica de C0 2 pueden 
afectar al clima de la Tierra y, en definitiva, a toda la vida. 

Ecologia y aspectos ambientales 

Debido a que el término ecologia se emplea de manera errónea 
con tanta frecuencia en el lenguaje popular, para definir los 
problemas ambientales, es importante aclarar la diferencia 
entre ecologia y ambientalismo (que impulsa la protección o la 
conservación dei ambiente natural). Para abordar los problemas 
ambientales debemos entender las relaciones, a menudo compli- 
cadas y delicadas, que existen entre los organismos y el ambiente. 
La ciência de la ecologia proporciona las bases para esta com- 
prensión. Si, por ejemplo, se sabe que el fosfato promueve el cre- 
cimiento de las algas en los lagos, se debe decidir la limitación 
dei uso de fertilizantes ricos en fosfato en las áreas que rodean a 
los lagos para evitar que se acumulen demasiadas algas. 

Gran parte de los conocimientos actuales sobre temas ambien- 
tales con que cuenta la sociedad provienen dei libro Silent Spring 
que publico Rachel Carson en 1962 (fig, 50-4). En este libro, 
que se considera un clásico, Carson advirtió que el uso indiscri- 
minado de pesticidas como el DDT producía la disminución no 
deseada de varias poblaciones de organismos no daninos. En la 
actualidad, la lluvia ácida, la inanición localizada en ciertas áreas, 
agravada por el uso erróneo de la tierra y por el crecimiento de 
la población, la contaminación de la tierra y el agua con desechos 
tóxicos y la lista creciente de especies extintas o en vias de extin- 
ción, debido a la destrucción de sus ambientes, son solo algunos 
de los problemas que amenazan al hogar que compartimos con 
millones de otras formas de vida. 

Muchos ecologistas influyentes, como, por ejemplo, Gene 
Likens, reconocen que tienen la responsabilidad de educar a los 
legisladores y al público, en general, para que conozcan las deci- 
siones que afectan al ambiente. Una parte importante de esta res- 
ponsabilidad consiste en comunicar la complejidad científica de 


◄ Fig. 50-4. Rachel Carson. En 

Silent Spring, un libro fundamen- 
tal para el movimiento ambienta- 
lista moderno, Carson ofreció un 
mensaje amplio: "El 'control de la 
naturaleza' es una frase concebida 
en la arrogancia, procedente de la 
biologia y la filosofia de la edad de 
Neanderthal, cuando se suponia 
que la naturaleza servia para la 
conveniência dei hombre". 


los problemas ambientales. Los políticos y los abogados suelen 
buscar respuestas definitivas para este tipo de preguntas ambien- 
tales, como, por ejemplo, la cantidad de bosque antiguo que se 
requiere para “salvar” al búho manchado. Aunque los estúdios 
ecológicos pueden proporcionar información esencial para la 
toma de decisiones sobre la conservación de los ambientes, las 
respuestas a este tipo de cuestiones suelen abarcar otras pregun- 
tas: ^cuántas lechuzas se deben salvar?, <>qué grado de urgência 
se asocia con su protección?, «jçuánto tiempo pueden sobrevivir 
en la región de bosque con que cuentan? Los ecologistas pueden 
contribuir a obtener respuestas a estas preguntas para que el 
público y los legisladores puedan tomar decisiones informadas 
sobre los aspectos ambientales. 

Aunque la información ecológica de que se dispone siempre 
es incompleta, las decisiones no pueden esperar hasta que se 
conozcan todas las respuestas. Pero, con lo que se sabe sobre las 
interconexiones existentes en la biosfera, es probable que sea 
sensato respetar el principio precautorio, que puede expresarse 
simplemente como “más vale prevenir que curar”. Aldo Leopold, 
el famoso conservacionista de vida silvestre, expresó este princi- 
pio de una forma muy adecuada en su frase: “El mantenimiento 
de todas las partes es la primera precaución que se debe tomar 
para conseguir una reparación inteligente”. 



1. Diferencie los términos ecologia y ambientalismo. <>Cómo 
se relaciona la ecologia con el ambientalismo? 


2. [De qué modo puede un suceso que se produce en una 
escala de tiempo ecológica afectar a los suceso s que se 
desarrollan en una escala de tiempo evolutiva? 

3. <> Dentro de qué áreas de la ecologia actúa directamente 
cada uno de los siguientes ecologistas?: a) uno que estu- 
dia la distribución y la abundancia de canguros rojos en 
Austraiia, b) uno que evalúa câmbios por los cuales 
ciertas especies de plantas abundan más en un bosque 
después de un incêndio. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


X 

Las interacciones entre los 
organismos y el ambiente limitan 
la distribución de las especies 

En el capítulo 22 se comento el tema de la biogeografía , que 
es el estúdio de la distribución pasada y presente de las especies 
en el contexto de la teoria de la evolución. Hace tiempo, los eco- 
logistas reconocieron patrones globales y regionales en la distri- 
bución de los organismos dentro de la biosfera. Los canguros 
viven en Austraiia, pero no en los Estados Unidos, mientras que 
el antílope americano vive en el oeste de los Estados Unidos, 
pero no en Europa ni en África. Hace más de un siglo, Darwin, 
Wallace y otros naturalistas comenzaron a identificar patrones 
amplios de distribución por medio de la delimitación de regio- 
nes biogeográficas (fig. 50-5). En la actualidad, estas regiones 
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A Fig. 50-5. Regiones biogeográficas. Los desplazamientos conti- 
nentales y las barreras, como los desiertos y los limites montanosos, 
contribuyen al desarrollo de la flora y la fauna características de las 
regiones biogeográficas principales de la Tierra. Las zonas no están deli- 
mitadas en forma estricta sino que se superponen en sectores donde 
coexisten especies procedentes de regiones adyacentes. 


biogeográficas se asocian con patrones de desplazamiento que se 
produjeron después de la ruptura dei supercontinente Pangea 
(véase cap. 26). 

La biogeografía proporciona un buen punto de partida para 
comprender los limites de la distribución geográfica de una espe- 
cie. Con el fin de comprender la forma en que los ecologistas 
pueden obtener estos conocimientos, se desarrollará la serie de 
preguntas que se presenta en el algoritmo de la figura 50 - 6 . 

Dispersión y distribución 

Los movimientos^ de los indivíduos desde centros con gran 
densidad de población o desde su área de origen, denominado 
dispersión, contribuyen a la distribución global de los organis- 
mos. Por ejemplo, <>por qué no hay canguros en los Estados 
Unidos? Un biogeógrafo podría proponer esta simple hipótesis: 


no pudieron llegar allí porque había una barrera que impidió su 
dispersión; el área fue inaccesible para los canguros desde su 
aparición en la Tierra. Sin embargo, aunque los canguros terres- 
tres no llegaron a los Estados Unidos por sus propios médios, 
algunos otros organismos adaptados para la dispersión a través 
de distancias prolongadas, como, por ejemplo, algunas aves, 
lograron superar estas barreras. La dispersión de los organismos 
es crucial para entender tanto el aislamiento geográfico durante 
la evolución (véase cap. 24) como los patrones amplios de dis- 
tribución geográfica de las especies. 


Expansiones de los limites naturales 

El papel de la dispersión se demuestra cuando los organismos 
amplían sus limites naturales al introducirse en áreas donde no 
habían vivido antes. Por ejemplo, Bubulcus ibis (nombre común 
garza bueyera) (véase fig. 53-10), una especie distribuida amplia- 
mente en África, Eurasia y Australia, no se encontraba en América 
hace 200 anos. Pero a finales de la década de 1800, algunas de estas 
poderosas aves voladoras lograron atravesar el Océano Atlântico 
y colonizar la región nordeste de América dei Sur. Desde este 
sitio, las aves gradualmente se diseminaron hacia el norte a tra- 
vés de América Central e ingresaron en América dei Norte hasta 
llegar a Elorida en la década de 1950. Desde entonces se distri- 
buyeron ampliamente y en la actualidad cuentan con poblacio- 
nes en zonas tan occidentales como la costa dei Pacífico y tan 
hacia el norte como la región dei sur de Canadá. El grajo de cola 
grande, un ave grande y llamativa relacionada con los mirlos y las 
oropéndolas, es otra especie que expandió sus limites naturales 
con el paso dei tiempo y se desplazó hacia el norte desde la costa 
dei Golfo de México y el Valle de Rio Grande (fig. 50 - 7 ). 

Las expansiones de los limites naturales muestran con clari- 
dad la influencia de la dispersión sobre la distribución, pero, 
pocas veces, es posible observar este tipo de dispersión. Como 
consecuencia, los ecologistas a menudo desarrollan métodos expe- 
rimentales para comprender mejor la función de la dispersión en 
la limitación de la distribución de las especies. 


Trasplantes de especies 

Una manera directa de determinar si la dispersión es un fac- 
tor esencial en la limitación de la distribución consiste en 



A Fig. 50-6. Diagrama de flujo de los factores limitantes de la Factores 

distribución geográfica. A medida que los ecologistas evalúan los físicos 

factores que limitan la distribución de una especie suelen considerar 
una serie de preguntas como las siguientes. 


Agua 
Oxigeno 
Salinidad 
Nutrientes 
dei suelo, etc. 


Temperatura 

Luz 

Estructura de la tierra 
Fuego 

Humedad, etc. 
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▲ Fig. 50-7. Diseminación de crias de poblaciones de grajos de 
cola grande en los Estados Unidos entre 1974 y 1996. El grajo 
expandió su área reproductiva en forma notable en solo 22 anos. 


observar los resultados de los trasplantes intencionales o acci- 
dentales de una especie hacia zonas donde no se hallaba con 
anterioridad. Para considerar que un trasplante es eficaz, algu- 
nos de los organismos no solo deben sobrevivir en el área nueva 
sino que además deben reproducirse en esta región. Por tanto, 
el êxito de un trasplante no puede determinarse hasta después 
de haber terminado, por lo menos, un ciclo de vida. Si un tras- 
plante tiene êxito, se puede llegar a la conclusión de que el 
limite potencial de la. especie es mayor que su limite real, en 
otras palabras, la especie podría vivir en ciertas áreas donde no 
habita en la actualidad. 

Las especies introducidas en zonas geográficas nuevas suelen 
alterar las comunidades y los ecosistemas de esa zona y, por lo 
general, se diseminan bastante más allá dei área donde estaban 
inicialmente (véase cap. 55). En consecuencia, los ecologistas no 
suelen realizar experimentos de trasplante en la actualidad; en 
cambio, documentan los resultados obtenidos cuando una espe- 
cie se trasplanta con otros fines, como, por ejemplo, para intro- 
ducir animales para la caza o para la pesca deportiva o cuando se 
trasplanta una especie de manera accidental. 

Conducta y selección dei hábitat 

Como se demuestra en los experimentos de trasplante, algu- 
nos organismos no ocupan todo su limite potencial, incluso 
aunque sean capaces de dispersarse hacia esas áreas no ocupa- 
das. Para proseguir con la serie de preguntas de la figura 50-6, 
ddesempena la conducta un papel en la limitación de la distri- 
bución en estos casos? Cuando los individuos parecen evitar 
ciertos hábitats, incluso aunque sean adecuados para ellos, su 
distribución puede verse limitada por la conducta de selección 
dei hábitat. Aunque la selección dei hábitat se aplica general- 
mente a los animales, las plantas también pueden elegir sus 
ambientes -por ejemplo, por medio de la producción de semi- 
llas que germinan solo en condiciones ambientales determina- 



das- pese a que las plantas no pueden moverse una vez que 
produjeron raíces. 

Aunque la selección de los ambientes es uno de los procesos 
ecológicos menos conocidos, algunos tipos se han evaluado en 
forma meticulosa, como, por ejemplo, la selección de hábitat 
desarrollada por varias especies de insectos. Los insectos hembra 
suelen poner sus huevos solo en respuesta a un conjunto de estí- 
, mulos muy limitado, lo que podría restringir la distribución de 
los insectos a ciertas especies de plantas huésped. Por ejemplo, 
las larvas de los barrenillos dei maíz europeos se pueden alimen- 
tar de una amplia variedad de plantas, pero se desarrollan en 
forma casi exclusiva en el maíz porque las hembras que ponen 
los huevos se sienten atraídas por los olores producidos por esta 
planta. También cabe considerar la ecologia de los mosquitos 
anofeles. Estos insectos son portadores de enfermedades, por lo 
que se han evaluado extensivamente con el fin de erradicar el 
paludismo de las áreas tropicales. Cada especie suele asociarse 
con un tipo de hábitat específico. Es sorprendente que grandes 
áreas de hábitat tropical, en apariencia adecuado, estén comple- 
tamente libres de mosquitos peligrosos. La selección dei hábitat 
a través dei sitio donde los mosquitos hembra depositan los hue- 
vos parece limitar su distribución. 

Podría parecer que un mosquito tropical es deficiente porque 
no pone sus huevos en arrozales apropiados. Pero esta conducta 
solo puede reflejar el hecho de que los arrozales son un ambien- 
te evolutivo reciente y que el mosquito no está adaptado a él. La 
adaptación no es instantânea y la evolución no produce organis- 
mos adaptados a todos los ambientes a la perfección (véase cap 
23). 

Factores bióticos 

Si la conducta no limita la distribución de una especie, la 
siguiente pregunta es si los factores bióticos, esto es, otras espe- 
cies, son las responsables de la limitación. En muchos casos, una 
especie no puede completar su ciclo de vida si se traslada a 
una zona nueva. Esta incapacidad de sobrevivir y reproducirse 
puede deberse a interacciones negativas con otros organismos en 
forma de depredación, parasitismo, enfermedad o competición. 
Tanto la supervivencia como la reproducción pueden restringir- 
se debido a la ausência de otras especies de las que dependen las 
especies trasplantadas. Por ejemplo, la falta de una especie poli- 
nizadora específica podría impedir la reproducción de una plan- 
ta trasplantada, abncpe esta dependencia específica es poco 
frecuente. Los ejem]3fcs más comunes de limitación biótica sobre 
la distribución geograjka incluyen a los depredadores (organis- 
mos que matan a stí$' presas) y a herbívoros (organismos que 
comen plantas o algas). En términos simples, los organismos que 
comen pueden limitar la distribución de los organismos comidos 
por ellos. 

A continuación examinaremos un caso específico de un her- 
bívoro que limita la distribución de una especie comestible. En 
ciertos ecosistemas marinos suele observarse una relación inver- 
sa entre la abundancia de erizos de mar y de algas marinas (algas 
marinas gigantes, como las kelp). Donde hay gran cantidad de 
erizos de mar que se alimentan de algas marinas y de otras algas 
no se establecen colonias importantes de estas plantas. Esto 
implica que la distribución local de las algas marinas parece estar 
limitada por los erizos de mar. Esta clase de interacción puede 
evaluarse por medio de experimentos de “eliminación y agrega- 
ción”. En estúdios realizados cerca de Sydney, Australia, W J. 
Fletcher de la University of Sydney evaluó la hipótesis que esta- 
blecía que los erizos de mar eran un factor biótico limitante para 
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la distribución de las algas marinas. Fletcher considero que si 
esta hipótesis era correcta, las algas marinas deberían invadir un 
área en la que hubiera disminuido la cantidad de erizos de mar. 
En cambio, si se agregaban erizos a un área rica en algas marinas, 
las algas debían disminuir. Una complicación de este estúdio es 
que suele haber muchos otros herbívoros además de los erizos de 
mar en los ambientes donde pueden proliferar las algas marinas; 
esto implica que Fletcher debía realizar una serie de manipula- 
ciones en sus experimentos de campo para aislar la influencia de 
los erizos de mar sobre las algas marinas en su área de estúdio 
(fig. 50-8) 

Además de la depredación y la alimentación de los herbí- 
voros, la presencia de recursos alimenticios, parásitos, enfer- 
medades y organismos competidores o su ausência pueden 
actuar como limitaciones bióticas para la distribución de las 
especies. Lamentablemente, algunos de los casos más impor- 
tantes de limitación se produjeron cuando los seres humanos 
introdujeron (de forma accidental o intencionada) depredado- 
res exóticos o enfermedades en áreas nuevas que eliminaron a 
las especies nativas. Se pueden hallar ejemplos de este tipo de 
impactos en el capítulo 55, que trata sobre ecologia conserva - 
cionista. 


Factores abióticos 

La última pregunta en el diagrama de flujo considera los fac- 
tores abióticos como limitantes de la distribución. La distribu- 
ción global de los organismos refleja muy bien la influencia de 
los factores abióticos, como, por ejemplo, las diferencias regio- 
nales en la temperatura, el agua y la luz solar. Debemos recordar 
que el ambiente se caracteriza tanto por heterogeneidad espacial 
como por heterogeneidad temporal. En otras palabras, el ambien- 
te varia tanto en función dei tiempo como dei espado. Aunque 
dos regiones de la Tierra pueden experimentar condiciones dis- 
tintas en un momento determinado, las fluctuaciones diarias y 
anuales de los factores abióticos pueden atenuar o acentuar las 
diferencias regionales. 

Temperatura 

La temperatura ambiental es un factor importante en la distri- 
bución de los organismos, debido a su efecto sobre los procesos 
biológicos. Las células pueden estallar si el agua que contienen se 
congela (a temperaturas por debajo de 0 °C) y las proteínas de la 
mayoría de los organismos se desnaturalizan por encima de los 

45 °C Además, pocos organismos pueden 
mantener un metabolismo activo cuando 
la temperatura es muy alta o muy baja. 
Algunas adaptaciones permiten que algu- 
nos organismos, como, por ejemplo, los 
procariontes termófilos (véase cap. 27), 
vivan a pesar de que la temperatura no se 
encuentra dentro de los limites aceptables 
para otros seres vivos. 

La temperatura interna de un organis- 
mo depende dei intercâmbio de calor con 
su medio ambiente y la mayoría de los 
organismos no pueden mantener la tem- 
peratura de los tejidos más de unos pocos 
grados por encima o por debajo de la tem- 
peratura ambiental (véase cap. 40). Como 
endotermos, los mamíferos y las aves son 
las excepciones principales, pero incluso 
las especies endotérmicas funcionan mejor 
dentro de intervalos de temperatura ambien- 
, 'tal bastante estrechos. 



La gran variación en la disponibilidad 
de agua entre las distintas regiones es otro 
factor importante para la distribución de 
las especies. Los organismos que viven en 
agua dulce y los que viven en el mar per- 
manecen sumergidos en ambientes acuáti- 
cos, pero la mayoría están limitados a los 
ambientes de agua dulce o salada debido a 
su capacidad limitada de osmorregulación. 
Los organismos terrestres se enfrentan a 
una amenaza de deshidratación casi cons- 
tante y su distribución global refleja su 
capacidad de obtener y conservar agua. 
Los organismos dei desierto revelan varias 
adaptaciones para adquirir y conservar 
agua en los ambientes más secos, como se 
describió en el capítulo 44. 


Figurá 50--8’ 

t,La alimentación de los erizos de mar y de las lapas 
afecta a la distribución de las algas marinas? 

EXPERIMENTO 


W. J. Fletcher evaluó los efectos de la presencia de dos animales que se 
alimentan de algas, los erizos de mar y las lapas, sobre la abundancia de algas marinas cerca 
de Sydney, Australia. En áreas adyacentes al sitio de control se eliminaron los erizos, las lapas 
o ambos. 


Fletcher observo una gran diferencia en el crecimiento de las algas mari- 





nas entre las áreas con erizos de mar y las que carecían de ellos. 
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La eliminación de 
las lapas y los 
erizos o solo de los 
erizos aumento en 
forma notable la 
proliferación de 
las algas marinas. 
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CONCLUSIÓN 


La eliminación de las lapas y de los erizos produjo un gran aumento de 
las algas, lo que indica que ambas especies ejercen cierta influencia sobre la distribución de 
las algas. Pero como la eliminación de los erizos de mar aumento el crecimiento de las algas y, 
a la vez, la eliminación exclusiva de las lapas ejerció un efecto escaso, Fletcher llegó a la con- 
clusión de que los erizos de mar ejercían un impacto mucho mayor que las lapas sobre la limi- 
tación de la distribución de las algas marinas. 
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Luz solar 

La luz solar proporciona la energia que impulsa casi todos los 
ecosistemas, aunque solo las plantas y otros organismos que reali- 
zan la fotosíntesis utilizan esta fuente de energia de forma directa. 
La intensidad de la luz no es el factor más importante en la limita- 
ción dei crecimiento de las plantas en muchos ambientes terrestres, 
aunque la sombra producida por el estrato superior de un bosque 
determina una competición por la luz en el estrato inferior. No obs- 
tante, en los ambientes acuáticos, la intensidad y las características 
de la luz limitan la distribución de los organismos que realizan la 
fotosíntesis. Cada metro de profundidad de agua absorbe de forma 
selectiva alrededor dei 45% de la luz roja y el 2% de la luz azul que 
la atraviesa. Como consecuencia, la mayor parte de la fotosíntesis se 
lleva a cabo en los ambientes acuáticos relativamente cercanos a la 
superfície. Los organismos que desarrollan la fotosíntesis absorben 
parte de la luz que penetra en el agua y esto disminuye aun más los 
niveles de luz en las regiones profundas dei ambiente acuático. 

La luz también es importante para el desarrollo y la conducta 
de muchos organismos sensibles a los fotoperíodos, que son las 
duraciones relativas de los dias y las noches. El fotoperíodo es un 
indicador más fiable que la temperatura para senalar aconteci- 
mientos estacionales, como, por ejemplo, la floración de las plan- 
tas (véase cap. 39) o la migración de los animales. 

Viento 

El viento amplifica los efectos de la temperatura ambiental sobre 
los organismos, al incrementar la pérdida de calor asociada con la 
evaporación y la convección (véase cap. 40). Además, el viento 
contribuye a que los organismos pierdan agua aumentando la 
velocidad de enfriamiento por evaporación en los animales y trans- 
piración en las plantas. Asimismo, el viento puede ejercer un efec- 
to notable sobre la morfologia de las plantas porque inhibe el 
crecimiento de las ramas dei lado dei árbol de donde viene el vien- 
to, lo que produce un aspecto “en forma de bandera” (fig. 50-9). 

% 

Rocas y tierra 

La estructura física, el pH y la composición mineral de las 
rocas y el suelo limitan la distribución de las plantas y, en conse- 
cuencia, de los animales que se alimentan de ellas, lo que contri- 
buye a la distribución en mosaico observada en los ecosistemas 



▲ Fig. 50-9. "Aspecto en forma de bandera" de las ramas de un 
árbol debido al viento. 


terrestres. En los manantiales y los rios, la composición dei sus- 
trato (superfície dei lecho) puede afectar a la composición quí- 
mica dei agua, lo que, en definitiva, influye sobre los organismos 
que viven en ese ambiente. En los ecosistemas de agua dulce y de 
agua marina, la estructura dei sustrato determina qué organismos 
pueden adherirse a él o excavar cuevas dentro de él. 

Como ya se comentaron los factores abióticos que afectan a la 
distribución de los organismos, se puede detallar la función 
importante dei clima sobre la determinación de la distribución 
de las especies. 

Clima 

Existen cuatro factores abióticos -temperatura, agua, luz solar 
y viento- que constituyen los componentes principales dei 
clima, esto es, las condiciones dei tiempo prevalecientes en un 
área determinada. Los factores climáticos, en particular, la tem- 
peratura y el agua, ejercen una influencia fundamental sobre la 
distribución de los organismos. Los patrones climáticos se pue- 
den describir en dos escalas: macroclima, que son los patrones 
a nivel global, regional y local, y microclima, que son patrones 
muy delicados, como, por ejemplo, los que se observan en una 
comunidad de organismos que viven debajo de un tronco caído. 
En primer lugar se considerará el macroclima de la Tierra. 

Patrones climáticos globales 

Los patrones climáticos globales de la Tierra dependen en gran 
medida de los estímulos enviados por la energia solar y dei movi- 
miento dei planeta en el espacio. El calentamiento producido por 
el sol sobre la atmosfera, la tierra y el agua determina las variacio- 
nes de la temperatura, los ciclos de movimiento dei aire y la eva- 
poración dei agua, que son responsables de las diferencias notables 
en el clima de las distintas latitudes. En la figura 50-10, que se 
encuentra en las dos páginas siguientes, se resumen los patrones 
climáticos terrestres y la manera en que se desarrollan. 

Efectos regionales , locales y estacionales sobre el clima 

La proximidad de las masas de agua y de algunas característi- 
cas topográficas, como, por ejemplo, una montaria, producen 
variaciones regionales, y la presencia de elementos más pequenos 
en el paisaje contribuyen a las variaciones climáticas locales. Estas 
variaciones regionales y locales determinan la distribución en mosai- 
co de la biosfera. La vajiación estacionai constituye otra influencia 
sobre el clima. i 

i * _ 

Masas de agua. ÍÂs corrientes oceânicas influyen en el clima 
de las costas continentales porque calientan o enfrían las masas 
de aire que cubren estas costas y luego atraviesan los continen- 
tes. Por lo general, las regiones costeras son más húmedas que las 
áreas ubicadas en el interior dei continente en las mismas latitu- 
des. El clima frio y neblinoso producido por la corriente fria de 
Califórnia, que se dirige hacia el sur, a lo largo de la costa Occi- 
dental de los Estados Unidos, mantiene un ecosistema de bos- 
ques templados en el que predominan las grandes coníferas en la 
región nordeste dei Pacífico y los bosques de secuoyas en secto- 
res más meridionales. De la misma manera, la corriente cálida dei 
Golfo, que transcurre hacia el norte desde el mar Caribe y atra- 
viesa el Atlântico Norte, modifica el clima de la costa Occidental 
dei Norte de Europa. Como consecuencia, la región norocciden- 
tal de Europa es más cálida durante el inviemo que Nueva 
Inglaterra, que, en realidad, se encuentra más al sur pero recibe 


capítulo 50 Introducción a la ecologia y a la biosfera 1087 




Figura 50-10 


de los patrones climáticos globales 

VARIACIÓN LATITUDINAL DE LA INTENSIDAD DE LA LUZ SOLAR 
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solar. Dado que esta luz contacta con el ecua- 
dor en sentido perpendicular, esta región reci- 
be la mayor parte dei calor y la luz por unidad 
de superfície. A medida que aumenta la lati- 
tude la luz solar contacta con la Tierra en un 
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y ■: í 


Luz solar directa sobre la Tierra 






s , w - -v. ,, “Ty yy~ " ' • •j/TpTT T^ü ír^ 


•’'\:rTUr.tOít y» . 

;< yyy y y y 










Ângulo pequeno de luz solar entrante 


v->- ■•rí 






Polo Norte 
60°N 

30°N 
Trópico 
de Câncer 

0 o (ecuador) 

Trópico 
de Capricórnio 


Atmosfera 




30°S 


60°S 


Polo Sur 





-y 




Mi? 




VARIACIÓN ESTACIONAL DE LA INTESIDAD DE LA LUZ SOLAR 
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La inclinación de la Tierra produce variaciones estacionales en la inten- 
sidad de la radiación solar. Como el planeta está inclinado sobre su eje 
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13, T ° en relación con su plano de órbita alrededor dei sol, los trópicos 
regiones que se encuentran entre la latitud 23,0 ° Norte y 23,5 ° Sur) 
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reciben la mayor cantidad de radiación solar y experimentan la menor 
variación estacionai. La luz y la temperatura se modifican en forma pro- 
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Solstício de junio: el hemisfério 
norte se inclina hacia el sol; 
comienza el verano en el 
hemisfério norte y el 
invierno en el 
hemisfério sur. 
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Equinoccio de marzo: el ecuador recibe el sol en forma 
directa; ninguno de los polos se inclina hacia el sol; todas 
las regiones terrestres experimentan 12 horas de luz diurna 
y 12 horas de oscuridad. 
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Equinoccio de septiembre: el ecuador 
recibe el sol en forma directa; ninguno de 
los polos se inclina hacia el sol; todas las 
regiones de la Tierra experimentan 12 horas 
de luz diurna y 12 horas de oscuridad. 


Solsticio de diciembre: el hemis- 
fério norte se inclina en dirección 
contraria al sol; comienza el 
invierno en el hemisfério norte 
y el verano en el hemisfério sur. 
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PATRONES GLOBALES DE CIRCULACIÓN DEL AIRE Y DE PRECIPITACIONES 
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La radiación solar intensa cerca dei ecuaclor inicia un patrón global de 
drculación dei aire y de precipitaciones. Las temperaturas elevadas en los 
trópicos evaporan el agua de la superfície terrestre y producen la eleva- 
ción de masas de aire cálido y húmedo (flechas azules) que fluyen hacia 
los poios. Las masas de aire que se elevan liberan gran parte de su con- 
tenido de agua y producen abundantes precipitaciones en las regiones 
tropicales. Las masas de aire, que ya están muy altas y secas, descienden 
(flechas marrones) hacia la Tierra y absorben humedad dei suelo para 


producir un clima árido que determina el desarrollo de los desiertos 
habituaies en las latitudes que rodean los 30 ° al norte y al sur. Luego, 
parte dei aire que desciende fluye hacia los polos y deposita abundantes 
precipitaciones (aunque menos que en los trópicos). Las masas de aire 
vuelven a elevarse y liberan la humedad cerca de la latitud de 60 °. Parte 
dei aire frio y seco que se eleva fluye hacia los polos, donde desciende y 
vuelve a dirigirse hacia el ecuador, para absorber humedad y producir los 
climas exentos de lluvias y muy frios de las regiones polares. 



El aire que fluye cerca de la superfície terres- 
tre crea patrones globales de vientos predeci- 
bles. A medida que la Tierra rota sobre su eje, 
las regiones cercanas al ecuador se mueven 
más rápido que las de los polos, lo que deter- 
/.mina una desviación de los vientos desde sus 
/[. trayectorias verticales ilustradas más arriba y 
produce flujos que se dirigen más hacia el este 
y el oeste. Los vientos frios van desde el este 
hacia el oeste en los trópicos; los vientos pre- 
valentes en las zonas templaclas y las áreas 
entre los trópicos y el Círculo Ártico o el 
Círculo Antártico se dirigen desde el oeste 
hacia el este. 
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0 El aire más frio 
desciende sobre 
el agua. 


: El aire se enfría 

a mayor altura. 


o 


I aire frio sobre el agua 
se desplaza hacia la tierra y 
reemplaza el aire cálido que 


0 El aire 
caliente sobre 
la tierra se eleva. 


septentrionales, mientras que los arbustos resistentes a las sequías 
viven en las laderas meridionales. Además, en cualquier latitud 
específica, la temperatura dei aire disminuye alrededor de 6 °C por 
cada 1 000 m de aumento de altitud, con una reducción paralela de 
la temperatura ante el aumento de la latitud. Por ejemplo, en la zona 
templada septentrional, un aumento de altitud de 1 000 m produce 
un cambio de temperatura equivalente al ocasionado por un incre- 
mento de 880 km en la latitud. Ésta es una de las razones por las 
cuales las comunidades biológicas de las montarias son similares a 
las de regiones menos elevadas pero más alejadas dei ecuador. 

Cuando el aire cálido y húmedo se aproxima a una montana, se 
eleva y se enfría, lo que produce la liberación de la humedad sobre 
la ladera que no se enfrenta al viento (fig. 50-12). En el lado de 
la montana que se enfrenta al viento, el aire más frio y seco des- 
ciende, absorbe la humedad y produce una “sombra pluviométri- 
ca”. Por lo general, en los limites de esta ladera de la montana hay 
desiertos y este fenómeno se evidencia mejor en el Great Basin y el 
Desierto de Mojave de la región Occidental de los Estados Unidos, 
en el desierto de Gobi en Asia y en los pequenos desiertos que 
caracterizan las zonas dei sureste de algunas islas caribenas. 


▲ Fig. 50-11. Efectos moderadores de las grandes masas de 
agua sobre el clima. Esta figura ilustra lo que sucede en un día cálido 
de verano. 


influencias de la corriente fria dei Labrador, que se dirige al sur 
desde la costa de Groenlândia. 

En general, los oceanos y los grandes lagos moderan el clima de 
los ambientes terrestres cercanos. Durante un día cálido de verano, 
cuando la tierra está más caliente que un gran lago o el océano, el 
aire sobre ella se calienta y se eleva, lo que genera una brisa fresca 
desde el agua hacia la tierra (fig. 50-11). Durante la noche, el aire 
sobre el océano o el lago, que está más caliente, se eleva, lo que 
invierte la circulación y conduce el aire más frio desde la tierra hacia 
el agua para reemplazarlo por aire más caliente proveniente de la 
playa. No obstante, la proximidad dei agua no siempre atenua el 
clima. En verano, en las regiones centrales, como la costa central y 


Câmbios estacionales. Además de los câmbios generales des- 
critos en la duración de los dias, la radiación solar y la temperatu- 
ra, el ângulo dei sol se modifica durante el ano y esto afecta a los 
ambientes locales. Por ejemplo, las franjas de aire húmedo y seco 
a cada lado dei ecuador se desplazan un poco hacia el norte y hacia 
el sur a medida que se modifica el ângulo solar, lo que produce 
temporadas húmedas y secas, respectivamente, alrededor de los 
20 ° de latitud, donde crecen muchos bosques tropicales de árbo- 
les caducos. Además, las modificaciones de los vientos durante las 
estaciones producen variaciones en las corrientes oceânicas, que, a 
veces, ocasionan el ascenso de masas de agua fria rica en nutrien- 
tes desde las profundidades dei océano, lo que favorece la alimen- 
tación de los organismos que viven cerca de la superficie. 

Los lagos también son sensibles a los câmbios estacionales de 
temperatura. Durante el verano y el invierno, muchos lagos ubi- 
cados en regiones templadas presentan una estratificación térmi- 
ca, es decir, capas organizadas de forma vertical en función de la 


dei sur de Califórnia, las brisas frias y 
secas dei océano se calientan cuando 
entran en contacto con la tierra, que 
absorbe la humedad y produce un 
clima cálido y seco a solo unos pocos 
kilometros de la costa. Este patrón cli- 
mático también se observa en el área 
que rodea al Mar Mediterrâneo, por lo 
que recibe el nombre de clima medite- 
rrâneo. 

Montarias. Las montarias ejercen 
un efecto significativo sobre la canti- 
dad de luz solar que llega a una zona, 
así como sobre la temperatura local y 
las lluvias de la región. En el hemis- 
fério norte, las laderas meridionales 
reciben más luz solar que las laderas 
septentrionales cercanas y, en conse- 
cuencia, son más cálidas y secas. Estas 
diferencias abióticas influyen en la dis- 
tribución de las especies; por ejemplo, 
en muchas montarias de la región Occi- 
dental de los Estados Unidos, los abe- 
tos y otras coníferas ocupan las laderas 


0 Cuando el aire húmedo 
se aleja dei Océano Pacífico 
y encuentra las montahas más 
occidentales, asciende, se enfría 
a mayor altura y libera gran 
cantidad de agua. Los árboles 
más altos dei mundo, las secuoyas 
rojas gigantes de la costa de 
Califórnia, prosperan en esta zona. 


0 Más hacia el interior, las 
precipitaciones vuelven a 
aumentar a medida que el aire 
asciende sobre las montahas más 
altas. Algunos de los depósitos de 
nieve más.jbrofundos se 
encuentran^sfi estas regiones. 


0 En el lado oriental de ia 
Sierra Nevada hay escasas 
precipitaciones. Como 
consecuencia de esta sombi 
pluviométrica gran parte 
dei área central de Nevada 
desértica. 
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Fig. 50-12. De qué forma las montarias afectan a las precipitaciones. 
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o En invierno el agua más fria dei lago (0 °C) se encuentra justo 
debajo de la superfície dei hielo; el agua se calienta en forma 
progresiva a medida que aumenta la profundidad dei lago y la 
temperatura típica dei fondo oscila entre 4°C y 5 °C. 


En primavera, cuando el sol derrite el hielo, el agua de la superfície se 
calienta hasta 4 °C y desciende por debajo de las capas más frias 
subyacentes, lo que elimina la estratificación térmica. Los vientos de la 
primavera mezclan el agua hasta una mayor profundidad y conducen 
oxigeno (0 2 ) hacia el agua dei fondo (véanse gráficos) y nutrientes 
hacia la superfície. 
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En otoho, a medida que el agua superficial se enfría con rapidez, 
desciende por debajo de las capas subyacentes y vuelve a mezclar el 
agua hasta que la superfície empieza a congelarse y se. restablece 
el perfil de temperaturas dei invierno. 


En verano el lago recupera un perfil térmico definido, con agua cálida en 
la superfície separada dei fondo frio por una zona vertical estrecha de 
câmbios rápidos de temperatura, que se denomina termoclina. 


▲ Fig. 50-13. Recambio estacionai en los lagos con cubierta de hielo invernal. 


temperatura. En este tipo de lagos, el agua se mezcla dos veces al 
ano como consecuencia de los perfiles cambiantes de la tempe- 
ratura (fig. 50-13). Este recambio, como se suele denominar, 
lleva agua con oxigeno desde la superficie hacia el fondo dei lago 
tanto en primavera como en otono. Estos câmbios cíclicos en las 
propiedades abióticas de los lagos son esenciales para la supervi- 
vencia y el crecimiento de los organismos en todos los niveles 
dentro de este ecosistema. 

Microclima 

Existen muchas características dei medio que influyen en los 
microclimas porque determinan las propiedades de las sombras, 
afectan la evaporación desde la tierra y cambian los patrones de los 
vientos. Por ejemplo, los árboles dei bosque suelen templar el 
microclima que se produce debajo de ellos. En consecuencia, las 
áreas abiertas suelen presentar extremos de temperatura más ele- 
vados que el interior dei bosque debido a la mayor radiación solar 
y a las corrientes ventosas que se establecen como consecuencia 
dei calentamiento y el enfriamiento rápidos en el terreno libre de 
árboles; por lo general, la evaporación también es mayor en estas 
áreas. Dentro de un bosque, las regiones más bajas suelen ser más 
húmedas que las más altas y tienden a albergar especies de árboles 
diferentes. Un tronco o una roca grande alojan organismos como 
salamandras, gusanos e insectos y los protege de las temperaturas 
y la humedad extremas. Cada ambiente terrestre posee mosaicos 


similares con diferencias ínfimas en los factores abióticos que influ- 
yen en las distribuciones locales de los organismos. 

Cambio climático a largo plazo 

Si la temperatura y la humedad son los factores limitantes más 
importantes para la distribución geográfica de las plantas y los 
animales, el cambio Glimático global que se desarrolla en la actua- 
lidad comprometerá fà> biosfera notablemente (véase cap. 54). 
Para predecir sus posiblàs efectos se pueden evaluar los câmbios 
que se produjeron eníâs regiones templadas desde que finalizo 
la última era glacial. 

Hasta hace alrededor de 16 000 anos, los glaciares continen- 
tales cubrían gran parte de América dei Norte y Eurasia. Cuando 
el clima se calentó y los glaciares retrocedieron, la distribución de 
los árboles se expandió hacia el norte. El polen fosilizado depo- 
sitado en los lagos y estanques refleja un registro detallado de 
estas migraciones (parece extrano pensar que los árboles 
“migran”, pero debemos recordar [cap. 38] que el viento y los 
animales pueden dispersar las semillas, a veces a través de gran- 
des distancias). Si los investigadores pueden determinar los limi- 
tes climáticos de las distribuciones geográficas actuales de los 
organismos, también pueden establecer predicciones relaciona- 
das con la forma en que estas distribuciones se modificarán debi- 
do al calentamiento dei clima. Cuando se aplica este método en 
las plantas, una duda importante que surge es si la dispersión de 
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Superposición 


L 




Limites 
actuales 

] Predicción 
de los limites 



(a) Calentamiento de 4,5°C 
durante el próximo siglo 


(b) Calentamiento de 6,5°C 
durante el próximo siglo 


▲ Fig. 50-14. Limites actuales y predicciones para el haya ameri- 
cana (Fagus grandi folia) en dos situaciones de cambio climático. 


tarse al clima más cálido. No obstante, desde el final de la última 
era glacial, el haya migró hacia su limite actual a una velocidad de 
solo 0,2 km por ano. La triste conclusión es la siguiente: sin ayuda 
humana para mover estos árboles hacia nuevos limites, donde 
puedan sobre vivir cuando el clima se caliente, las especies que 
migran como el haya americana podrían extinguirse. 


I ... - ' ' m 

Evaluación de eonceptos 


1. Comente ejemplos de acciones humanas que podrían 
expandir la distribución de una especie al modificar su 
a) dispersión o b) las interacciones bióticas. 

2. Explique la forma en que el calentamiento solar desigual 
de la superficie de la Tierra influye sobre los patrones 
climáticos globales. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


las semillas es bastante rápida como para mantener la migración 
de cada especie a medida que el clima se modifica. Por ejemplo, 
los fósiles sugieren que la migración hacia el norte dei abeto 
oriental se retrasó casi 2 500 anos, en parte, debido a la disper- 
sión relativamente lenta de las semillas. 

A continuación comentaremos un caso específico de la forma 
en que los registros fósiles de las migraciones de los árboles pue- 
den permitir el establecimiento de predicciones asociadas con el 
impacto biológico de la tendencia actual hacia el calentamiento 
global. En la figura 50-14 se muestran los limites geográficos dei 
haya americana (Fagus grandijolia ) y las predicciones relacionadas 
con estos limites en dos modelos diferentes de câmbios climáticos. 
Estos modelos determinan que el limite septentrional dei haya se 
desplazará entre 700 y 900 km hacia el norte y que su limite meri- 
dional se movilizará hacia el norte a una distancia todavia mayor. 
Si estas predicciones son correctas, el haya deberá desplazarse 
aproximadamente entre 7 y 9 km por ano hacia el norte para adap- 



Los factores bióticos y abióticos 
inciden sobre la estructura y la 
dinâmica de los biomas acuáticos 

Se ha comentado la manera en que los factores bióticos y abió- 
ticos influyen en la distribución de los organismos en la Tierra. 
Las diversas combinaciones de estos factores determinan la natu- 
raleza de muchos biomas terrestres, que son asociaciones ecoló- 
gicas importantes que ocupan regiones geográficas amplias de 
tierra o agua. En primer lugar se analizarán los biomas acuáticos 
(fig. 50-15) 


T Fig. 50-15. Distribución de los biomas acuáticos principales. 



Referencias 
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Arrecifes de cora 



Rios 
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pelágica 
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Zona intermareal 

Zona abisal (por 
debajo de la zona 
oceânica pelágica 
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Los biomas acuáticos abarcan la mayor parte de la biosfera 
debido a su superfície y en la tierra se encuentran todos sus tipos. 
Los ecologistas distinguen entre los biomas de agua dulce y los 
marinos en función de diferencias físicas y químicas. Por ejem- 
plo, los biomas marinos suelen tener una concentración salina 
promedio dei 3%, mientras que los de agua dulce suelen carac- 
terizarse por una concentración salina menor dei 1%. 

Los biomas marinos más grandes, es decir, los oceanos, 
cubren alrededor dei 75% de la superficie terrestre y, en conse- 
cuencia, ejercen un enorme impacto sobre la biosfera. La evapo- 
ración dei agua proveniente de los océanos aporta la mayor parte 
dei agua de lluvia y las temperaturas dei oceano provocan un 
efecto fundamental sobre el clima global y los patrones de vien- 
tos. Además, las algas marinas y las bactérias que realizan la foto- 
síntesis producen un porcentaje importante dei oxigeno mundial 
y consumen cantidades enormes de dióxido de carbono proce- 
dente de la atmosfera. 

Los biomas de agua dulce están muy conectados con la tierra 
y con los componentes bióticos de los biomas terrestres que atra- 
viesan o en los que se encuentran. Las características específicas 
de un bioma de agua dulce también dependen de los patrones y 
la velocidad dei flujo de agua y dei clima al que está expuesto el 
bioma. 

Muchos biomas acuáticos presentan estratos físicos y quími- 
cos, como se ilustra en la figura 50-16 que muestra un ambien- 
te lacustre y otro marino. Tanto el agua propiamente dicha como 
los organismos que viven en ella y realizan fotosíntesis absorben 
la luz, de manera que, como ya se comento, su intensidad dis- 
minuye con rapidez a medida que aumenta la profundidad. Los 
ecologistas distinguen entre la zona fótica en la parte superior, 
donde hay suficiente cantidad de luz para que se desarrolle la 
fotosíntesis, y la zona afótica en la parte inferior, donde penetra 
poca cantidad de luz. En el fondo de todos los biomas acuáticos, 



(a) Estratos de un lago. El ambiente dei lago suele clasificarse de 
acuerdo con tres critérios físicos: penetración de la luz (zonas 
fótica y afótica), distancia desde la playa y profundidad dei agua 
(zonas litoral y limnética) y sector abierto (zona pelágica) o fondo 
(zona béntica). 

A Fig. 50-16. Estratificación en los ambientes acuáticos. 


el sustrato se denomina zona béntica. Esta zona está compuesta 
de arena y sedimentos orgânicos e inorgânicos (“limo”) y alberga 
comunidades de organismos denominados colectivamente ben- 
tos. Una fuente de alimentos importante para el bentos es la 
matéria orgânica muerta denominada detritos, que “se precipi- 
ta” desde el agua superficial productiva de la zona fótica. Las 
regiones más profundas dei lecho oceânico se denominan zonas 
abisales. 

La energia térmica procedente de la luz solar calienta el agua 
superficial hasta la profundidad que alcanza, pero las aguas más 
profundas tienden a pennanecer bastante frias. Como conse- 
cuencia, la temperatura dei agua en los lagos tiende a estratifi- 
carse, en especial, durante el verano y el invierno (fig. 50-13). En 
el océano, y en la mayoría de los lagos, una capa estrecha de câm- 
bios rápidos de la temperatura denominada termoclina separa la 
capa superior caliente uniforme de las aguas más profundas que 
presentan una temperatura uniforme más fria. 

Tanto en los ambientes de agua dulce como en los marinos, 
las comunidades se distribuyen en función de la profundidad 
dei agua, el grado de penetración de la luz, la distancia desde 
la playa y la situación en aguas abiertas o en el fondo. Las 
comunidades marinas reflejan las limitaciones observadas en la 
distribución de las especies como resultado de estos factores 
abióticos. El fitoplâncton, el zooplancton y muchas especies de 
peces se desarrollan en la zona fótica a profundidades relativa- 
mente superficiales (fig. 50- 16b). Debido a que el agua absor- 
be muy bien la luz y a que el océano es muy profundo, la mayor 
parte dei volumen dei océano está casi desprovisto de luz (la 
zona afótica) y alberga una cantidad relativamente escasa de 
vida, excepto microorganismos y poblaciones escasas de peces 
e invertebrados luminiscentes. 

En la figura 50-17, que se presenta en las próximas cuatro 
páginas, se describen los principales biomas acuáticos. 


Zona intermareal 



(b) Estratos marinos. Al igual que los lagos, el ambiente 
marino se estratifica de acuerdo con la penetración de la luz 
(zonas fótica y afótica), la distancia desde la playa y la 
profundidad dei agua (zonas intermareal, nerítica y oceânica) 
y mar abierto (zona pelágica) o fondo (zonas béntica y abisal). 
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de los biomas acuáticos 


LAGOS 


Ambiente físico Las masas de agua inmóviles pueden variar desde estan- 
ques de unos pocos metros cuadrados de superfície hasta lagos que cubren 
miles de kilometros cuadrados. La luz disminuye a medida que aumenta la 
profundidad y determina la creación de estratos (fig. 50-16a). Los lagos 
templados pueden presentar termoclinas estacionales (fig. 50-13); los lagos 
tropicales de las tierras bajas tienen una termoclina anual. 
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Lago oligotrófico en Grand 
Teton, Wyoming 


Lago eutrófico en el- delta de 
Okavango, Botswana 


Ambiente químico La salimdad (contenido salino), la concentración de 
oxigeno y el contenido de nutrientes son bastante diferentes en los lagos v 
pueden modificarse considerablemente en función de las estaciones. Los 
lagos oligotróficos poseen escasa cantidad de nutrientes y suelen ser ricos 
en oxigeno; los lagos eutróficos son ricos en nutrientes y por lo general, 
poseen escasa cantidad de oxigeno si están cubiertos por hielo en inviem; 
y en la zona más profunda durante el verano. La concentración de matem 
orgânica que se descompone en los sedimentos dei lecho es baja en los 
lagos oligotróficos y elevada en los lagos eutróficos. 

Características geológicas Los lagos oligotróficos tienden a presente: 
menor superfície con respecto a su profundidad en comparación con los 
lagos eutróficos. Durante períodos prolongados, un lago oligotrófico puece 
tomarse más eutrófico a medida que el agua de desagüe agrega sedimentos 
y nutrientes. 

Organismos que realizan fotosíntesis Las tasas de fotosíntesis son 
mayores en los lagos eutróficos que en los oligotróficos. Las plantas acuán- 
cas con raíces y flotantes viven en la zona litoral, que abarca el agua super- 
ficial y bien iluminada cerca de la playa. Más lejos de la playa se encuentrs 
la zona limnética, donde el agua es demasiado profunda para permitir el 
desarrollo de plantas acuáticas con raíces y alberga una gran variedad dt 
fitoplâncton y cianobacterias. 

Ammales En la zona limnética, los animales flotantes pequenos o zoo- 
plancton se encuentran sobre el fitoplâncton. En la zona béntica hay uns 
gran variedad de animales invertebrados y la composición de especies 
depende, en parte, de la concentración de oxigeno. Los peces viven en 
todas las áreas dei lago que tienen suficiente cantidad de oxigeno. 

Impacto humano La contaminación procedente dei agua de desagüe de h 
tierra fertilizada y los desechos municipales determina un enriquecimient: 
de los nutrientes, lo que puede producir una proliferación desmesurada de 
las algas, agotamiento dei oxigeno y muerte de los peces. 
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TERRENOS PANTANOSOS 


Ambiente físico Un terreno pantanoso es un área cubierta por agua 
durante un período suficiente para permitir el desarrollo de plantas acuáti- 
cas. Los terrenos pantanosos pueden abarcar desde los que se inundan de 
forma permanente hasta los que lo hacen de manera infrecuente. 
Ambiente químico Debido a la tasa elevada de producción de matéria 
orgânica y de descomposición en los terrenos pantanosos, en ocasiones, 
tanto el agua como el suelo poseen escasa concentración de oxigeno disuel- 
to. Los terrenos pantanosos tienen gran capacidad de filtrar nutrientes 
disueltos y contaminantes químicos. 

Características geológicas Las cuencas pantanosas se desarrollan en acu- 
mulaciones de agua superficiales, que pueden presentarse como depresio- 
nes en tierras altas o como lagos y estanques. Los ríos pantanosos se 
desarrollan en las orillas de estas fuentes de agua y en comentes superfi- 
ciales que se inundan en forma periódica. Los bordes de los terrenos panta- 
nosos se desarrollan junto a las costas de los grandes lagos y los mares, 
donde el agua avanza y retrocede debido al ascenso dei nivel dei lago o a 
la acción de las mareas. Por tanto, los bordes de los terrenos pantanosos 
abarcan biomas de agua dulce y marinos. 

Organismos que realizan fotosíntesis Los terrenos pantanosos se 
encuentran entie los biomas más produetivos de la Tierra. Sus suelos satu- 
rados con agua favorecen el crecimiento de plantas, como, por ejemplo, 
lirios de agua y espadanas flotantes de los estanques, muchos juncos, aler- 
ces y abetos negros, que desarrollaron adaptaciones para crecer en el agua 
o en el suelo, que, en ocasiones, carecen de oxigeno debido a la presencia 
de agua sin aire. En los pantanos predominan las plantas lenosas, mientras 
que en los lodazales predominan los musgos sphaguun. 
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Reserva Nacional de terrenos pantanosos de Okefenokee en Geórgia 


Animales Los terrenos pantanosos albergan una comunidad diversa de 
invertebrados que permiten el desarrollo de una gran variedad de aves. Los 
herbívoros, desde crustáceos y larvas de insectos acuáticos hasta ratas 
almizcleras, consumen algas, detritos y plantas. Los carnívoros también son 
variados y, entre ellos, se incluyen libélulas, nutrias, caimanes y búhos. 
Impacto humano En algunas regiones, el drenaje y el llenado destruyó 
hasta el 90% de los terrenos pantanosos. 






i 


i 





ARROYOS Y RIOS 


Ambiente físico La característica física más prominente de los arroyos y 
los rios es la intensidad de ia corriente. La cabecera suele ser fria, transpa- 
rente, turbulenta y rápida. A medida que avanza en sentido distai y des- 
pués de la unión de numerosos tributários que forman el rio, el agua suele 
ser más cálida y turbia dado que los rios suelen transportar más sedimen- 
tos que sus fuentes. Las comentes y los rios presentan estratos verticales 
que se extienden desde el agua superficial hasta el lecho. 

Ambiente químico Hl contenido de sal y nutrientes de los arroyos y los 
rios aumenta desde el origen hasta la desembocadura. En las comentes, las 
fuentes suelen ser ricas en oxigeno. El agua dei rio también puede conte - 
ner una coqcentración bastante elevada de oxigeno, excepto donde ha un 
enriquecimiento de la matéria orgânica de fuentes naturales o humanas. 
Características geológicas Los canales cabecera de las comentes suelen 
ser estrechos, con un lecho rocoso que se alterna entre rápidos y estanques. 
Los extremos distales de los rios suelen ser amplios y sinuosos. Los lechos 
de los rios suelen poseer sedimentos que se depositaron durante períodos 
prolongados. 

Organismos que realizan fotosíntesis Las comentes de cabecera que 
atraviesan las praderas o los desiertos pueden ser ricas en algas o plantas 
acuáticas con raíces, pero en las comentes que atraviesan los bosques tem- 
plados o las selvas tropicales, las hojas y el resto de la matéria orgânica pro- 
ducidos por la vegetación terrestre son la fuente principal de alimentos 
para los consumidores acuáticos. En los rios, un porcentaje elevado de la 
matéria orgânica está compuesto de matéria disuelta, muy fragmentada, 
que se transporta por la corriente desde las cabeceras en los bosques. 
Animales En los rios y las corrientes no contaminados habita una gran 
diversidad de peces e invertebrados que se distribuyen de acuerdo con 
estratos verticales. 


Impacto humano La contaminación municipal, industrial y asociada con 
la agricultura degrada la calidad dei agua y destruye los organismos acuá- 
ticos. La creación de presas y el control de las inundaciones alteran el fun- 
cionamiento de los ecosistemas de las corrientes y los rios y amenazan a 
algunas especies migratórias, como el salmón. 



Rio Mississippi en un sector 
alejado de la cabeceras 



Corriente de cabecera en las 
Great Smoky Mountains 


ESTUÁRIOS 



Estuário en una llanura costera baja de Geórgia. 


Ambiente fisico Un estuário es un área de transición entre el rio y el mar. 
Los estuários tienen patrones de flujo muy complejos. Durante el ascenso 
de la marea, el agua de mar penetra en el canal dei estuário y retrocede 
durante su descenso. A menudo, el agua marina, que tiene densidad ele- 
vada, ocupa el fondo de un canal dei estuário, mientras que el agua de rio, 
que tiene menor densidad, forma una capa superficial que se mezcla poco 
con la capa salina dei fondo. 

Ambiente químico La salinidad varia en los distintos sitios dei estuário, 
desde un estado muy similar al dei agua dulce hasta el dei agua de mar. La 
salinidad también varia ^pn el ascenso y el descenso de las mareas. Los 
nutrientes provenientes cêi rio determinan que los estuários, al igual que 
los terrenos pantanosos, £onstituyan uno de los biomas más productivos. 
Características geológiáas Los patrones de flujo de los estuários combi- 
nados con los sedimentos transportados por el agua de rio y las mareas 
producen una mezcla compleja de canales, islas, diques y plataformas de 
fango. 

Organismos que realizan fotosíntesis Las hierbas y las algas de las sali- 
nas, incluido el fitoplâncton, son los principales productores de los estuá- 
rios. 

Animales En los estuários viven gran cantidad de gusanos, ostras, cangre- 
jos de mar y muchas de las especies de peces que consumen los seres 
humanos. Debido a la abundante cantidad de comida en los estuários, 
muchos invertebrados y peces marinos los usan para reproducirse; otros 
migran a través de los estuários hacia ambientes de agua dulce. Los estuá- 
rios también son áreas cruciales para la alimentación de muchos vertebra- 
dos semiacuáticos, en particular, aves acuáticas. 

Impacto humano La contaminación procedente dei sector rio arriba y 
también el llenado y el dragado han destruido estuários en todo el mundo. 
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Zona intertidal rocosa en la costa de Oregón 

Ambiente físico Una zona intermareal queda sumergida y se expone en 
forma periódica debido a la acción de las mareas, dos veces al día en las cos- 
tas marinas. Las zonas más altas experimentan exposiciones más prolonga- 
das al aire y el ambiente físico sofre más variaciones. Entre los desafios 
físicos a los que se enfrentan los organismos que viven en estas zonas se 
encuentran las variaciones de temperatura y salinidad y las fuerzas mecâni- 
cas producidas por la acción de las olas. Los câmbios en las condiciones físi- 


cas cuando la pleamar se convierte en bajamar limitan las distribuciones de 
muchos organismos en estratos específicos, como se ilustra en la fotografia. 
Ambiente químico Las concentraciones de oxigeno y nutrientes suelen ser 
elevadas y se renuevan con cada cambio de las mareas. 

Características geológicas Los sustratos de las zonas intennareales, que 
suelen ser rocosos o arenosos, determinan conductas y anatomia específi- 
cas de los organismos que viven en esta región. La configuración de las 
bahías o las costas influye en la magnitud de las mareas y la exposición rela- 
tiva de los organismos a la acción de las olas. 

Organismos que realizan fotosíntesis Hay una gran diversidad de bio- 
masas de algas marinas que se adhieren a las zonas intermareales rocosas, 
en especial, en las áreas más bajas. Debido a la inestabilidad dei sustrato, las 
zonas intermareales arenosas expuestas al oleaje intenso suelen carecer de 
plantas o algas adheridas, mientras que las zonas arenosas ubicadas en bahí- 
as protegidas o lagunas suelen permitir el desarrollo de lechos ricos en hier- 
bas y algas marinas. 

Animales Muchos de los animales de los ambientes intertidales rocosos 
han desarrollado adaptaciones estructurales que les permiten adherirse a 
sustratos duros. La composición, la densidad y la diversidad de los anima- 
les varían notablemente desde las zonas altas hacia las más bajas. Muchos 
de los animales que viven en los ambientes arenosos o fangosos intertida- 
les, como, por ejemplo, gusanos y almejas que se alimentan de partículas 
en suspensión y crustáceos de predadores, se entierran en la arena o el 
fango y se alimentan cuando las mareas traen fuentes de alimentos. Otros 
animales habituales de estas áreas son las esponjas, las anémonas de mar. 
los moluscos, los equinodermos y los peces pequenos. 

Impacto humano La contaminación con petróleo altero muchas áreas inter- 
mareales. El uso recreativo ha causado una disminución importante de los 
miembros de aves y tortugas de mar que ponen sus huevos en las playas. 


BIOMA OCEÂNICO PELÁGICO 


Ambiente físico El bioma oceânico pelágico es un espado grande de mar 
abierto de color azul que se mezcla de forma constante por la acción de las 
comentes oceânicas conducidas por los vientos. El agua de la superfície de 
las zonas oceânicas templadas se recambia desde el otorío hasta la prima- 
veia. Debido a la mayor claridad dei agua, la zona fótica se extiende hasta 
mayores profundidades que en el agua marina de la costa. 

Ambiente químico Los niveles de oxigeno suelen ser elevados. Las con- 
centraciones de nutrientes suelen ser más bajas que en el agua de la costa. 

Dado que los estratos se forman en función de la temperatura anual, algu- 
nas áreas tropicales dei bioma oceânico pelágico tienen concentraciones de 
nutrientes más bajas que los océanos templados. El recambio que se pro- 
duce desde el otono hasta la primavera renueva los nutrientes 
en las zonas fóticas de las áreas oceânicas templadas y de mayo- 
res latitudes. 

Características geológicas La característica geológica más 
notable dei bioma oceânico pelágico es su grandeza y la gran 
profundidad de las cuencas oceânicas. Este bioma cubre alrede- 
dor dei 70% de la superfície terrestre y tiene una profundidad 
promedio de casi 4 000 m. El sector más profundo en el ocea- 
no se encuentra a más de 10 000 m por debajo de la superfície. 

Organismos que realizan fotosíntesis Los organismos pre- 
dominantes que realizan fotosíntesis son el fitoplâncton, que se 
compone de bactérias fotosintéticas que flotan con las 
corrientes oceânicas. El recambio durante la primavera y la 
renovación de los nutrientes en los océanos templados produ- 
cen un aumento máximo dei crecimiento dei fitoplâncton. Pese Océano abierto cercano a la isla de Hawaii 


a la gran extensión de su bioma, el plâncton que realiza fotosíntesis desa- 
rrolla menos de la mitad de la actividad fotosintética de la Tierra. 
Animales Los animales más abundantes y otros heterótrofos de este bioma 
se encuentran en el zooplancton. Estos protozoos, gusanos, copépodos, 
krill dei tipo de los camarones, medusas y las pequenas larvas de inverte- 
brados y peces se alimentan dei plâncton que realiza fotosíntesis. El bioma 
oceânico pelágico también abarca animales nadadores, como, por ejemplo, 
calamares grandes, peces, tortugas de mar y mamíferos marinos. 

Impacto humano Ua pesca desmesurada ha reducido las acumulaciones 
de peces en todos losèééanos de la Tierra, y, además, ha contaminado debi- 
do a la eliminación de^esechos y a los derrames de petróleo. 
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ARRECIFES DE CORAL 


Ambiente físico Los corales que forinan arrecifes solo se encuentran en la 
zona fótica de los ambientes marinos tropicales relativamente estables que 
tienen agua transparente en la superficie. Estas estructuras son sensibles a 
temperaturas por debajo de 18 a 20 °C y por encima de 30 °C. 

.Ambiente químico Los corales requieren concentraciones elevadas de oxi- 
geno y su desarrollo está limitado por la entrada elevada de agua dulce y 
nutrientes. 

Características geológicas Los corales requieren un sustrato sólido para 
adherirse. Un arrecife de coral, que está compuesto, sobre todo, de los 
esqueletos de los corales de carbonato de cálcio, se desarrolla durante un 
período prolongado en las islas oceânicas; comienza como un arrecife peri- 
férico sobre islas jóvenes elevadas, forma una barrera cerca de la costa en 
un momento posterior y se convierte en un atolón de coral cuando la isla 
oceânica más antigua se sumerge. 

Organismos que realizan fotosíntesis Las algas dinoflageladas viven 
dentro de los corales y mantienen una relación mutualista y simbiótica que 
proporciona moléculas orgânicas para los corales. Diversas algas marinas 
rojas y verdes también desarrollan tasas elevadas de fotosíntesis sobre los 
arrecifes de coral. 

Animales Los corales, un grupo diverso de cnidarios (véase cap. 33), 
son los animales que predominan en los arrecifes de coral. No obstante, 
la variedad de peces e invertebrados es muy elevada. La diversidad glo- 
bal de animales en los arrecifes de coral compite con la de las selvas tro- 
picales. 

Impacto humano La recolección de esqueletos de coral, a menudo, con 
venenos y explosivos, y la pesca desmesurada en busca de alimentos y para 
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Arrecife de coral en el Mar Rojo 


el comercio en los acuarios, han reducido las poblaciones de corales y peces 
en los arrecifes. El calentamiento global y la contaminación pueden contri- 
buir a la mortalidad de los corales a gran escala. 


ZONA BÉNTICA DEL OCÉANO 


Ambiente físico La zona béntica dei océano está compuesta por el suelo dei 
océano por debajo de la superficie de la zona nerítica (costera) y de la zona 
pelágica (fig. 50- 16b). Aunque en las aguas superficiales cercanas a la costa 
ia zona béntica recibe suficiente luz solar para que se desarrollen organismos 
que realizan fotosíntesis, la mayor parte de la zona béntica dei océano no 
recibe luz solar. Las temperaturas dei agua disminuyen con el aumento de 
la profundidad mientras que la presión incrementa. Como consecuencia, los 
organismos en la zona béntica muy profunda o abisal están adaptados al frio 
continuo (alrededor de 3 °C) y a presiones de agua muy altas. 

Ambiente químico Excepto en algunas áreas de enriquecimiento orgâni- 
co se presentan concentraciones de oxigeno suficientes para permitir el 
desarrollo de una gran diversidad de animales. 

Características geológicas Los sedimentos blandos cubren la mayor 
parte de la zona béntica. Sin embargo, hay áreas de sustratos rocosos sobre 



Comunidad dei respiradero hidrotermal de la profundidad dei mar 


los arrecifes, las montarias submarinas y la nueva capa oceânica creada por 
los volcanes dei piso dei océano. 

Organismos que producen alimentos Los organismos que realizan foto- 
síntesis, sobre todo, las algas marinas y las algas filamentosas, solo se 
encuentran en las áreas bénticas superficiales que tienen suficiente luz para 
permitir su desarrollo. Las asociaciones únicas de organismos, como, por 
ejemplo, las que se ilustran en la fotografia, se asocian con respiraderos 
hidrotermales de la profundidad dei mar de origen volcánico en las crestas 
de la mitad dei océano. En este ambiente oscuro, cálido y con escasa con- 
centración de oxigeno, los productores de alimentos son procariontes qui- 
mioautótrofos (véase cap. 27) que obtienen energia por medio de la 
oxidación de H 2 S formado por una reacción entre el agua caliente y el sul- 
fato disuelto (SO, 2 -). % 

"f 

Animales Las comunidadésfoénticas neríticas se componen de numerosos 
invertebrados yfjpeces. Más allá de la zona fótica, la mayoría de 
los consumidores dependen totalmente de la matéria orgânica 
que desciende desde regiones más elevadas. Entre los animales 
de las comunidades de los respiraderos hidrotermales de la pro- 
fundidad dei mar hay poliquetos tubícolas gigantes (en la foto- 
grafia de la izquierda), algunos de más de 1 m de longitud. Estos 
animales se alimentan, aparentemente, de procariontes quimio- 
sintéticos que viven como simbiontes dentro de los gusanos. 
Muchos otros invertebrados, como, por ejemplo, artrópodos y 
equinodermos, también abundan alrededor de los respiraderos 
hidrotermales. 

Impacto humano La pesca indiscriminada ha diezmado impor- 
tantes poblaciones de peces bénticos, como, por ejemplo, el aba- 
dejo de los grandes bancos de Newfoundland. El vertido de 
desechos orgânicos ha determinado la creación de áreas bénticas 
carentes de oxigeno. 
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Evaluación de conceptos 


Las siguientes preguntas corresponden a la figura 50-17. 

1. <> Tienen los pleópteros (“moscas de las piedras”), unos 
insectos acuáticos bénticos que requieren concentracio- 
nes relativamente elevadas de oxigeno, mayor probabili- 
dad de vivir en lagos oligotróficos que en lagos 
eutróficos? «jPor qué? 

2. ^Por qué los organismos que forman el fitoplâncton son 
los fotosintéticos más importantes en el bioma oceânico 
pelágico y no las algas bénticas o las plantas acuáticas 
con raíces? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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El clima determina en gran medida 
la distribución y la estructura de 
los biomas terrestres 

Todos los factores abióticos comentados en este capítulo, pero 
sobre todo el clima, son importantes para determinar la ubica- 
ción de un bioma terrestre específico en un área determinada. No 
sólo existen patrones climáticos en la superficie de la Tierra que 
dependen de la latitud (fig. 50-10), sino también patrones de dis- 
tribución de biomas. 

« 

Clima y biomas terrestres 

La construcción de un climógrafo, es decir, un gráfico de la 
temperatura y de las precipitaciones en un área específica, per- 
mite determinar el gran impacto dei clima sobre la distribución 
de los organismos. Por ejemplo, en la figura 50-18 se ilustra un 
climógrafo que muestra la temperatura y las precipitaciones 
medias anuales en algunos de los biomas de los Estados Unidos. 
Se debe senalar que el intervalo de precipitaciones en los bosques 
de coníferas dei norte es similar al de los bosques templados, 
pero los intervalos de temperatura son diferentes. Las praderas 
suelen ser más secas que cualquier tipo de bosque y los desiertos 
son todavia más secos. 

La temperatura y las precipitaciones medias anuales se corre - 
lacionan de forma bastante adecuada con los biomas de las diver- 
sas regiones. Sin embargo, es importante distinguir el término 
correlación dei término causalidad. Aunque el climógrafo propor- 
ciona evidencias circunstanciales que indican que la temperatu- 
ra y las precipitaciones son importantes para la distribución de 
los biomas, no confirma que estas variables regulen su ubicación. 
Solo un análisis meticuloso de las tolerâncias de cada especie en 
relación con el agua y la temperatura podría establecer los efec- 
tos de control que ejercen estas variables. 

Como se ilustra en la figura 50-18, hay regiones en las cuales 
los biomas se superponen. Por tanto, debe haber otros factores, 
aparte de la temperatura y la precipitación media, que desempe- 
nen un papel importante en la determinación de la localización de 
los biomas. Por ejemplo, ciertas áreas de los Estados Unidos tienen 
una combinación específica de temperatura y precipitaciones que 
permite el mantenimiento dei bosque caducifolio templado, pero 


▲ Fig. 50-18. Climógrafo para algunos de los tipos principales de 
biomas norteamericanos. Las áreas ilustradas en esta figura muestran 
los limites de temperatura y precipitaciones medias anuales en los biomas. 

otras áreas con valores similares en estas variables permiten el 
desarrollo dei bosque de coníferas. <>Cómo se explica esta varia - 
ción? En primer lugar, se debe recordar que el climógrafo se basa 
en promedios anuales. A menudo, en el clima no solo es importan- 
te la media o el promedio, sino que, además, el patrón de variación 
climática es fundamental. Por ejemplo, algunas zonas pueden reci- 
bir precipitaciones regulares durante todo el ano, mientras que 
otras áreas con la misma cantidad de precipitaciones anuales tie- 
nen temporadas húmedas y secas bien diferenciadas. Un fenóme- 
no similar puede asociarse con la temperatura. Es posible que otros 
factores, como, por ejemplo, el lecho rocoso de un área, afecten 
bastante a la disponibilidad de nutrientes minerales y a la estruc- 
tura de la tierra, que, en definitiva, determinarán la clase de vege- 
tación que se desarrolle en el lugar. 

En la figura 50-19 se ilustra la distribución general de los 
principales biomas terrestres. 

Características generales de los biomas terrestres 

La mayoría de biomas terrestres reciben sus nombres de las 
características físicas*-p climáticas importantes y de su vegetación 
predominante. Por ejemplo, las praderas templadas suelen hallarse 
en latitudes medias, donde el clima es más moderado que en los tró- 
picos o en las regiones polares, y en ellos predominan varias espe- 
cies de pastos. Todos los biomas también albergan microorganismos, 
hongos y animales característicos adaptados a ese ambiente específi- 
co. Por ejemplo, las praderas templadas tienen más probabilidades 
de albergar mamíferos grandes de pastoreo que los bosques. 

La estratificación vertical es una característica importante de los 
biomas terrestres y la forma y el tamano de las plantas define, en 
gran medida, su ubicación. Por ejemplo, en muchos bosques, las 
capas consisten en una bóveda superior, luego el estrato de árboles 
bajos, los arbustos, la capa basal de plantas herbáceas, el suelo dei 
bosque (capa de desechos) y, por último, la capa de raíces. Los bio- 
mas no boscosos tienen estratos similares aunque menos pronun- 
ciados. Las praderas tienen una capa de pasto y hierbas pequenas 
de hojas anchas, una capa de desechos y una capa de raíces. La 
estratificación de la vegetación proporciona muchos ambientes dis- 
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A Fig. 50-19. Distribución de los biomas terrestres principales. Aunque los biomas terrestres se ilustran con limites claros en esta figura, los 
biomas reales muestran una transición gradual entre sí y a veces a través de áreas relativamente grandes. 


tintos para los animales, que, a menudo, ocupan sitios bien defini- 
dos en la cadena alimenticia, desde aves y murciélagos insectívoros 
y carnívoros, que se alimentan por encima de la bóveda, hasta 
mamíferos pequenos, gusanos y artrópodos que recorren las capas 
de desechos y de raíces en busca de alimentos. 

Aunque en la figura 50-19 se muestran limites bien definidos 
entre los biomas, en realidad, los biomas terrestres suelen unirse 
sin limites claros. El área de transición, denominada ecotono, 
puede ser amplia o estrecha. 

La composición real de especies en cada bioma varia de un sitio 
a otro. Por ejemplo, en la selva de coníferas septentrional (taiga) de 
los Estados Unidos, el abeto rojo es común en el este pero no se pre- 
senta en casi todo el resto dei bioma, donde sí abundan los abetos 
negros y blancos. Aunque la vegetación de los desiertos africanos se 
asemeja superficialmente a la de los desiertos norteamericanos, las 
plantas en realidad pertenecen a familias diferentes. Este tipo de 
“equivalentes ecológicos” puede provenir dei fenómeno de evolu- 
ción convergente (fig. 25-5). 

Los biomas son dinâmicos y son más frecuentes las alteraciones 
que la estabilidad. Por ejemplo, los huracanes crean aberturas para 
nuevas especies de selvas tropicales y bosques templados. En los 
bosques de coníferas septentrionales, los árboles más antiguos 
mueren y caen o la nieve puede romper ramas, lo que produce 
aberturas que permiten el crecimiento de especies caducas, como, 
por ejemplo, el álamo y el abedul. Como consecuencia, los biomas 


suelen revelar una distribución en mosaico extensa con varias 
comunidades diferentes en un área determinada. 

En muchos biomas, las plantas predominantes dependen de 
los desastres periódicos. Por ejemplo, los incêndios naturales son 
un componente intêgr^l de las praderas, las sabanas, los chapa- 
rrales y muchos bosqijes de coníferas. Antes dei desarrollo urba- 
no y la agricultura, grah parte dei sudeste de los Estados Unidos 
estaba dominado por una sola especie de conífera, el pino de 
hoja larga. Sin incêndios periódicos, los árboles caducifolios 
mostraban una tendencia a sustituir a los pinos. En la actualidad, 
los cuidadores forestales utilizan el fuego como herramienta para 
ayudar a mantener muchos bosques de coníferas. 

En algunos biomas contemporâneos, la actividad humana ha 
afectado de manera notable a los patrones naturales de los desas- 
tres físicos periódicos. El fuego, que formaba parte de la vida en 
las Grandes Planicies, se controla en la actualidad porque la tie- 
rra se emplea para la agricultura. Los seres humanos han altera- 
do gran parte de la superficie terrestre y han reemplazado los 
biomas originales por otros dedicados al urbanismo y la agricul- 
tura. La mayor parte de la región oriental estadounidense, por 
ejemplo, se clasificó como bosque caducifolio templado, pero la 
actividad humana ha eliminado todo el bosque original excepto 
un pequeno porcentaje. 

En la figura 50-20, que se presenta en las cuatro páginas 
siguientes, se describen los biomas terrestres principales. 
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Distribución Regiones ecuatorial y subecuatorial. 

Precipitacióii En las selvas tropicales, las precipitacio- 
nes son relativamente constantes y oscilan entre 200 y 
400 cm por ano. En los bosques tropicales secos, la pre- 
cipitación es, sobre todo, estacionai, oscila entre 150 y 
200 cm por ano y la región se caracteriza por seis a siete 
meses secos. 

Temperatura Las temperaturas dei aire son cálidas durante el ano con 
una media entre 25 °C y 29 °C con escasas variaciones durante las esta- 
ciones. 

Plantas Las selvas tropicales presentan estratos y la competência por la luz 
es intensa. En las selvas tropicales, los estratos corresponden a una capa de 
árboles sobresaiientes que crecen por encima de una bóveda cerrada, los 
árboles de la bóveda cerrada y las capas de arbustos y hierbas. Por lo gene- 
ral, los bosques tropicales secos tienen menos estratos. Los árboles de hojas 
anchas perennes predominan en las selvas tropicales, mientras que, en los 
bosques secos, las hojas se caen durante la temporada seca. Las epífitas, 
como, por ejemplo, bromeliáceas y orquídeas, suelen cubrir a los árboles 



de las selvas tropicales, pero son menos abundantes en los bosques secos 
Los arbustos espinosos y los cactus son habituales en los bosques tropica- 
les secos. 

Animales La diversidad animal es mayor en las selvas tropicales que en 
cualquier otro bioma te mestre. Los animales, como por ejemplo los anfí- 
bios, las aves y otros reptiles, mamíferos y aitrópodos, están adaptados al 
ambiente tridimensional y suelen ser poco notorios. 

Impacto humano Los seres humanos establecieron hace mucho tiempo 
comunidades prósperas en las selvas tropicales. En la actualidad, el creci- 
miento rápido de la población que se asocia con la proliferación de la agri- 
cultura y el desarrollo destruye estas regiones. 
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Distribución Los desiertos se presentan en una banda cercana a las latitu- 
des de 30 °C al norte y ai sur o en otras latitudes en el interior de los con- 
tinentes (por ejemplo, el desierto de. Gobi en el norte y el centro de Asia). 
Precipitación Las precipitaciones son escasas y muy variables, por lo 
general, inferiores a 30 cm al ano. 

Temperatura La temperatura varia en función de las estaciones y el 
momento dei día. La temperatura máxima dei aire en los desiertos cálidos 
puede superar los 50 °C; en los desiertos frios la temperatura dei aire puede 
descender por debajo de -30 °C. 

Plantas En los paisajes de los desiertos predomina la vegetación baja y 



espadada; la proporción de suelo desnudo es alta en comparación con lo 
que se observa en otros biomas terrestres. Las plantas son cactus, arbustos 
con raíces profundas y hierbas que crecen durante los períodos húmedos 
infrecuentes. Las adaptaciones de las plantas al desierto consisten en la tole- 
rância al calor y a la deshidratación, almacenamiento de agua y disminu- 
ción de la superfície édlas hojas. Suelen observarse defensas físicas, como. 
por ejemplo, espinas,^ defensas químicas, como toxinas, en las hojas de 
los arbustos: muchas de las plantas que desarrollan fotosíntesis peitenecen 
al tipo C 4 o CAM (véãse cap. 10). 

Animales Los animales más comunes en el desierto son víboras e iguanas, 
escorpiones, honnigas, escarabajos, aves migratórias y residen- 
tes y roedores que se alimentan de semillas. Muchas especies son 
nocturnas. La conservación dei agua es una adaptación frecuen- 
te y algunas especies obtienen agua por medio de la degradación 
metabólica de los hidratos de carbono de las semillas. 

Impacto humano El transporte dei agua a 
través de distancias prolongadas y 
los pozos profundos de aguas 
subterrâneas han permitido que 
los seres humanos vivan en los 
desiertos. La conversión a la 
agricultura irrigada y la urba- 
nización han reducido la bio- 
diversidad natural de estas 
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Sabana típica en Kenia 


Distribucíón Regiones ecuatorial y subecuatorial. 

Precipitación Las precipitaciones, que dependen de las estaciones, totali- 
zan un promedio de entre 30 cm y 50 cm por ano. La temporada seca 
puede durar hasta ocho o nueve meses. 

Temperatura La sabana es cálida durante todo el ano, con una tempera- 
tura promedio entre 24 °C y 29 °C, pero con cierta variación estacionai más 
pronunciada que en las selvas tropicales. 

Plantas Los árboles dispersos que se encuentran en la sabana suelen ser 
espinosos con bojas con superfícies reducidas, lo que representa una adap- 
tación a las condiciones relativamente secas. Los incêndios son habituales 
en la temporada seca y las especies de plantas predominantes están adap- 


tadas a los incêndios y toleran las sequí- 
as estacionales. Las hierbas y las plantas 
pequenas de bojas anchas, que constituyen 
la mayor parte de la cobertura de ia tierra, 
crecen con rapidez en respuesta a las llu- 
vias estacionales y soportan que los grandes mamíferos y otros herbívoros 
se alimenten de ellos. 

Animales Los mamíferos herbívoros grandes, como, por ejemplo, el nú y 
la cebra, y sus depredadores, como los leones y las hienas, son los habi- 
tantes habituales de esta región. Sin embargo, los herbívoros dominantes 
suelen ser insectos, sobre todo, térmitas. Durante las sequías estacionales, 
los animales que se alimentan de pastizales deben migrar hacia otros sitios 
de la sabana que tienen más hierbas y pozos de agua. 

Impacto humano Los primeros seres humanos parecen haber vivido en 
las sabanas. Los incêndios producidos por los seres humanos podrían ayu- 
dar a mantener este bioma. La creación de haciendas de ganado y la caza 
indiscriminada han producido la disminución de las poblaciones de mamí- 


feros grandes. 


CHAPARRAL 


Distribucíón Este bioma se encuentra en las latitudes medias costeras de 
vários continentes y sus muchos nombres reflejan su amplia distribucíón: 


chaparral en América dei Norte, matorral en Espana y Chile, garigue y 
maquis en el sur de Francia y finbos en Sudáfrica. 

Precipitación Las precipitaciones dependen de las estaciones, con invier- 
nos lluviosos y veranos largos y secos. Por lo general, las precipitaciones 
anuales oscilan dentro de un intervalo entre 30 cm y 50 cm. 
Temperatura El otono, el inviemo y la primavera son frios, con tempera- 
turas promedio que oscilan entre 10 °C y 12 °C. La temperatura promedio 
durante el verano puede alcanzar los 30 °C y la temperatura diurna máxi- 
ma puede superar los 40 °C. 

Plantas En el chaparral predominan los arbustos y los 
árboles pequenos, junto con una gran diversidad de pastos 
y hierbas. Hay gran variedad de plantas y muchas especies 
están limitadas a un área geográfica específica relativamen- 
te pequena. Las adaptaciones a la sequía 
consisten en bojas duras peren 
nes de plantas lenosas, lo 
que reduce la perdida de 
agua. Las adaptaciones 


vas de alimentos almacenadas en las raíces resistentes al fuego les permiten 
volver a brotar con rapidez y usar los nutrientes liberados por el tuego. 
Animales Los animales nativos son el ciervo y la cabra, que se alimentan 
de ramas y brotes de la vegetación leriosa, y una gran diversidad de mamí- 
feros pequenos. Los chaparrales también permiten el desarrollo de una 
gran variedad de anfibios, aves y otros reptiles e insectos. 

Impacto humano En lc&jchaparrales se desarrollaron asentamientos, lo 
que determino la reducciÕ^Lde estas zonas debido al desarrollo de la agri- 
cultura y la urbanización.iLos seres humanos contribuyen a la producción 
de incêndios que arrasah ádos chaparrales. 


a los incêndios también 
son notables. Algunos 
de los arbustos produ- 
cen semillas que solo 
germinan después de 
un incêndio; las reser- 



Un área de chaparral en Califórnia 
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Figura pQ-20 (contmúacioí 


de los biomas terrestres 
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Distribución Los veldts sudafricanos, la puszta 
(Gran llanura) húngara, las pampas argentinas y 
uruguayas, las estepas rusas y las planícies y pra- 
deras de la región central norteamericana son 
todas praderas templadas. 

Precipitación La precipitación es bastante estacionai, con inviemos relati- 
vamente secos y veranos húmedos. Por lo general, el promedio de precipi- 
tación anual, oscila entre 30 y 100 cm. Las sequías periódicas son 
habituales. 

Temperatura Los inviemos suelen ser frios, con un promedio de tempera- 
tura que suele descender bastante por debajo de -10 °C Los veranos son 
cálidos, con un promedio de temperatura que suele aproximarse a los 30 °C 
Plantas Las plantas predominantes son las hierbas y las plantas pequenas 
de hoja anchas, con alturas que oscilan desde unos pocos centímetros hasta 
2 metros en la pradera de pastos largos. Las plantas desarrollan algunas 
adaptaciones a las sequías periódicas y prolongadas, y a los incêndios. Los 


Pradera nacional de Sheyenne en Dakota dei Norte 
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pastos de las praderas templadas brotan poco después de que cesa el incên- 
dio. El asentamiento de mamíferos grandes que pacen en estos pastos impi- 
de el establecimiento de arbustos lenosos y ãrboles. 

Animales Los mamíferos nativos son animales grandes que pacen en las 
praderas, como, por ejemplo, el visón y el caballo salvaje. En las praderas 
templadas también habita una amplia variedad de animales que viven en 
cuevas, como, por ejemplo, las marmotas de la llanura norteamericana. 
Impacto humano Los suelos fértiles y profundos determinan que las prade- 
ras templadas sean sitios ideales para la agricultura, en especial, para cosechar 
cereales. Como consecuencia, la mayoría de las praderas norteamericanas y 
gran pane de las que se encuentran en Eurasia se convirtieron en granjas. 


BOSQUE DE CONÍFERAS 
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Distribución El bosque de coníferas septentrional o taiga se extiende a 
través de una banda ancha en la región norte de z4.mérica dei Norte y 
Eurasia hasta el extremo de la tundra ártica y es el bioma terrestre más 
grande dei planeta. 

Precipitación Por lo general, las precipitaciones oscilan entre 30 y 
70 cm y las sequías periódicas son habituales. Sin embargo, algunos 
bosques de coníferas costeros dei noroeste de los Estados Unidos (junto 
al Pacífico) son selvas tropicales templadas y pueden recibir más de 
300 cm de precipitaciones anuales. 

Temperatura El invierno suele ser frio y largo; el verano puede ser cáli- 
do. Algunas áreas dei bosque de coníferas siberiano presentan tempera- 
turas que oscilan desde -70 °C en invierno hasta más de 30 °C en verano. 
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Plantas En los bosques de coníferas predominan estos últimos árbo- 
les, como, por ejemplo, el pino y distintas clases de abeto. La forma 
cónica de muchas coníferas impide la acumulación demasiada nieve 
que puede romper las ramas. La diversidad de plantas en las capas de 
arbustos y hierbas es menor que en los bosques caducifolios templa- 
dos. 

Animales Hay muchas aves migratórias que se alojan en los bosques de 
coníferas, pero taqíbién hay muchas especies que viven allí durante todo 
el ano. Hay vários ftíamíferos en estos bosques, como, por ejemplo el 
alce, el oso pardo y elpgre siberiano. El aumento periódico de las pobla- 
ciones de insectos q^e se alimentan de los árboles predominantes puede 
destruir gran cantidaa de ellos. 

Impacto humano Aunque no hay poblaciones 
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humanas establecidas en estos bosques de conífe- 
ras, su tala se realiza a una velocidad alarmante y 
los bosques más antiguos pronto pueden desaparecer. 
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Parque nacional Rocky Mountain en Colorado 
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BOSQUE CADUCIFOLIO TEMPLADO 




TUNDRA 


Distribncién La tundra otupa áreas amplias dei Ártico que representan el 
20% de la superfície terrestre. El viento y las temperaturas bajas crean 
comunidades de plantas similares, denominadas tundras alpinas, en los 
picos de las altas montarias de todas las latitudes, incluso en los trópicos. 
Precipitación Las precipitaciones oscilan entre 20 y 60 cm anuales en 
la tundra ártica, pero pueden exceder los 100 cm en la tundra alpina. 
Temperatura Los inviernos son largos y frios y el promedio de tempe- 
ratura en algunas áreas desciende por debajo de 
-30 °C. Los veranos son cortos con temperaturas 
frias, con un promedio menor de 10 °C. 

Plantas La vegetación de la tundra es, sobre todo, 
herbácea y está compuesta de una mezcla de líque- 
nes, musgos, pastos y hierbas pequenas de hojas 
anchas, junto con arbustos enanos y árboles. Hay 
una capa permanente de tierra congelada denomi- 
nada escarcha permanente que impide la filtración 
de agua. 


Animales El buey almizclero grande es ei animal residente, mientras 
que el caribú y el ciervo migran a través de esta región. Los depredado- 
res son los osos, los lobos y los zorros. Las aves migratórias utilizan la 
tundra durante el verano. 

Impacto humano La tundra está escasamente poblada, pero ha atraído 
el interés de la industria minera y de extracción de petróleo durante los 
últimos anos. 
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Parque Nacional Denali, Alaska, en otoiío 


Parque Nacional Great Smoky Mountains en Carolina dei Norte 

Distiibución Se encuentran, sobre todo, en latitudes medias dei hemisfé- 
rio norte, con áreas más pequenas en Nueva Zelanda y Australia. 
Precipitación El promedio de precipitaciones puede oscilar entre 70 y 
más de 200 cm por ano. La lluvia es abundante en todas las estaciones y se 
presenta como lluvia en verano y como nieve en inviemo. 

Temperatura Durante el inviemo, el promedio de temperatura se encuen- 
tra alrededor de 0 °C Los veranos presentan temperaturas máximas cerca- 
nas a los 30 °C y son cálidos y húmedos. 

Plantas Un bosque caducifolio templado maduro tiene capas verticales 
muy diversas y bien delimitadas que consisten en una bóveda cerrada, uno 
o dos estratos de árboles más bajos, una capa de arbustos y un estrato her- 


báceo. Eíay pocas epífitas. Las plantas que predo- 
minan en el hemisfério norte son árboles caducos 
que pierden sus hojas antes dei inviemo cuando 
las temperaturas bajas reducirían ia fotosíntesis y dificultarían ia absorción 
de agua a partir de la tierra congelada. En Australia predominan los euca- 
liptos perennes. 

Animales En el hemisfério norte, muchos mamíferos hibeman durante el 
inviemo, mientras que muchas especies de aves migran hacia climas más 
cálidos. Los mamíferos, las aves y los insectos utilizan todos los estratos 
verticales dei bosque. 

impacto humano El hombre ha poblado masivamente los bosques tem- 
plados de hojas anchas de todo el mundo. La tala de árboles para la agri- 
cultura y el desarrollo urbano han destruido casi todos los bosques caducos 
de América dei Norte. Sin embargo, debido a su capacidad de recupera- 
ción, estos bosques vuelven a ocupar gran parte de sus limites originales. 





A lo largo de este capítulo sobre los diversos biomas acuáticos 
y terrestres de la Tierra se han presentado muchos ejemplos que 
indican el impacto considerable que ejercen los factores abióticos 
sobre el ambiente de un organismo. En el siguiente capítulo se 
comentarán los organismos en forma más detallada y se exami- 
nará la forma en que los mecanismos y las adaptaciones conduc- 
tuales desempenan papeies importantes en las interacciones 
entre un organismo y las partes no vivientes y vivientes de su 
ambiente. 





Evahiación de conceptos 


En función dei climógrafo que se muestra en la figura 
50-18, £cuáles son las diferencias principales entre la 
tundra seca y el desierto? 

Identifique el bioma natural en el que vive y resuma sus 
características abióticas y bióticas. ^Refleja esta 
descripción el sitio donde vive? Justifique su respuesta. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 


La ecologia es el estúdio de las interacciones entre 
los organismos y el ambiente 

Ecologia y biologia evolutiva (p. 1081). Los sucesos que se pro- 
ducen en una escala de tiempo ecológica afectan a la vida en una 
escala de tiempo evolutiva. 

Los organismos y el ambiente (pp. 1081-1082). Algunas pre- 
guntas que se formulan los ecologistas son: <;quién vive en cada 
sitio?, qaor qué vive allí? y ^cuántos individuos hay? Los ecologistas 
usan las observaciones y los experimentos para analizar la distribu- 
ción y la abundancia de las especies y otros fenómenos ecológicos. 
El ambiente de cualquier organismo está formado por componentes 
tanto abióticos como bióticos. 

► Subcampos de la ecologia (pp. 1082-1083). La ecologia puede 
dividirse en vários subcampos de estúdio, que van desde la ecolo- 
gia dei organismo hasta la dinâmica de los ecosistemas, los paisajes 
y la biosfera. Los estúdios ecológicos modernos superan los limites 
existentes entre áreas tradicionalmente separadas. 

Ecologia y aspectos ambientales (p. 1083). La ecologia propor- 
ciona las bases científicas de los principios ambientales. Muchos eco- 
logistas defienden el principio prudente de “mirar antes de saltar”. 


Concepto 


Las interacciones entre los organismos y el ambiente 
limitan la distribución de las especies 

Dispersión y distribución (pp. 1084-1085). La dispersión de los 
organismos produce patrones amplios de distribución geográfica. 
Las expansiones de los limites naturales y los trasplantes de espe- 
cies sugieren hipótesis que explican la razón por la cual las especies 
se localizan en sitios específicos. Las especies trasplantadas pueden 
alterar el ecosistema en que se sitúan. 

Conducta y selección dei hábitat (p. 1085). Algunos organis- 
mos no ocupan sus limites potenciales. La distribución de las espe- 
cies puede verse limitada por conductas de selección dei hábitat. 

Factores bióticos (pp. 1085-1086). Los factores bióticos que afec- 
tan a la distribución de los organismos consisten en interacciones 
con otras especies, como, por ejemplo, depredación y competición. 

& Factores abióticos (pp. 1086-1087). Entre los factores abióticos 
importantes que afectan a la distribución de las especies se 


encuentran la temperatura, el agua, la luz solar, el viento, las 
rocas y la tierra. 

Clima (pp. 1087-1092). Los patrones climáticos globales depen- 
den, en gran medida, de los estímulos provenientes de la energia 
solar y la rotación de la Tierra alrededor dei sol. Los efectos locales. 
regionales y estacionales dei clima reciben influencias de las masas 
de agua, las montarias y el ângulo cambiante dei sol durante el ano. 
Las pequenas diferencias en los factores abióticos determinan el 
desarrollo de microclimas. 


Concepto 


Los factores bióticos y abióticos inciden sobre la 
estructura y la dinâmica de los biomas acuáticos 

► Los biomas acuáticos representan la mayor parte de la biosfera en 
términos de superficie y suelen estar estratificados en función de la 
penetración de la luz, la temperatura y la estructura de la comuni- 
dad. Los biomas marinos tienen mayor concentración salina que los 
biomas de agua dulce (pp. 1092-1098). 


Concepto 


Ei clima determina en gran medida la distribución y 
la estructura de los biomas terrestres 

^ Clima y biomas terrestres (p. 1098). Los climógrafos muestran 
que la temperatura y las precipitaciones se correlacionan con los 
biomas, pero, como estas áreas se superponen, otros factores abióti- 
cos deben cumjjjr una función en la determinación de sus limites. 

/ 

Característica^generales de los biomas terrestres (pp. 1098- 
1104). Los biomas terrestres suelen recibir su nombre debido a fac- 
tores físicos o climáticos importantes y a su vegetación 
predominante. La estratificación es una característica notable de 
estos biomas. 



Àutoevâiuaeióii 


1. ^Cuál de las siguientes áreas de estúdio se dedica al intercâmbio de 
energia, los organismos y la matéria entre los ecosistemas? 

a. Ecologia demográfica. d. Ecologia dei ecosistema. 

b. Ecologia de los organismos. e. Ecologia de la comunidad. 

c. Ecologia dei paisaje. 
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2. «>Qué afirmación sobre la dispersión es falsai 

a. La dispersión es un componente común de los ciclos de vida de 
las plantas y de los animales. 

b. Là colonización de las áreas devastadas después de las inunda- 
ciones o las erupciones volcánicas depende de la dispersión. 

c. La dispersión solo se produce en una escala de tiempo evolutiva. 

d. Las semillas son estádios de dispersión importantes en los ciclos 
de vida de la mayoría de las plantas fanerógamas. 

e. La capacidad de dispersarse puede limitar la distribución geográ- 
fica de una especie. 

3. Imagine alguna catástrofe cósmica que sacude la Tierra y determina 
que pierda su inclinación. En cambio, su eje queda perpendicular a 
una línea que une el sol con la Tierra. El efecto más predecible de 
este cambio seria: 

a. La desaparición de las noches y los dias. 

b. Un gran cambio en la duración dei ano. 

c. El enfriamiento dei ecuador. 

d. Una pérdida de las variaciones estacionales en las latitudes sep- 
tentrionales y meridionales. 

e. La eliminación de las corrientes oceânicas. 

4. Mientras escalamos montarias podemos observar transiciones en las 
comunidades biológicas que son análogas a los câmbios: 

a. En los biomas en diferentes latitudes. 

b. En distintas profundidades dei océano. 

c. En una comunidad durante estaciones diferentes. 

d. En un ecosistema a medida que transcurre el tiempo. 

e. Cuando se viaja a través de los Estados Unidos desde el este 
hacia el oeste. 

5. Los océanos afectan a la biosfera de todas las siguientes maneras 
excepto: 

a. Por medio de la producción de una cantidad importante dei oxi- 
geno de la biosfera. * 

b. Por medio de la eliminación dei dióxido de carbono de la 
atmosfera. 

c. Por medio de la moderación dei clima en los biomas terrestres. 

d. Por medio de la regulación dei pH en los biomas de agua dulce y 
en el agua subterrânea. 

e. Como fuente principal de las precipitaciones terrestres. 

6. íQué zona dei lago estaria ausente en uno muy poco profundo? 

a. Zona béntica. 

b. Zona afótica. 

c. Zona pelágica. 

d. Zona litoral. 

e. Zona limnética. 

7. iCuál de las siguientes afirmaciones es verdadera con respecto a los 
lagos oligotróficos y los eutróficos? 

a. Los lagos oligotróficos son más susceptibles al agotamiento de 
oxigeno. 

b. Las tasas de fotosíntesis son más bajas en los lagos eutróficos. 

c. El agua de los lagos eutróficos tiene concentraciones más bajas 
de nutrientes. 

d. Los lagos eutróficos tienen mayor concentración de nutrientes. 

e. Los sedimentos de los lagos oligotróficos contienen mayor canti- 
dad de matéria orgânica capaz de descomponerse. 


8. «>Cuál de las siguientes es una característica de la mayoría de los 
biomas terrestres? 

a. Promedio de precipitaciones anuales mayor de 25 cm. 

b. Distribución determinada casi por completo por los patrones de 
rocas y suelos. 

c. Limites claros entre biomas adyacentes. 

, d. Vegetación que revela estratificación. 

e. Meses invernales frios. 

9. <>Cuál de los siguientes biomas está apareado correctamente con la 
descripción de su clima? 

a. Sabana - temperatura fria, precipitación uniforme durante el ano. 

b. Tundra - veranos largos, inviernos suaves. 

c. Bosque caducifolio templado - estaciones proliferativas 
relativamente cortas, inviernos suaves. 

d. Praderas templadas - inviernos relativamente cálidos, la mayor 
parte de las precipitaciones en el verano. 

e. Selvas tropicales - duración de los dias y temperatura casi constantes. 

10 . Suponga que la cantidad de las especies de aves depende princi- 
palmente dei número de estratos verticales en el medio ambiente. 

Si es así, ^en cuál de los siguientes biomas habría mayor cantidad 
de especies de aves? 

a. Selva tropical. 

b. Sabana. 

c. Taiga. 

d. Bosque templado de hojas anchas. 

e. Pradera templada. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



Comente la forma en que se aplica el concepto de tiempo a las situa- 
ciones ecológicas y a los câmbios evolutivos. «>En algún momento coin- 
ciden el tiempo ecológico y el tiempo evolutivo? Si es así, «>podría dar 
algún ejemplo? 



Mientras escala una montaria observa una especie de planta que tiene 
una forma de crecimientifté baja altura y una forma muy distinta en 
regiones elevadas. Se pregfepta si representan dos poblaciones genéti- 
cas diferentes de esta espécie, cada una adaptada a las condiciones pre- 
valentes, o si esta especie 4iene flexibilidad de desarrollo y puede 
asumir ambas formas de crecimiento en función de las condiciones 
locales. ^Qué experimentos podría disenar para comprobar estas dos 
hipótesis? 


Ciência, tecnologia y soeíecfad 
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En las tiendas de animales de los Estados Unidos se puede comprar 
una variedad de peces, aves y reptiles no autóctonos. Describa algunas 
de las situaciones en las cuales este comercio de mascotas podría 
poner en peligro a las plantas y los animales nativos. «;Debe el gobier- 
no regular el comercio de mascotas? ^Existen en la actualidad restric- 
ciones sobre las especies que se pueden vender en las tiendas de 
animales de su ciudad? «>Cómo compensaria este tipo de regulaciones 
con los derechos de las personas? 
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A Fig. 51-1. Pareja de grullas japonesa (Grus japonicus) dei este 
de Asia durante el cortejo. 


Conceptos clave 


51-1 Los ecólogos dei comportamiento distinguen 

entre las causas próximas y finales de la conducta 

51-2 Muchos comportamientos tienen un fuerte 
componente genético 

51-3 El ambiente interactúa con la composición 

genética de los animales e influye en el desarrollo 
de su comportamiento 

51-4 Los rasgos comportamentales pueden evolucionar 
por selección natural 

51-5 La selección natural favorece el comportamiento 
que aumentan el êxito reproductivo y la 
supervivencia 

51-6 El concepto de aptitud inclusiva puede explicar la 
mayor parte dei comportamiento social altruista 


Panorama general 


Estúdio dei comportamiento 

E s probable que los seres humanos hayamos estudiado el 
comportamiento animal desde el comienzo de nuestra exis- 
tência. Como cazadores -y, a veces, como presas- el conoci- 
miento dei comportamiento animal era esencial para la 
supervivencia dei hombre. Pero otros animales también atraen la 
atención más allá de la necesidad de obtener información práctica. 
Por ejemplo, las grullas son animales que cautivaron el interés dei ser 
humano desde hace mucho tiempo, tal vez debido a que son gran- 
des y su conducta se observa con facilidad (fig. 51-1). Los machos 
y las hembras desarrollan rituales de cortejo elaborados que impli- 
can movimientos elegantes semejantes a una danza y vocalizaciones 
sincronizadas. La observación de estos rituales determino que 
muchas personas consideraran a estos animales como símbolos de la 
fidelidad y la devoción. Algunas de las conductas más llamativas de 
las grullas se asocian con sus migraciones anuales. Todas las prima- 
veras, miles de grullas vuelan desde las tierras frias en el sur de 
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Eurasia, el norte de África y América dei Norte hacia tierras más sep- 
tentrionales donde construyen sus nidos. Varias especies de grullas 
vuelan cientos o miles de kilometros, y se detienen periodicamente 
con el objeto de descansar y alimentarse. Debido a que las grullas 
que migran vuelan a grandes alturas y cantan mientras vuelan, algu- 
nas culturas las consideraron mensajeras entre la Tierra y el Cielo. 

La disciplina científica moderna llamada ecologia dei com- 
portamiento amplia este tipo de observaciones sobre el compor- 
tamiento animal por medio de la evaluación de la forma en que 
se controla esta clase de comportamiento y la manera en que se 
desarrolla, evoluciona y contribuye a la supervivencia y al êxito 
reproductivo. Por ejemplo, un ecologista conductista puede tra- 
tar de averiguar la relación entre las similitudes o las diferencias 
entre las formas de cortejo y las semejanzas o diferencias genéti- 
cas entre las especies de grullas, además de la manera en que el 
aprendizaje contribuye al desarrollo dei cortejo. La migración 
podría asociarse con preguntas como: ^por qué cantan las grullas 
que migran?, <>qué factores ambientales desencadenan la migra- 
ción? o ^cómo contribuye la migración al êxito reproductivo de 
las grullas? La ecologia conductista es esencial para resolver pro- 
blemas muy importantes relacionados con temas muy diversos, 
desde la conserv^ciõn de especies en peligro hasta el control de 
enfermedades infeèçiosas. Este capítulo se centra en estas pre- 
guntas y en otras ephtenta comprender la forma en que la con- 
ducta se relaciona £on la genética, el ambiente y la evolución. 


Concepto 


Los ecólogos dei comportamiento 
distinguen entre las causas 
próximas y finales de la conducta 

Las preguntas que surgen en relación con el comportamiento 
pueden dividirse de forma general en dos clases: las que se con- 
centran en el estímulo inmediato y el mecanismo dei comporta- 
miento y las que exploran la forma en que el comportamiento 
contribuye a la supervivencia y la reproducción. No obstante, en 








primer lugar se considerará una pregunta todavia más funda- 
mental: <>qué abarca el término comportamiento? 

cQné es el comportamiento? 

Los rasgos relacionados con el comportamiento forman parte dei 
fenotipo dei animal de la misma manera que la longitud de sus 
apêndices o el color de su pelaje. La mayor parte de lo que deno- 
minamos conducta es el resultado visible de la actividad muscular 
de un animal, como cuando un depredador persigue su presa o un 
pez eleva sus aletas para delimitar su território (fig. 51-2). En algu- 
nos comportamientos se desarrolla actividad muscular, pero ésta es 
menos evidente, como cuando un ave usa sus músculos para expul- 
sar aire de sus pulmones y darle forma a los sonidos en su gargan- 
ta para producir una canción. Algunas actividades no musculares 
también se consideran conductas, por ejemplo, cuando un animal 
secreta una hormona que atrae a los miembros dei sexo opuesto. 
Además, se puede considerar que el aprendizaje es un proceso con- ' 
ductual. Por ejemplo, un ave joven puede aprender a reproducir 
una canción que escucha cuando la canta un adulto de su especie, 
aunque la actividad muscular basada en la memória no se desarro- 
lle hasta vários meses después, cuando el ave comienza a cantar la 
canción por su propia cuenta. Por tanto, además de analizar los 
comportamientos observables, sobre todo, en la forma de activida- 
des desarrolladas por músculos, los ecólogos dei comportamiento 
también evalúan los mecanismos en que se basan estos comporta- 
mientos, que, a veces, no comprometen la actividad de músculos. 
En palabras más simples, podemos considerar un comportamien- 
to a todo lo que hace un animal y a la forma en que lo hace. 

Preguntas próximas y finales 

Cuando se observa un comportamiento determinada se pue- 
den formular preguntas próximas y finales. Las preguntas próxi- 
mas sobre el comportamiento se concentran en los estímulos 
ambientales, si es que hay alguno, que desencadenan una con- 
ducta, y también en los mecanismos genéticos, fisiológicos y ana- 
tómicos de los que depende un comportamiento. Las preguntas 
próximas suelen comenzar con “cómo”. Por ejemplo, como 
muchos otros animales, las grullas japonesas que se observan en 
la figura 51-1 se reproducen en primavera y a comienzos dei 



▲ Fig 8 51-2. Un delido (Neolamprologus tetracephalus) africano 
macho con las aletas erguidas. La contracción muscular que eleva las 
aletas es una respuesta comportamental ante una amenaza en el terri- 
tório dei pez. 


verano. Una pregunta próxima sobre el momento de la repro- 
ducción de esta especie seria: <>cómo influye la duración dei día 
sobre la reproducción de las grullas japonesas? Una hipótesis 
razonable para la causa próxima de esta conducta es que el efec- 
to dei aumento de la duración dei día sobre la producción de 
hormonas y la respuesta a hormonas específicas desencadenan la 
reproducción. De hecho, en experimentos realizados con vários 
apimales se ha demostrado que la prolongación de la exposición 
diurna a la luz produce câmbios nerviosos y hormonales que 
producen comportamientos asociados con la reproducción, 
como el canto y la construcción dei nido en las aves. 

A diferencia de las preguntas próximas, las preguntas finales 
abordan la importância evolutiva de la conducta. Las preguntas 
finales son dei tipo: ^por qué la selección natural favorece esta 
conducta y no una diferente? Las hipótesis que tratan de resolver 
las preguntas dei “^por qué?” proponen que el comportamiento 
aumenta la aptitud de alguna forma específica. Una hipótesis 
probable que explica la reproducción de las grullas japonesas en 
primavera y comienzos dei verano indica que la reproducción es 
más produetiva en ese momento dei ano. Por ejemplo, en esa 
época, las aves progenitoras pueden encontrar gran cantidad de 
alimentos para el crecimiento rápido de las crias, lo que propor- 
ciona una ventaja en el êxito reproduetivo en comparación con 
las aves que nacen en otras temporadas. 

Aunque la causa próxima es diferente de la causa final, los dos 
conceptos están conectados entre sí. Los mecanismos próximos 
producen conductas que han evolucionado porque producen 
ventajas en algún aspecto en particular. Por ejemplo, el aumento 
de la duración dei día, propiamente dicho, tiene escasa impor- 
tância en la adaptación de las grullas japonesas, pero debido a 
que se asocia con condiciones que aumentan el êxito reprodueti- 
vo, es decir, mayor disponibilidad de alimentos para las crias, la 
reproducción cuando los dias son más largos es un mecanismo 
próximo que evoluciono en las grullas. 

Etología 

A mediados dei siglo xx, vários biólogos comportamentales 
pioneros desarrollaron la etología, que es el estúdio científico dei 
comportamiento animal, en particular, en su medio. Algunos 
etólogos, como Niko Tinbergen de los Países Bajos y Karl von 
Frisch y Konrad Lorenz de Áustria, que compartieron un prêmio 
Nobel en 1973, establecieron las bases conceptuales sobre las 
que se construyó la/ecología dei comportamiento moderna. En 
un artículo de 1963^.Tinbergen sugirió cuatro preguntas que 
deben responderse pãf# comprender bien todos los tipos de 
comportamiento. Sus? preguntas, que se siguen considerando 
fundamentales para lí ecologia dei comportamiento, pueden 
resumirse de la siguiente manera: 

1. <>Cuál es el fundamento básico dei comportamiento, que 
incluye mecanismos químicos, anatómicos y fisiológicos? 

2. «>Cómo influye el desarrollo dei animal, desde el cigoto 
hasta el individuo maduro, sobre el comportamiento? 

3. Cuál es la historia evolutiva dei comportamiento? 

4. ^Cómo contribuye el comportamiento a la supervivencia 
y a la reproducción (aptitud)? 

La lista de Tinbergen abarca tanto preguntas próximas como fina- 
les. Las dos primeras, que se concentran en el mecanismo y el desa- 
rrollo dei comportamiento, son preguntas próximas, mientras que 
las dos últimas son preguntas finales o evolutivas. La naturaleza 
complementaria de las perspectivas próxima y última puede demos- 
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trarse a través de las conductas que solían analizar los etólogos clá- 
sicos, como, por ejemplo, los patrones de acción fija y la impronta. 


Patrones de acción fija 

Un tipo de comportamiento que ha sido evaluado extensa- 
mente por los etólogos es el patrón de acción fija (PAF), que es 
una secuencia de actos no aprendidos que no puede modificarse 
y que una vez que comienza, debe proseguir hasta terminar. El 
desencadenante de un PAF es un estímulo sensitivo externo 
denominado estímulo senal. Tinbergen estudió hechos que se 
convirtieron en ejemplos clásicos dei estímulo senal y el PAF en 
el pez espinoso macho ( Gasterosteus aculeatus ) que ataca a otros 
machos cuando invaden su território reproductivo. El estímulo 
para la conducta de ataque es el vientre rojo dei intruso; el gas- 
terosteò no ataca a peces intrusos sin vientre rojo (la hembra de 
esta especie no tiene el vientre rojo), pero ataca con rapidez a 
objetos usados como modelo que poseen algún elemento de 
color rojo (fig. 51-3). En realidad, Tinbergen se interesó en este 
tema cuando observo por casualidad que su pez respondia de 
forma agresiva cuando un objeto rojo atravesaba el acuario. 
Como resultado de esta investigación, que se publico en 1937, 





COMPORTAMIENTO: Un pez espinoso {Gasterosteus aculeatus) 
de sexo masculino ataca a otros machos cuando invaden su 
território reproductivo. 


-■ , 


- 1 = 1 ? 


CAUSA PRÓXIMA: el vientre rojo dei macho intruso actúa como 

estímulo signo que desencadena la agresión en el macho. 



CAUSA FINAL: al alejar a otros machos el indivíduo disminuye la 
probabilidad de que los huevos de su território sean fertilizados 
por ellos. 


▲ Fig. 51-4. Perspectivas próxima y final en el comportamiento 
agresiva de machos de peces espinosos (Gasterosteus aculeatus). 



(a) Pez espinoso ( Gasterosteum aculeatus) que muestra su vientre rojo. 

/ / 



(b)EI modelo de la parte superior sin el vientre rojo no produce una 
respuesta agresiva en el pez espinoso de sexo masculino. Los otros 
modelos, que tienen vientres rojos, producen respuestas intensas. 


▲ Fig. 51-3. Estímulos senal en un patrón de acción fija clásico. 


Tinbergen descubrió que el color rojo era un componente clave 
dei estímulo senal que desencadenaba la agresión en los machos 
de esta especie. En la figura 51-4 se ofrecen explicaciones tanto 
próximas como finales relacionadas con este PAF específico 
observado en los machos de los peces espinosos. 

Impronta 

Otro fenómeno evaluado por los etólogos clásicos es la 
impronta, un tipo de comportamiento que abarca componentes 
aprendidos e innatos y que suele ser irreversible. La impronta se 
distingue de otros tipos de aprendizaje porque posee un período 
sensible, que es una fase limitada en el desarrollo dei animal que 
representa el único momento en el que se pueden aprender cier- 
tas conductas. Un ejemplo de impronta se observa en los gansos 
jóvenes que siguen a su madre. En las especies que cuidan a sus 
crias, la relación entre el padre y las crias es una parte crucial dei 
ciclo de vida. Durante el período de conexión, la cria copia las 
conductas de su r padre y aprende los comportamientos básicos 
de su especie, a*lj.^ez que el padre aprende a reconocer a sus 
crias. Por ejemplo^íen las gaviotas, el período sensible para la 
conexión entre el p^dre y las crias dura entre uno y dos dias. Si 
no se produce estejenlace, el padre no cuida a las crias y estas 
mueren, lo que determina una reducción dei êxito reproductivo 
paterno. 

Sin embargo, «>cómo saben reconocer las crias a partir de 
quién o de qué deben desarrollar la impronta? ^Cómo saben los 
gansos jóvenes que deben seguir a su madre? En las aves, la ten- 
dência a la respuesta es innata; el mundo exterior proporciona el 
estímulo de impronta , al que está dirigida la respuesta. Los experi- 
mentos con muchas especies de aves acuáticas indican que no 
reconocen a su “madre” de forma innata. Estos animales respon- 
den e identifican el primer objeto que encuentran y que tiene 
ciertas características específicas. En los experimentos clásicos 
realizados en la década de 1930, Konrad Lorenz demostro que el 
estímulo de impronta más importante en los gansos grises o gan- 
sos alvares era el movimiento de un objeto que se alejaba de las 
crias. Cuando el ansarino criado en incubadora pasaba sus pri- 
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meras horas con Lorenz en vez de con un ganso, desarrollaba la 
impronta con él y, a partir de ese momento, le seguia y no reco- 
nocía a su madre biológica ni a otros adultos de la misma espe- 
cie. Éstos son otros ejemplos de explicaciones próximas y 
últimas, como se senala en la figura 51-5. 

Las grullas también desarrollan improntas al nacer y esto 
determina problemas y oportunidades en los programas de 
crianza en cautiverio creados para salvar especies de grullas en 
peligro de extinción. Por ejemplo, un grupo de 77 grullas blan- 
cas en vias de extinción criadas por grullas grises desarrolló su 
impronta en las grullas que actuaron como padres sustitutos; 
ninguna de las grullas blancas formó una relación con otra gru- 
11a blanca. Como consecuencia, los programas de cria en cauti- 
verio aíslan a las grullas jóvenes y las exponen a imágenes y 
sonidos de miembros de su propia especie. Sin embargo, la 
impronta también puede usarse para contribuir a la conserva- 
ción de las grullas (fig. 51-6). Las grullas blancas jóvenes que 


COMPORTAMIENTO: los gansos jóvenes siguen a su madre 
y desarrollan su impronta en función de ella. 



CAUSA PRÓXIMA: durante un estádio de desarrollo temprano pero 
crucial los gansos jóvenes observan cómo se aleja de ellos su madre 
y emite llamados. 


CAUSA FINAL: por lo general los gansos que siguen y desarrollan 
su impronta en función de sus madres reciben más cuidado y 
aprenden las habilidades necesarias, por lo que tienen más 
probabildiades de sobrevivir que los que no siguen a sus madres. 


A Fig. 51-5. Perspectivas próxima y final en la impronta dei 
ganso. 



A Fig. 51-6. Impronta para la conservación. Los biólogos conser- 
vacionistas aprovechan la impronta de las grullas jóvenes para ensenar- 
les una ruta migratória. Un piloto vestido con un traje de grulla viaja en 
un aeroplano ultraligero y actúa como padre sustituto. 


desarrollan improntas en seres humanos “disfrazados de gru- 
llas” aprenden a seguir a estos “padres” que vuelan en aeropla- 
nos ultraligeros a través de nuevas rutas de migración. Es 
importante senalar que estas grullas forman enlaces con otras 
grullas blancas. 

Aunque esta investigación sobre la impronta y los patrones de 
acción fija es mucho menos activa que en el pasado, el estúdio 
realizado sobre estos comportamientos ayudó a distinguir entre 
las causas próxima y última de la conducta. Estos estúdios tam- 
bién contribuyeron a establecer una tradición de enfoques expe- 
rimentales en la ecologia dei comportamiento. 



Evaluación de conceptos 


1. Una ardilla terrestre que ve a un depredador puede emi- 
tir un grito intenso y breve. Enumere cuatro preguntas 
relacionadas con este comportamiento, una para cada 
una de las cuatro preguntas de Tinbergen. Establezca si 
son preguntas próximas o finales. 

2. Si un huevo rueda fuera dei nido, el ganso lo recupera 
con movimientos suaves de su pico y su cabeza. Si los 
investigadores retiran el huevo o lo reemplazan por una 
pelota durante este proceso, el ganso no altera su 
respuesta. <>Qué tipo de comportamiento es éste? Sugiera 
una explicación próxima y una última. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


Muchos comportamientos tienen un 
fuerte componente genético 

Múltiples investigaciones han demostrado que los rasgos con- 
ductuales, como los aspectos anatómicos y fisiológicos de un 
fenotipo, son resultado de interacciones complejas entre factores 
genéticos y ambient^e$. Esta conclusión contrasta con la con- 
cepción popular de qiie el comportamiento se debe a los genes 
(naturaleza) o al medio ‘{nutrición). En biologia, la naturaleza no 
se opone a la nutricf§n. En su lugar, los biólogos analizan la 
forma en que tanto los genes como el medio influyen en el desa- 
rrollo de los fenotipos, incluidos los fenotipos comportamenta- 
les. Si bien primero se comentan las influencias genéticas sobre 
la conducta y se retrasa el comentário sobre las influencias 
ambientales, se debe recordar que todos los comportamientos 
dependen tanto de los genes como dei ambiente. 

Un enfoque para evaluar la influencia de distintos factores 
sobre una conducta específica consiste en observar esta con- 
ducta en función de la norma de reacción (fig. 14-13). Por 
ejemplo, se podrían medir los fenotipos comportamentales 
asociados con un genotipo específico que se desarrollan en 
ciertos ambientes. En algunos casos, el comportamiento es 
variable y depende de la experiencia ambiental. En otros casos, 
casi todos los indivíduos de una población exhiben un com- 
portamiento muy similar, pese a las diferencias ambientales 
internas y externas durante el desarrollo y el resto de la vida. 
El comportamiento que es fija desde el punto de vista dei desa- 
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rrollo se denomina comportamiento innato. Estos comporta- 
mientos innatos se encuentran bajo una influencia genética 
fuerte, como se comentará en los siguientes ejemplos. 

i 

Movimientos dirigidos 

Muchos movimientos de los animales, desde los simples, que 
se desarrollan dentro de pocos milímetros, hasta movimientos 
complejos que abarcan cientos o miles de kilometros, reciben 
influencias genéticas fuertes. Debido a la función evidente de los 
genes en el control de estos movimientos de los animales pueden 
denominarse movimientos dirigidos. 

Cinesis 

Una cinesis es un cambio simple en la actividad o la veloci- 
dad de dirección en respuesta a un estímulo. Por ejemplo, las 
cochinillas de tierra (también denominadas bichos bolita), crus- 
táceos terrestres que sobre viven mejor en ambientes húmedos, 
exhiben cinesis en respuesta a variaciones de la humedad (fig. 
51-7a). Las cochinillas de tierra son más activas en áreas secas y 
menos activas en áreas húmedas. Aunque estos animales no se 
acercan o se alejan de condiciones específicas, el aumento dei 
movimiento cuando el ambiente es seco incrementa su probabi- 
lidad de abandonar el área seca y hallar un área húmeda. Como 
estos animales disminuyen su velocidad en un área húmeda tien- 
den a permanecer allí. 

Taxia 

A diferencia de la cinesis, la taxia es un movimiento auto- 
mático de acercamiento (taxia positiva) o alejamiento (taxia 
negativa) de algún estímulo. Por ejemplo, múchos peces que 
viven en las corrientes, como la trucha, revelan reotaxia posi- 


T Fig. 51-7. Cinesis y taxia. 



(a) La cinesis aumenta la probabilidad de que una cochiniila de tierra 
encuentre un ambiente húmedo y permanezca en él. 



(b) La reotaxia positiva mantiene a la trucha en contra de la corriente, 
dirección desde la que provienen la mayor parte de los alimentos. 


tiva (dei griego rheos , corriente); estos animales nadan o se 
orientan automáticamente en dirección corriente arriba (hacia 
la corriente). Esta taxia evita que el pez pierda su trayectoria v 
los mantiene situados en la dirección desde donde vienen los 
alimentos (fig. 51-7b). 

Migración 

Es fácil suponer que un comportamiento simple, como la 
cinesis que desarrollan las cochinillas de tierra o la reotaxia 
positiva de la trucha, se encuentra bajo un control genéticc 
fuerte. Sin embargo, las influencias genéticas pueden se: 
importantes incluso en comportamientos más complejos. Per 
ejemplo, los ornitólogos observaron que muchas características 
de la conducta de las aves migratórias están programadas gene- 
ticamente (fig. 51-8). 

Una de las aves migratórias estudiadas de forma más exten- 
sa es la curruca capirotada ( Sylvia atricapiüd ) , un pájaro can- 
tor pequeno que vive en las islas de Cabo Verde en la costa de 
África Occidental y se extiende hasta el norte de Europa. Lz 
conducta migratória de estas aves difiere bastante entre las 
distintas poblaciones; por ejemplo, aunque todas las curruczs 
capirotadas que viven en la porción septentrional dei territe- 
rio migran, por lo general, durante la noche, las de las is.zs 
Cabo Verde no migran. Durante la temporada de migración 
normal, las currucas capirotadas migratórias que viven en 
cautiverio vuelan durante la noche en la jaula sin descansar : 
mueven sus alas con rapidez mientras están sentadas en urn 
percha. 

Peter Berthold y sus colaboradores, dei Centro de Investigacicn 
Ornitologia Max Planck de Randolfzell, Alemania, estudiaron lz 
base genética de esta conducta, que denominaron “inquietuz 
migratória”, en varias poblaciones de currucas capirotadas. En 
un estúdio, el equipo investigador cruzó (apareó) currucas cap;- 
rotadas migratórias dei sur de Alemania con otras no migratórias 
de Cabo Verde y sometió a sus descendientes a ambientes que 
simulaban un sitio o el otro. Alrededor dei 40% de los descen- 
dientes criados en ambas condiciones revelo inquietud migrate- 



A Fig. 51-8. Migración de las aves, un comportamiento que depen- 
de, en gran medida, dei control genético. Cada primavera, las gall - 
netas ocddentales ( Calidris maurí) como las que se observan en la figura 
migran desde el sitio donde pasan el invierno, que puede ser tan meri- 
dional como Perú, hasta sus áreas reproduetivas en Alaska. En el otoho, 
estas aves regresan a sus hogares para vivir durante el invierno. 
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(a) Las carpas están dispersas en un acuario 
antes de que se introduzca una sustancia de 
alarma. 



(b) Luego de pocos segundos de introducir la 
sustancia de alarma los peces se acumulan 
cerca dei fondo dei acuario y reducen su 
movimiento. 


A Fig. 51-9. Carpas que responden a la presencia de una sustancia de alarma. 


ria, lo que condujo a Berthold a esta- 
blecer que la inquietud migratória era 
controlada por genes y respetaba un 
patrón de herencia poligénico (véase 
cap. 14). Otros experimentos sobre repro- 
ducción realizados por Berthold revela- 
ron influencias genéticas en muchos 
componentes de la migración de la 
curruca capirotada, como se verá en otro 
apartado de este capítulo. 

Senales y comunicación 
de los animales 

Gran parte de la interacción social 
entre los animales implica la transmi- 
sión de información a través de compor- 
tamientos especializados denominadas 
senales (también conocidas como mani- 
festaciones). En la ecologia dei comporta- 
miento, una senal es una conducta que 
produce una modificación dei comportamiento de otro animal. 
La transmisión, la recepción y la respuesta a las senales constitu- 
yen la comunicación animal, un elemento esencial para las inte- 
racciones entre los individuos. Aunque el ambiente realiza 
contribuciones significativas en todos los sistemas de comunica- 
ción, algunas de sus características dependen de un control gené- 
tico importante. 

Muchas senales son muy efectivas en términos de costes de 
energia. Por ejemplo, una senal común entre los peces territoria- 
les es levantar las aletas, lo que les proporciona mayor superficie 
y suele ser suficiente para que un intruso se aleje (fig. 51-2). Se 
requiere menos energia para levantar las aletas que para expulsar 
a un macho que invade el território. 

Los animales se comunican por medio de senales visuales, 
auditivas, químicas (olfatorias), táctiles y eléctricas. El tipo de 
senal empleada para transmitir información se relaciona bastan- 
te con el estilo de vida dei animal y su ambiente. Por ejemplo, la 
mayoría de los mamíferos terrestres son nocturnos, lo que deter- 
mina que las senales visuales sean relativamente ineficaces. Sin 
embargo, las senales olfatorias y auditivas funcionan de la misma 
manera en la oscuridad y en la luz y la mayoría de las especies de 
mamíferos envían sus senales a través de estos médios. En cam- 
bio, las aves son, sobre todo, diurnas y tienen un sentido dei olfa- 
to relativamente ineficaz; se comunican principalmente por 
senales visuales y auditivas. A diferencia de la mayoría de los ani- 
males, los seres humanos somos diurnos y, al igual que las aves, 
utilizamos, sobre todo, la comunicación visual y auditiva. Por 
tanto, se puede disfrutar dei canto y los colores brillantes que las 
aves utilizan para comunicarse entre sí. Si los seres humanos 
tuvieran las habilidades olfatorias tan desarrolladas de la mayoría 
de los mamíferos y pudieran detectar la inmensa variedad de sus- 
tancias químicas, nuestra perspectiva de la naturaleza seria muy 
diferente. 

Comunicación química 

Muchos animales que se comunican a través de olores emiten 
sustancias químicas denominadas feromonas. En la mayoría de 
los casos, tanto la producción de feromonas como las respuestas 
de los animales ante su presencia son genéticamente controladas. 
Las feromonas son frecuentes, sobre todo, entre los mamíferos y 
los insectos y suelen relacionarse con comportamientos repro- 


ductivos. Por ejemplo, muchas polillas secretan feromonas que 
pueden atraer a sus parejas desde vários kilometros de distancia. 
Una vez que las polillas se reúnen, las feromonas también desen- 
cadenan conductas específicas relacionadas con el cortejo. 

El contexto de una senal química puede ser tan importante 
como la senal propiamente dicha. En una colonia de abejas obre- 
ras, las feromonas producidas por la reina y sus hijas, las obre- 
ras, mantiene el orden social complejo de la colmena. Cuando las 
abejas obreras de sexo masculino (zánganos) están fuera de la 
colmena, donde pueden aparearse con una reina, son atraídas 
por su feromona; cuando los zánganos están dentro de la colme- 
na no muestran câmbios por la acción de la feromona de la reina. 

Las feromonas también actúan en comportamientos no repro- 
ductivas. Por ejemplo, cuando una carpa común o un bagre se 
lesiona, una sustancia de alarma almacenada en glândulas cutâ- 
neas dei pez se dispersa en el agua e induce una respuesta de 
temor en el resto de los peces de la zona. Estos peces cercanos se 
tornan más alertas y se agrupan en conglomerados densos, con 
frecuencia cerca dei fondo, donde evitan los ataques (fig. 51-9). 
Las feromonas pueden ser muy efectivas cuando sus concentra- 
ciones son bajas. Por ejemplo, solo 1 cm 2 de piei de la carpa 
Pimela promelas contiene una cantidad suficiente de sustancia de 
alarma para inducir una reacción aunque esté diluida en 58 000 
L de agua. * 

X 

- % 

* 

Comunicación audiifóa 

Las canciones que interpretan la mayoría de las aves provienen 
dei aprendizaje, por lo menos parcialmente, a partir de otros indi- 
viduos de la misma especie. En cambio, en muchas especies de 
insectos, los rituales de apareamiento abarcan canciones caracte- 
rísticas que suelen depender de un control genético directo. En 
especies de Drosophila , los machos producen sonido por medio de 
la vibración de sus alas y las hembras son capaces de reconocer las 
canciones de los machos de su especie a través de detalles como 
los intervalos entre los pulsos de las vibraciones de las alas, el 
ritmo de la canción y la duración de los pulsos. Varias evidencias 
indican que la estructura de la canción en los machos de 
Drosophila se controla por los genes y está sujeta a una presión 
selectiva intensa. Por ejemplo, los machos criados de forma aisla- 
da producen una canción característica de su especie, aunque no 
se hayan expuesto a otros machos productores de ese sonido. 
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Además, la canción que emiten los machos presenta escasas varia- 
ciones entre indivíduos pertenecientes a una especie de Drosophila. 

Aunque las especies de Drosophila poseen diferencias morfo- 
lógicas y desarrollan sonidos de apareamiento distintos, algunas 
otras especies de insectos solo pueden identificarse a través de las 
canciones o las conductas de cortejo. Por ejemplo, en una época 
se creia que las crisopas verdes morfologicamente idênticas que 
vivlan en el norte de Europa y en América dei Norte pertenecían 
a una sola especie, Chrysoperla carnea. Sin embargo, los estúdios 
realizados por Charles Henry y sus colaboradores y estudiantes 
de la University of Connecticut sobre las canciones de aparea- 
miento revelaron la presencia de, por lo menos, 15 especies dis- 
tintas, cada una con una canción de apareamiento diferente (fig. 


Figopra 51-10 


{.Están bajo control genético los 
diferentes cantos de las especies estrechamente 
relacionadas de crisopas verdes? 

EXPERIMENTO 


Charles Henry, Lucía Martínez y Kent Holsinger 
cruzaron machos y hembras de Chrysoperla plorabunda y 
Chrysoperla johnsoni, dos especies con morfologias idênticas que 
entonan distintas canciones para el cortejo. 

SONOGRAMAS 

Progenitor de Chrysoperla plorabunda 

■Período de descarga 



Unidad repetitiva 
convencional 

cruzado 
con 

Progenitor de 
Chrysoperla johnsoni 

Período de descarga 


Descargas 

vibratórias 
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Unidad repetitiva convencional 

Los investigadores registraron y compararon los cantos de ambos 
progenitores con los de la progenie híbrida que se había criado ais- 
lada de otras crisopas. 


RESULTADOS 


La progenie híbrida F 1 entona un canto en el 
cual la longitud de la unidad repetitiva convencional es similar a la 
que produce el padre Chrysoperla plorabunda, pero el período de 
descarga, que es el intervalo entre las descargas vibratórias, es más 
parecido al dei padre Chrysoperla johnsoni. 


Híbridos F-| fenotipo típico 


ifH M r 


í 

Unidad repetitiva 
convencional 


CONCLUSI ÓN 


■Período de descarga 


Los resultados de este experimento indican 
que los cantos entonados por Chrysoperla plorabunda y 
Chrysoperla johnsoni se controlan por genes. 


51-10). Varias de estas especies idênticas desde el punto de vista 
morfológico pueden presentarse en el mismo ambiente (ejemp.: 
dei aislamiento conductual de las especies; figura 24-4). 

Aunque durante más de 20 anos de investigación, estos auto- 
res nunca observaron híbridos en las distintas especies de criso- 
pas salvajes, Henry y sus colaboradores pudieron produc:: 
híbridos entre distintas especies en condiciones de labora torio. 5: 
bien todos los organismos de una especie cantan la misma can- 
ción, los descendientes híbridos criados en el laboratorio prodv.- 
cen canciones que contienen elementos de ambas especies 
paternas. Estos datos llevaron a los investigadores a concluir que 
las canciones emitidas por las distintas especies de crisopas ver- 
des dependían de un control genético. 

Influencias genéticas sobre el apareamiento 
y el comportamiento paterno 

La investigación comportamental descubrió una variedad de 
comportamientos en los mamíferos que se encuentran bajo un 
control genético relativamente fuerte, así como los mecanismcs 
fisiológicos de estos comportamientos. Una de las líneas de inves- 
tigación más llamativa se dedica al apareamiento y a la conductz 
paterna de los machos de ratones de pradera (M icrotus ochrogosteD. 

Los ratones de pradera y algunas otras especies de ratones 
campestres son monógamos y este rasgo social solo se observa er. 
cerca dei 3% de los mamíferos. Los machos también contribuyer. 
a la atención de las crias, otro rasgo relativamente poco frecuente 
en los mamíferos. A diferencia de casi todas las demás especies dt 
ratones campestres, el macho dei ratón de pradera forma un vin- 
culo estrecho con una sola hembra después dei apareamiento y se 
asocia con ella en conductas de higiene y abrigo (fig. 51-11). 
Además, aunque un macho no apareado con una hembra es mu 
poco agresivo con otros machos o hembras de la misma especie. 
un macho que tiene pareja se toma muy agresivo con machos c 
hembras de la especie, pero no con su pareja. Pocos dias despues 
dei nacimiento de las crias, el indivíduo macho dedica bastante 
tiempo a cubrirlos, lamerlos y transportados, a la vez que man- 
tiene la vigilância en busca de intrusos. 

Durante la última década, la investigación realizada por 
Thomas R. Insel y sus colaboradores en la Emory University ha 
dilucidado los controles genéticos y fisiológicos de las conductas 
paternas y sociales complejas observadas en los ratones de pra- 
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◄ Fig. 51-11. Pareja de ratones 
de pradera (Microtus ochrogas- 
ter) acurrucados. Los ratones de 
pradera de América dei Norte son 
monógamos. Los machos se aso- 
cian en forma muy estrecha con 
sus parejas, como se ilustra en 
esta figura, y contribuyen al cuida- 
do de las crias. 
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dera. Los primeros datos sugirieron que la arginina-vasopresina 
(AVP), un neurotransmisor compuesto por nueve aminoácidos 
que se libera durante al apareamiento, podría mediar tanto la for- 
mación de un vínculo como la agresión desarrollada por los 
machos. En el sistema nervioso central, la AVP se une con un 
receptor denominado V la . Los investigadores de la Emory 
University hallaron diferencias significativas entre la distribución 
de los receptores V la en el cerebro de los ratones de pradera 
monógamos y en ratones de montana promiscuos (que viven en 
regiones montanosas dei oeste de América dei Norte). 

Para determinar si la distribución de los receptores V la es un 
factor clave en el control dei comportamiento de apareamiento 
y cuidado paterno en los ratones de pradera, Insel y sus colabo- 
radores insertaron el gen para el receptor V la de este ratón en un 
ratón de laboratorio. Este individuo transgénico no solo desa- 
rrolló una distribución cerebral de los receptores V la bastante 
similar a la de los ratones de pradera, sino que además revelo 
muchos de los comportamientos de apareamiento de los ratones 
campestres monógamos. En cambio, el ratón de tipo salvaje de 
sexo masculino no presentó la misma distribución dei receptor 
Vi a y no revelo este tipo de comportamiento. Por tanto, aunque 
hay muchos genes que influyen sobre la conducta de aparea- 
miento en estos ratones, parece ser que un solo gen puede 
mediar un porcentaje considerable de este comportamiento 
complejo (y tal vez dei comportamiento de cuidado paterno) 
que se observa en los ratones de pradera. Se debe dilucidar si 
otras conductas complejas se encuentran bajo influencias gené- 
ticas simples similares. Además, aunque los genes influyen en 
las conductas de muchas maneras, el medio también ejerce efec- 
tos significativos sobre el comportamiento, como se describirá 
en la próxima sección. 


Evaluación de conceptos 



1. 


2 . 


^Cuál de estos elementos ejerce mayor influencia sobre el 
desarrollo de los comportamientos, la “naturaleza” o la 
“crianza”? Explique su respuesta. 

Utilice un ejemplo para explicar la forma en que los 
investigadores estudian si un comportamiento específico 
tiene un componente genético importante. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



El ambiente interactúa con la 
composición genética de los 
animales e influye en el desarrollo 
de su comportamiento 

Aunque existen numerosas demostraciones experimentales de 
la influencia genética sobre el comportamiento, los investigado- 
res también establecieron la influencia dei ambiente en el com- 
portamiento. Los factores ambientales, como la calidad de la 
dieta, la naturaleza de las interacciones sociales y las oportuni- 
dades de aprender, pueden influir en el desarrollo dei comporta- 
miento en todos los grupos de animales. 


Influencia de la dieta sobre el comportamiento 
de elección de la p areja 

Un ejemplo de influencia ambiental sobre el comportamiento se 
ve en el papel de la dieta sobre la selección de la pareja en 
Drosophila mojavensis , que se aparea y pone sus huevos en tejidos 
de cactus en vias de descomposición. Las poblaciones de D. moja- 
yensis de la región de Baja Califórnia en México se desarrollan casi 
en su totalidad en el cactus sinita, mientras que la mayoría de las 
poblaciones de Sonora, México y Arizona usan cactus pitayos. Estos 
cactus sirven de alimento para las larvas en fase de desarrollo. 

Cuando D. mojavensis de Baja Califórnia y Sonora se reproclu- 
jeron en un medio artificial de laboratorio con plátano, los inves- 
tigadores observaron que las hembras de la población de Sonora 
tendían a evitar aparearse con los machos de Baja Califórnia. En 
función de estas observaciones iniciales, William Etges y Mitchell 
Ahrens de la University of Arkansas demostraron que los ali- 
mentos ingeridos por las larvas de D. mojavensis influían bastan- 
te sobre la pareja que elegían las hembras, en especial, las de las 
poblaciones de Sonora (fig. 51 - 12 ). 


Figura 51-12 

(Cómo afecta la dieta a la elección de 
la pareja en la hembra de Drosophila mojavensis? 

EXPERüVSEMTO 


William Etges desarrollo una población de D. 
mojavensis de Baja Califórnia y otra de Sonora en tres médios de 
cultivo distintos: medio artificial, cactus sinita (la planta de Baja 
Califórnia) y cactus pitayo (la planta de Sonora). De cada medio de 
cultivo, Etges recogió 15 parejas de D. mojavensis de Baja 
Califórnia compuestas de un macho y una hembra y 15 parejas de 
Sonora y analizó la cantidad de apareamientos entre machos y 
hembras en las dos poblaciones. 


RESULTADOS 


Cuando D. mojavensis se desarrollo en un 
medio artificial, las hembras de la población de Sonora mostraron 
mayor preferencia por los machos de Sonora (a). Cuando D. moja- 
vensis se desarrollo en el medio dei cactus, las hembras de Sonora 
se aparearon con machos de Sonora y de Baja Califórnia con una 
frecuencia aproximadamente equivalente (b). 
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Medio de cultivo 



La diferencia en la selección de la pareja que 
mostraron las hembras que se desarrollaron con diferentes dietas 
indica que esta elección en las hembras de poblaciones de D. 
mojavensis de Sonora depende de influencias intensas dei ambien- 
te dietético en el que se desarrollo la larva. 
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◄ Fig. 51-13. 
Therese Markow 
(derecha) y un 
colega recolectan 
Drosophila moja- 
vensis de un cac- 
tus. 


Pero, <>por qué las hembras de Sonora evitan a los machos de 
Baja Califórnia que se desarrollaron con una de las dietas pero no 
a otros que se desarrollaron con otras dietas? En otras palabras, 
^cuál es la causa próxima de la conducta? Therese Markow, de la 
Arizona State University, y Eric Toolson, de la University of New 
México, propusieron que la base fisiológica de las preferencias 
observadas en relación con la pareja dependia de diferencias en 
los hidrocarburos dei exoesqueleto de las moscas (fig. 51-13). 
Ésta pareció una hipótesis razonable porque, además de utilizar 
canciones de cortejo y otro tipo de información sensorial, 
Drosophila emplea su sentido dei gusto para determinar los 
hidrocarburos en el exoesqueleto de sus posibles parejas. Para 
analizar la influencia de los hidrocarburos presentes en el exoes- 
queleto Etges y Ahrens criaron machos de Baja .Califórnia en un 
medio artificial y luego les agregaron extractos de hidrocarburos 
procedentes de exoesqueletos de machos de la población de 
Sonora. En lugar de rechazar a estos machos de Baja Califórnia, 
las hembras de Sonora los aceptaron con la misma frecuencia que 
a los de Sonora. 

El estúdio de Etges y Ahrens demostro la forma en que los 
efectos dei ambiente nutricional pueden modificar una con- 
ducta crucial. A continuación se comen- 
tará la manera en que el ambiente social 
modifica la conducta, por lo menos, en 
una especie. 


Janet Bester-Meredith y Catherine Marler, de la Universidad de 
Wisconsin de Madison, evaluaron la influencia dei ambiente 
social sobre el comportamiento dei ratón de Califórnia de sexc 
masculino. Para manipular el ambiente social inicial, colocaron 2 
los ratones de Califórnia recién nacidos en nidos de ratones de 
patas blancas (. Peromyscus leucopus ), una especie cuyos machos no 
son monógamos y cuidan muy poco a sus crias. Además, las 
investigadoras colocaron ratones de patas blancas recién nacidos 
en nidos de ratones de Califórnia. Esta “crianza cruzada”, que 
consistió en la colocación de las crias de cada especie en el nido 
de la otra especie, altero el comportamiento de ambas (cuadro 
51-1). Por ejemplo, cuando los ratones de Califórnia de sexo mas- 
culino criados por ratones de patas blancas se deslizaban fuera de. 
nido, sus padres no los recuperaban con tanta frecuencia como 
cuando los criaron padres de su misma especie. Cuando estos 
ratones de Califórnia criados por padres sustitutos tuvieron des- 
cendientes también dedicaron menos tiempo para recuperar a sus 
crias. Además, los ratones de Califórnia criados por padres susti- 
tutos fueron menos agresivos con los intrusos. En cambio, los 
ratones de patas blancas de sexo masculino criados por ratones de 
Califórnia fueron más agresivos que los criados por su propia 
especie. En un estúdio realizado por Bester-Meredith y Marler, los 
cerebros de los ratones de Califórnia criados por ratones de patas 
blancas presentaron concentraciones más bajas dei mismo neuro- 
transmisor (AVP) asociado con el aumento de la agresión y el cui- 
dado paterno en los ratones de pradera de sexo masculino. 

El hecho de que los ratones criados por padres que no eran de 
su especie adoptaran algunas conductas de sus padres sustitutos 
sugiere que la experiencia durante el desarrollo puede producir 
câmbios en el comportamiento agresivo y de cuidado paterno en 
estos roedores y estas modificaciones pueden transmitirse de una 
generación a otra. 


Aprendizaje 


Una de las formas más significativas a través de la cual las con- 
diciones ambientales pueden influir en el comportamiento es a 
través dei aprendizaje, que es la modificación dei comporta- 
miento en función de experiencias específicas. Los comporta- 
mientos aprendidos abarcan desde algunos muy simples, como. 


Influencia dei cruzamiento de padres en ratones 
de sexo masculino* 




Ambiente social y 
comportamiento agresivo 






m = 




- & 


Los descubrimientos de la influencia 
genética sobre las conductas de aparea- 
miento en los machos de los ratones 
campestres de la pradera se complemen- 
taron de estúdios paralelos realizados en 
otro roedor monógamo, el ratón de 
Califórnia ( Peromyscus californicus). Igual 
que los ratones campestres de la pradera, 
los ratones de Califórnia machos son muy 
agresivos con otros ratones y proporcio- 
nan un cuidado paterno meticuloso. Sin 
embargo, a diferencia de la otra especie, 
los ratones de Califórnia de sexo masculi- 
no que no están en pareja también son 
agresivos. 


Especies 


Agresión 
hacia los 
intrusos 


Agresión en Comporta- 
situaciones miento 
neutras paterno 


Contenido 
de arginina- 
vasopresina 
(AVP) én el 
cerebro 


Ratones de Califórnia 
criados por ratones 
de patas blancas 


Menor 


Sin diferencias Menor 


Menor 


Ratones de patas 
blancas criados por 
ratones de Califórnia 


Sin diferencias Mayor 


Sin diferencias Sin diferencias 


*Las comparaciones se realizaron con ratones criados por padres de su misma especie. 

Datos de J. K. Bester-Meredith y C. A. Marler, Vasopressin and the transmission of paternal behavior across 
generations in mated, cross-fostered Peromyscus mice. Behavioral Neuroscience 117(2003):455-463. 
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Figura 51-14 


por ejemplo, la impronta que determina que un ave recién naci- 
da que sigue a un indivíduo determinado lo reconozca como 
padre, hasta otros muy complejos. Antes de considerar algunas 
formas complejas de aprendizaje describiremos brevemente otra 
forma muy simple: la habituación. 

Habituación 

La habituación es la pérdida de la capacidad de respuesta a 
los estímulos que transmiten información escasa o nula. Hay 
muchos ejemplos de este tipo. Una hidra se contrae cuando per- 
cibe cualquier alteración o perturbación como un estímulo táctil 
suave; si este estímulo se repite varias veces sin producir conse- 
cuencias la hidra deja de responder. Muchos mamíferos y aves 
reconocen gritos de alarma de miembros de su especie, pero, por 
último, dejan de responder si después de los gritos no se produ- 
cen ataques reales (efecto de “Pedro y el lobo”). En relación con 
la causa final, la habituación podría aumentar la aptitud para 
permitir que el sistema nervioso dei animal se concentre en estí- 
mulos que indican la presencia de alimentos, parejas o amenazas 
reales, en lugar de malgastar tiempo o energia en una gran canti- 
dad de estímulos que son irrelevantes para la supervivencia y la 
reproducción dei animal. A continuación se comentarán algunas 
formas más complejas de aprendizaje. 


Aprendizaje espacial 

Todos los ambientes naturales muestran cierto grado de 
variación espacial. Por ejemplo, los sitios adecuados para for- 
mar un nido pueden ser más comunes en algunos lugares que 
en otros. Como consecuencia, la aptitud de un organismo 
puede aumentar gracias a la capacidad de aprendizaje espa- 
cial, que consiste en la modificación dei comportamiento en 
función de la experiencia con la estructura espacial dei ambien- 
te, que abarca la ubicación de los nidos, los peligros, los ali- 
mentos y las posibles. parejas. 

En un experimento clásico realizado en 1932, Niko 
Tinbergen evaluó la manera en que las avispas encuentran la 
entrada de sus avisperos. Este autor movió un círculo de pinas 
que rodeaban la entrada a un avispero y observo que la avispa 
se detenía en el centro de las pinas aunque la entrada a su hogar 
ya no se encontraba allí (fig. 51-14). La avispa usaba las pinas 
como marcas terrestres o indicadores de la ubicación. El uso 
de marcas terrestres es un mecanismo cognitivo más complejo 
que la taxia o la cinesis porque implica el aprendizaje. La avis- 
pa vuela hacia un estímulo (en este caso, el centro de las pinas) 
como en una taxia, pero el estímulo es una marca terrestre arbi- 
traria que el animal debe recordar, en lugar de un estímulo 
constante como la luz. La entrada de un avispero puede tener 
pinas alrededor, mientras que otra puede estar cerca de un 
grupo de piedras. Cada avispa debe aprender las marcas terres- 
tres únicas de cada avispero. 

El experimento de Tinbergen revelo que para que el aprendi- 
zaje espacial sea una forma segura de desplazarse a través dei 
ambiente, las marcas terrestres utilizadas deben ser estables (den- 
tro dei marco temporal de una actividad específica). Por ejemplo, 
es poco probable que las pinas que senalan la presencia dei avis- 
pero se muevan. Si se emplea información poco segura para el 
aprendizaje, el animal puede tener problemas graves. Si una avis- 
pa aprende a ubicar su avispero con objetos que podrían volar- 
se, el coste podría incapacitaria para ubicar y proporcionar 
pro visiones al nido y, en consecuencia, una disminución dei 
êxito reproductivo de las avispas. 


c Las avispas cavadoras usan marcas 
terrestres para encontrar su nido? 


EXPERIMENTO 


Una avispa de sexo femenino cava y cuida cua- 
tro o cinco nidos subterrâneos separados, para lo que debe volar 
de una a otra todos los dias con alimentos para la única larva que 
vive en cada nido. Para comprobar su hipótesis de que la avispa 
usa marcas terrestres para localizar sus nidos, Niko Tinbergen sena- 
ló un nido con una formación circular de pinas. 
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Después de que la madre visito el nido y se alejó, Tinbergen movió 
las pinas unos pocos centímetros hacia uno de los lados dei nido. 


Cuando la avispa regresó, voló hacia el centro 
dei círculo de pinas en lugar de al nido. Al repetir los experimentos 
con muchas avispas siempre obtuvo los mismos resultados. 




El experimento confirmo la hipótesis de que 
estas avispas usan mantas terrestres para localizar sus nidos. 



Debido a que algunos médios son más estables que otros, los 
animales pueden emplear diferentes clases de información para 
lograr el aprendizaje espacial en ambientes distintos. Lucy Odling- 
Smee y Victoria Braithwaite de la Universidad de Edimburgo 
establecieron la hipótesis de que el pez espinoso ( Gasterosteus 
aculeatus ) proveniente de estanques confiaba más en marcas 
terrestres que la misma especie procedente de rios con conientes 
más cambiantes. Odling-Smee y Braithwaite entrenaron a 20 gas- 
te rosteos de rio y 20 de estanques para que nadaran a través de 
un laberinto en forma de T que desembocaba en una recompen- 
sa (una combinación de aümentos y otros peces con los que los 
gasterosteos podían aprender). En la primera fase dei experi- 
mento, los investigadores pusieron la recompensa en un extremo 
dei laberinto y marcaron la dirección correcta para llegar a la 
recompensa con marcas terrestres representadas por dos plantas 
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de plástico. Los peces que aprendieron a encontrar la recompen- 
sa se sometieron a un segundo grupo de pruebas, en las cuales, 
las autoras colocaron recompensas en ambos extremos dei labe- 
rinto y cambiaron la ubicación de las marcas terrestres. Los resul- 
tados indicaron que los peces de los estanques localizaron las 
recompensas combinando el aprendizaje de determinar la direc- 
ción a seguir y las marcas de referencia, mientras que la mayoría 
de los peces de los rios solo aprendieron a girar en determinadas 
direcciones. Estos resultados sugieren que el grado de variabili- 
dad dei ambiente influye sobre las estratégias de aprendizaje 
espacial que utilizan los animales. 

Mapas cognitivos 

Un animal puede moverse en su medio ambiente de forma fle- 
xible y eficiente solo a través de marcas terrestres que le sirven 
para orientarse. Por ejemplo, las abejas obreras podrían recordar 
diez marcas terrestres y ubicar su colmena y las flores en relación 
con estas marcas. Un mecanismo más adecuado es el mapa cog- 
nitivo, que es una representación interna o código de las rela- 
ciones espaciales entre los objetos donde vive el animal. 

Es muy difícil distinguir experimentalmente entre un animal 
que emplea marcas terrestres y otro que utiliza un mapa cogni- 
tivo verdadero. Los investigadores encontraron evidencias que 
respaldan el uso de mapas cognitivos en los córvidos, una fami- 
lia de aves que incluye al cuervo, la corneja, la chara (urraca 
chillona) y el cascanueces. Muchos córvidos almacenan los ali- 
mentos en escondites, de los que pueden recuperarlos más 
adelante. Por ejemplo, las charas pinoneras ( Gymnorhinus cya- 
nocephalus ) y el cascanueces de Clark ( Nucifraga columbiana ) 
almacenan nueces en miles de escondites que, a veces, se 
encuentran muy distanciados entre sí. Las aves no solo vuelven 
a localizar cada escondite, sino que además reçuerdan la cali- 
dad de los alimentos y no se dirigen a los escondites donde 
éstos eran relativamente perecederos y podrían haberse dete- 
riorado desde que se almacenaron. La investigación de Alan 
Kamil de la Universidad de Nebraska sugirió que las charas 
pinoneras y los cascanueces de Clark usaban mapas cognitivos 
para memorizar la localización de los escondites. En un experi- 
mento con cascanueces de Clark, Kamil modifico la distancia 
entre las marcas terrestres y descubrió que las aves podían 
aprender a hallar el punto medio entre ellas. Esta conducta 
sugiere que las aves son capaces de usar una regia geométrica 
abstracta general para ubicar un escondite con semillas. En el 
experimento de Kamil, la regia consistia en que “los escondites 
con semillas estaban a mitad de camino entre dos marcas 
terrestres específicas”. Estas regias son el fundamento de los 
mapas cognitivos, que benefician al organismo porque dismi- 
nuyen la cantidad de detalles que se deben recordar para vol- 
ver a ubicar un objeto. 

Aprendizaje asociativo 

Como se comento en relación con el aprendizaje, el animal 
modifica su conducta de acuerdo con la información procedente 
de su medio. Por ejemplo, un ratón de patas blancas sin expe- 
riencia podría atacar con facilidad a una oruga de colores bri- 
llantes que se mueve con lentitud, como la larva de la mariposa 
monarca, solo para descubrir que su boca se llena de un líquido 
venenoso de sabor desagradable. Después de esta experiencia, el 
ratón podría no atacar insectos dei mismo color y con el mismo 
tipo de comportamiento. La capacidad de muchos animales para 
asociar una característica dei ambiente (un estímulo como el 


color) con otro (sabor desagradable) se denomina aprendizaje 
asociativo. 

El aprendizaje asociativo y sus bases genéticas y neurológicas 
se evaluaron extensamente en la mosca de la fruta Drosophila 
melanogaster. William Quinn, William Harris y Seymour Benzer 
dei Instituto de Tecnologia de Califórnia publicaron la primera 
demostración de aprendizaje asociativo en Drosophila hace más 
de 30 anos. El equipo de investigación entrenó moscas de esta 
especie para evitar sectores con un aroma específico mediante la 
asociación de la exposición al olor con una descarga eléctrica. 
Éste es un ejemplo de un tipo de aprendizaje asociativo denomi- 
nado condicionamiento clásico, en el que un estímulo arbitrá- 
rio, en este caso un aroma, se asocia con una recompensa o un 
castigo, es decir, la descarga eléctrica. Los indivíduos entrenados 
de esta manera evitaban el aroma específico por 24 horas. La 
investigación más profunda realizada durante las tres últimas 
décadas revelo que Drosophila tiene una capacidad de aprendiza- 
je sorprendente y se convirtió en modelo para el estúdio de este 
componente de la conducta. 

El estúdio dei aprendizaje asociativo en el laboratorio se 
extendió a ambientes naturales. El papel que puede desempenar 
el aprendizaje asociativo para ayudar a los animales a evitar a los 
depredadores se ha evaluado, sobre todo, en peces e insectos 
acuáticos. Resulta beneficioso recordar el comentário anterior 
sobre la sustancia de alarma en la piei de las carpas pequenas y 
otras especies relacionadas con ellas, que induce una respuesta 
de temor automática en los peces cercanos. Nichole Korpi y 
Brian Wisenden, de la Universidad dei Estado de Minnesota en 
Moorhead, realizaron un estúdio para determinar si esta sustan- 
cia de alarma podia estar comprometida en un proceso de apren- 
dizaje asociativo a través dei cual los peces aprendían a evitar a 
los depredadores. 

Korpi y Wisenden evaluaron al pez cebra (Danio rerio ), que se 
encuentra con frecuencia en los acuarios. Como depredador, los 
autores eligieron al lucio. El pez cebra, un animal pequeno pro- 
veniente dei sur de Asia, y el lucio, un pez de los lagos septen- 
trionales, no viven en el mismo ambiente de forma natural. <>Era 
posible que el pez cebra aprendiera a asociar el olor de este 
depredador desconocido con su sustancia de alarma si se produ- 
cía un retraso entre la exposición a la sustancia de alarma y al 
olor dei depredador? Los autores propusieron que un retraso de 
5 minutos podia representar un modelo realista para el intervalo 
posible entre la aparición de la alarma y el encuentro con el 
depredador. 

Estos investigadores expusieron a un pez cebra de experi- 
mentación a un infíujo de 20 mL de agua con la sustancia de 
alarma y, luego, 5 minutos después, a 20 mL de agua con el olor 
dei lucio. Los pecê&cebra dei grupo control se expusieron a un 
influjo de agua sin estímulos (sin la sustancia de alarma) y luego, 
a agua con el olor dei lucio. Durante el primer día dei experi- 
mento, los peces cebra dei grupo control no modificaron su acti- 
vidad en respuesta al influjo de agua sin estímulos o con olor dei 
lucio (fig. 51-15). Esta falta de respuesta en el grupo control es 
esencial para interpretar los resultados porque indica que los 
peces cebra no desarrollan una reacción innata ante el olor dei 
lucio. Como era lógico, los peces cebra dei grupo experimental 
redujeron su actividad notablemente en respuesta a la sustancia 
de alarma. Cuando se agrego el olor dei lucio 5 minutos después, 
su actividad aumento un poco, es decir que se observo una dife- 
rencia con respecto a la respuesta de alarma típica. Tres dias des- 
pués, los peces cebra dei grupo control todavia no habían 
desarrollado una respuesta ante la llegada de agua o dei olor dei 
lucio (fig. 51-15). Los peces dei grupo experimental tampoco 


1116 UNIDAD ocho Ecologia 


'ifiã 


Antes dei estímulo 


Sustancia de alarma 


i 

ro 

-g 

> 


u 

03 

CU 

"O 

O 

> 

cu 

L. 

"Õ3 

> 


< Solo influjo de agua 


Primer día 






: 


Grupo Grupo 
control experimental 


Ingreso dei olor dei lucio 

Tercer día 



Grupo Grupo 
control experimental 


▲ Fig. 51-15. Aprendizaje asociativo en el pez cebra. Los câmbios 
en la actividad indicaron que el grupo experimental de peces cebra 
había aprendido a asociar el olor dei lucio con la presencia de la sus- 
tancia de alarma. 


mostraron una respuesta significativa ante la aplicación de agua 
sin estímulos. Sin embargo, estos animales redujeron un poco su 
actividad cuando advirtieron el olor dei lucio. Korpi y Wisenden 
llegaron a la conclusión de que los peces cebra dei grupo experi- 
mental habían aprendido a asociar el olor dei lucio con la sus- 
tancia de alarma, pese a que, el primer día dei estúdio, la 
exposición a los dos estímulos se produjo distanciada por un 
intervalo de 5 minutos. Según el condicionamiento clásico, el 
pez cebra se había condicionado al olor dei lucio asociado con la 
sustancia de alarma. Los resultados dei experimento demostra- 
ron que su asociación se mantenía durante tres dias. 

Otro tipo de aprendizaje asociativo es el condicionamiento 
operante, también denominado aprendizaje por ensayo y error. 
En este caso, el animal aprende a asociar un comportamiento 
propio con una recompensa o un castigo y luego tiende a repetir 
o evitar esa conducta (fig. 51-16). Como en el ejemplo dei ratón 
que ingiere una oruga con sabor desagradable, los depredadores 
aprenden, con rapidez, a asociar ciertas clases de presas con 
experiencias dolorosas y modifican su conducta de acuerdo 
con ellas. 


Cognición y resolución de problemas 

El estúdio de la cognición asocia la conducta con la función 
dei sistema nervioso. El término cognición tiene varias definicio- 
nes. En sentido estricto es sinónimo de conciencia o conoci- 
miento. En un sentido amplio —la forma en que usamos el 
término en este libro- cognición es la capacidad dei sistema ner- 
vioso de un animal para percibir, almacenar, procesar y usar 
información obtenida por los receptores sensoriales. El estúdio 
de la cognición animal, denominado etología cognitiva, exami- 
na la conexión entre el sistema nervioso de un animal y su con- 
ducta. 



▲ Fig. 51-16. Condicionamiento operante. El coyote joven con la 
cara llena de púas posiblemente haya aprendido a evitar los puercoes- 
pines. 


Un área de investigación en etología cognitiva investiga la 
forma en que el cerebro de un animal representa objetos en el 
ambiente. Por ejemplo, los investigadores descubrieron que 
muchos animales, como los insectos, pueden clasificar los obje- 
tos de acuerdo con conceptos como “igual” y “diferente”. Martin 
Giurfa y sus colaboradores, dei Centro de Investigación sobre 
Cognición Animal de Toulouse, Francia, entrenaron a abejas 
obreras para conectar una muestra de un color con una marca 
dei mismo color en una de dos ramas de un laberinto en forma 
de Y. Más adelante, las abejas entrenadas pudieron combinar 
patrones en blanco y negro en la misma orientación en el labe- 
rinto, lo que indica la posibilidad de reconocer la “igualdad” 
dei problema. 

Cuando se observa el modo en el que un animal resuelve un 
problema, se descubre que su sistema nervioso tiene una capa- 
cidad notable para procesar la información. Por ejemplo, si se 
coloca un chimpancé en una habitación con un plátano colga- 
do lejos de su alcance y varias cajas en el suelo, el chimpancé 
puede “medir” la situación y apilar las cajas para poder alcan- 
zar el alimento. Este tipo de comportamiento original de reso- 
lución de problemas está muy desarrollado en algunos 
mamíferos, en espacial, en primates y delfines, y también se 
han visto ejemplos npportantes en algunas especies de aves, en 
especial, cuervos, çornejas y grajos. El ecólogo dei comporta- 
miento Bernd Heihfich de la Universidad de Vermont realizo 
un experimento en el que los cuervos debían obtener alimentos 
colgados en una cuerda. Vários cuervos resolvieron el problema 
utilizando una pata para izar la cuerda hacia arriba mientras 
que con la otra pata sostenían la cuerda para que el alimento no 
volviera a caerse; otros cuervos mostraron grandes variaciones 
individuales en sus intentos para resolver el problema. 

Una fuente de información importante utilizada por 
muchos animales para resolver problemas es el comporta- 
miento de otros individuos. La investigación de larga dura- 
ción, realizada por Tetsuro Matsuzawa, dei Instituto de 
Investigación de Primates de la Universidad de Kyoto, en 
Japón, revelo que los chimpancés aprendían a resolver proble- 
mas copiando de las conductas de otros chimpancés. 
Matsuzawa y sus colegas demostraron que los chimpancés sal- 
vajes jóvenes de Bossou, Guinea, aprendían a usar dos piedras 
como un martillo y un yunque para romper semillas de aceite 
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ejemplo, los canarios no experimentan un período sensible para 
aprender a cantar. El canario joven comienza con un subcanto, 
pero la melodia completa que debe entonar no se cristaliza de la 
misma manera que en el gorrión. Entre las temporadas de repro- 
ducción, el canto se flexibiliza y el macho adulto puede aprender 
nuevas “sílabas” todos los anos, y agregarias al canto ya entona- 
do. Todos los anos, un nuevo estádio plástico permite el apren- 
dizaje de sílabas nuevas. 


▲ Fig. 51-17. Los chimpancés jóvenes aprenden a romper sem- 
llas de aceite de palma por medio de la observación de los indi- 
víduos mayores. 


de palma después de observar y copiar a chimpancés experi- 
mentados en esta acción (fig. 51-17). 

Interacción genética y ambiental en el aprendizaje 

En la investigación sobre el desarrollo dei canto de las aves 
se encontraron grados variables de influencias genéticas y 
ambientales en el aprendizaje de las conductas complejas. En 
algunas especies, el aprendizaje parece desempenar solo una 
parte poco importante en el desarrollo dei canto. Por ejemplo, 
cuando se crían benteveos lejos de adultos de su especie, desa- 
rrollan el canto característico de su propia especie sin haberlo 
escuchado: en otras palabras, su canto es innato. En cambio, 
entre las aves cantoras — un grupo que abarca los gorriones, los 
petirrojos y los canarios- el aprendizaje desempena un papel 
fundamental en el desarrollo dei canto. 

Las técnicas de aprendizaje dei canto varían entre las espe- 
cies. Algunas aves experimentan un período sensible en el que 
desarrollan su canto. Por ejemplo, si un gorrión corona blanca 
se aísla durante los primeros 50 dias de su vida y no puede oír 
gorriones reales ni registrar el canto de su especie, es incapaz 
de desarrollar el canto adulto característico. Aunque la cria no 
canta durante el período sensible, memoriza el canto de su 
especie cuando escucha a otros individuos. Durante este perío- 
do sensible, los individuos jóvenes parecen recibir más estímu- 
los dei canto de su propia especie que dei de otras especies y 
pían más en respuesta a estos estímulos. Por tanto, los gorrio- 
nes jóvenes corona blanca aprenden los cantos que emiten 
durante la adultez, pero el aprendizaje parece estar ligado a 
preferencias controladas por los genes. 

Después dei período sensible, en el que los gorriones de 
corona blanca memorizan el canto de su especie, se produce 
una segunda fase de aprendizaje cuando el ave comienza a 
entonar algunas notas que los investigadores denominan sub- 
canto. El ave oye su propio canto y lo compara con el que 
memorizo durante el período sensible. Una vez que el canto dei 
gorrión coincide con el memorizado, se “cristaliza” como can- 
ción final y el ave solo produce este canto adulto durante el 
resto de su vida. 

Existen excepciones importantes a esta situación de aprendi- 
zaje dei canto observada en los gorriones corona blanca. Por 


Evaluación de 


1. «>Cómo pueden aumentar los mapas cognitivos la 
capacidad de un animal para aprender relaciones 
espaciales? 

2. Describa tres formas por las cuales el medio de un 
animal puede influir en el desarrollo de su 
comportamiento. 

3. «jCómo podría el aprendizaje asociativo explicar la razón 
por la cual los insectos con sabor desagradable o que 
pican tienen colores similares? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 




Los rasgos comportamentales pueden 
evolucionar por selección natural 

Debido a la influencia de los genes sobre la conducta, la selec- 
ción natural puede determinar la evolución de los rasgos con- 
ductuales en las poblaciones. Una de las fuentes principales que 
aporta evidencias relacionadas con esta evolución es la variación 
dei comportamiento entre especies y dentro de una especie. 

Variación dei comportamiento en poblaciones 
naturales 

Son habituales lasüiferencias en el comportamiento entre espe- 
cies relacionadas entre sí. Como se comento, los machos de dife- 
rentes especies de Dyosophila entonan diferentes cantos para el 
cortejo. Otro ejemplo se observa en los ratones de pradera: en algu- 
nas especies, tanto los machos como las hembras cuidan a las crias, 
mientras que, en otras especies, las crias solo reciben atención 
materna. Aunque, a veces, es menos evidente, también es posible 
observar diferencias significativas en el comportamiento dentro de 
una especie animal. Cuando la variación dei comportamiento den- 
tro de una especie se asocia con una modificación de las condicio- 
nes ambientales puede evidenciar una evolución previa. 


Variación en la selección de la presa 

Uno de los ejemplos más conocidos de variación con base 
genética en el comportamiento dentro de una especie es el de 
la culebra dejarretera Thamnophis elegans cuando elige a su 
presa (fig. 51-18a). Stevan Arnold de la Universidad de 
Chicago descubrió que la dieta natural de esta especie es bas- 
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(a) Culebra de jarretera 
( Thamnophis elegans ) 


(b) Babosa ( Ariolimus californicus ); 
no en escala 


A Fig. 51-18. Depredador y presa potencial. 


tante variada en Califórnia. Las poblaciones costeras se alimen- 
tan de salamandras, ranas y sapos, pero, sobre todo, de babo- 
sas. Las poblaciones que viven en el interior dei continente se 
alimentan de ranas, sanguijuelas y peces, pero no de babosas. 
En realidad, las babosas no suelen aparecer en el habitat donde 
vive T. elegans dentro dei continente. 

El contraste en la disponibilidad de presas condíijo a Amold a 
comparar la respuesta de las poblaciones costeras y continentales de 
T. elegans cuando recibían pedazos de babosas Ariolimus californicus 
(fig. 5 1-1 8b), que se encuentran en todos los ambientes costeros 
de T elegans pero no dentro dei continente. En la primera prueba, 
Amold ofreció estas babosas a indivíduos procedentes de ambos 
tipos de poblaciones salvajes. La mayoría de las culebras costeras 
mgirieron las babosas pero las continentales tendían a rechazarlas. 

Dado que la diferencia en el comportamiento alimentario 
pudo estar condicionada por la experiencia en su ambiente natu- 
ral, Amold evaluó las respuestas en serpientes jóvenes nacidas en 
el laboratorio y observo que el 73% de los hijos de madres que 
vivían cerca de la costa atacaban a las babosas cuando las recibí- 
an, mientras que solo el 35% de las serpientes hijas de individuos 
dei interior dei continente aceptaban las babosas. 

Amold propuso que cuando las serpientes colonizaron los 
ambientes costeros hace más de 10 000 anos, un grupo de indi- 
viduos podia reconocer las babosas por quimiorrecepción. 
Debido a que estas serpientes aprovecharon esta fuente de ali- 
mentos abundante, desarrollaron mayor aptitud que las serpien- 
tes de la población que ignoraba a las babosas; en consecuencia, 
la capacidad de reconocer a las babosas como presas aumento en 
la población durante cientos a miles de generaciones. La varia- 
ción actual dei comportamiento entre las dos poblaciones cons- 
tituye una evidencia de esta evolución. 

Variación en el comportamiento agresivo 

Aunque las diferencias en la conducta alimenticia descritas por 
Amold están separadas por cientos de kilometros, esta distancia 
no es necesaria para que se produzca una variación intraespecífi- 


ca. En las regiones áridas, la presencia de agua puede producir 
diferencias ambientales llamativas separadas por distancias cortas, 
en particular, donde un desierto se une con un monte ribereno 
(en la orilla de un rio). El contraste evidente en la vegetación 
supone solo una de las muchas diferencias, que se extienden hasta 
la ecologia dei comportamiento de las especies que habitan en las 
zonas riberenas y en los ambientes áridos cercanos. 

Agelenopsis aperta es una especie de arana que teje una tela en 
forma de embudo que vive tanto en las zonas riberenas como en 
los ambientes áridos vecinos de la región Occidental de los 
Estados Unidos. La tela que teje A. aperta está compuesta por una 
lâmina de seda que finaliza en un embudo escondido en algún 
refugio de su hábitat. Cuando forrajea (conducta asociada con el 
reconocimiento, la búsqueda, la captura y el consumo de ali- 
mentos), la arana se sienta en la boca dei embudo. Cuando la 
presa contacta con la red, la arana se dirige hacia ella para reali- 
zar su captura. 

Susan Riechert y sus colaboradores, de la Universidad de 
Tennessee en Knoxville, observaron un contraste significativo en 
la conducta de estas aranas cuando vivían en selvas riberenas y 
cuando se hallaban en zonas semiáridas y áridas de Arizona y 
Nuevo México. En los ambientes áridos con escasa cantidad de 
alimentos, A. aperta es más agresiva hacia la posible presa y hacia 
otras aranas y vuelve a forrajear con mayor rapidez después de 
una alteración. 

Ann Hedrick y Riechert evaluaron si la mayor agresividad de 
las aranas A. aperta de ambientes áridos reflejaba una diferencia 
genética entre las dos poblaciones o una respuesta aprendida 
porque el ambiente donde viven posee escasa cantidad de ali- 
mentos (fig. 51-19). Los investigadores compararon el tiempo 
que tardaba cada arana en atacar, el tiempo desde el primer con- 
tacto entre la presa y la red y el momento en que la arana la toca- 
ba. Además, los autores observaron que, en sus ambientes 
naturales, las aranas de los desiertos atacaban a 15 tipos de pre- 
sas con mayor rapidez que las riberenas. Hedrick y Riechert lle- 
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A Fig. 51-19. Agresividad de las aranas que tejen en forma de 
embudo (Agelenopsis aperta) que viven en dos ambientes dife- 
rentes. Las aranas que tejen en forma de embudo obtenidas de la 
naturaleza y las que se criaron en el laboratorio procedentes de prade- 
ras desérticas muestran un retraso menor hasta el ataque de la presa 
potencial que las que provienen de ambientes riberehos. 
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varon aranas hembra provenientes de los dos ambientes al labo- 
ratorio para que pusieran sus huevos. Con el tiempo de ataque 
como medida, los investigadores compararon la agresividad de 
las aranas criadas en el laboratorio con las de los ambientes 
desérticos y riberenos y repitieron el experimento con la progé- 
nie de cada población nacida en el laboratorio. 

Los experimentos revelaron una diferencia notable entre la A. 
aperta dei desierto y la riberena en relación con el tiempo que 
tardaba en atacar a su presa. Los sitios riberenos son ricos en pre- 
sas para las aranas pero hay una gran densidad de depredadores 
potenciales, en particular, aves. Riechert propuso que este mayor 
riesgo de depredación era la causa dei comportamiento más tími- 
do en los ambientes riberenos. En función de estos resultados, 
Hedrick y Riechert llegaron a la conclusión de que la diferencia 
en la agresividad entre las aranas A. aperta dei desierto y ribere- 
na poseía una base genética y era producto de la selección natu- 
ral, en función de diferencias en los comportamientos de 
forrajeo y de defensa dei território, que, en realidad, son, sobre 
todo, respuestas determinadas por genes. Sus hallazgos fueron 
confirmados por experimentos posteriores con A. aperta tras- 
plantada de un ambiente al otro. 

Evidencias experimentales a favor 
de la evolución dei comportamiento 

En busca de formas más directas para demostrar la evolución 
dei comportamiento, los investigadores intentaron realizar expe- 
rimentos de laboratorio y de campo con organismos que tienen 
vidas cortas, lo que permite observar los câmbios a lo largo de 
muchas generaciones. 

Estúdios de laboratorio sobre el comportamiento de forrajeo 
en Drosophila 

En unos pocos casos, los investigadores pudieron relacionar el 
comportamiento con genes específicos. Por ejemplo, Maria 
Sokolowski (de la Universidad de Toronto) evaluó un polimor- 
fismo en un gen para el forrajeo denominado for en Drosophila 
melanogaster. Un alei o,/or s , produce un fenotipo comportamen- 
tal denominado “sitter”, que determina que la larva de la mosca 
se mueva menos que el promedio de los individuos. Un alelo 
diferente, for R , produce un fenotipo comportamental “rover”, por 
el cual, la larva se mueve más que el promedio de los individuos. 
Sokolowski comprobó que las frecuencias de alelos en la pobla- 
ción natural de Drosophila melanogaster eran dei 70% para for R y 
dei 30% para for s . Sin embargo, la autora senaló que aunque la 
base mecanicista de las diferencias entre las conductas está bien 
definida, se sabe poco acerca de la importância evolutiva y eco- 
lógica de las distintas frecuencias de estos alelos en las poblacio- 
nes naturales. 

Sokolowski se asoció con Sofia Pereira y Kimberly Hughes, de 
la Universidad de York en Ontario, para realizar un estúdio de 
laboratorio sobre la forma en que la densidad de la población 
podría afectar a la frecuencia de los alelos for R y for s en 
Drosophila. Sokolowski y sus colegas criaron Drosophila en pobla- 
ciones de baja densidad y de alta densidad y comenzaron con fre- 
cuencias equitativas de los dos alelos en ambos linajes. Después 
de 74 generaciones, las larvas de linajes de poblaciones de baja 
densidad y alta densidad mostraron diferencias evidentes en la 
conducta, determinadas por diferencias en el promedio de la lon- 
gitud de la trayectoria para el forrajeo (fig. 51-20). Estos 
investigadores llegaron a la conclusión de que el alelo for 5 se pre- 
sentaba con mayor frecuencia en las poblaciones de baja densi- 



Á Fig. 51-20. Evolución dei comportamiento de forrajeo en 
poblaciones de Drosophila melanogaster criadas en el laborato- 
rio. Después de vivir en poblaciones con baja densidad durante 74 
generaciones, D. melanogaster siguió un camino de forrajeo significati- 
vamente más corto que el de los individuos que viven en poblaciones 
de alta densidad. 


dad, en las cuales era necesario un trayecto breve para hallar ali- 
mentos y un trayecto más largo produciría un gasto de energia 
innecesario. En cambio, el alelo for R era más frecuente en las 
poblaciones con mayor densidad, en las que las trayectorias más 
largas podían permitir que la larva se desplazara más allá de las 
áreas carentes de alimentos. En otras palabras, estos investigado- 
res observaron un cambio evolutivo en el comportamiento en las 
poblaciones de su laboratorio. 

Patrones migratórios en la curruca capirotada 

Un ejemplo de cambio evolutivo en el comportamiento de 
una población salvaje procede de estúdios realizados sobre el 
comportamiento migratória en una población de currucas capi- 
rotadas, que se comentaron en la sección anterior sobre migra- 
ción. Los patrones migratórios de estas aves se analizaron 
detalladamente en 1% región Occidental de Europa debido a que 
allí existe un gran ií^terés por el estúdio de las aves y una larga 
historia de marcacióiTde estos animales. Las currucas capirotadas 
dei noroeste de Eufppa suelen migrar hacia la región Occidental 
dei Mediterrâneo durante el invierno. Como consecuencia, las 
aves alemanas migran en dirección sudoeste, mientras que las 
britânicas migran hacia el sur. En la década de 1950, algunas 
currucas capirotadas comenzaron a pasar sus inviernos en Gran 
Bretaria y, con el paso dei tiempo, la población de aves que pasa- 
ba sus inviernos en Gran Bretana aumento hasta contar con 
vários miles de individuos. Lo sorprendente fue que estas aves no 
nacían en Gran Bretana para luego permanecer allí durante el 
invierno. Por medio de la colocación de bandas en las patas de 
algunas aves se demostro que provenían de la región continental 
de Europa y migraban en dirección Occidental hacia Gran 
Bretana en lugar de hacia el sur en dirección al Mediterrâneo. 

Peter Berthold y sus colaboradores capturaron a 20 machos y 
20 hembras de currucas capirotadas que pasaban sus inviernos 
en Gran Bretana y las transportaron a su laboratorio en la región 
sudoeste de Alemania. Luego compararon la orientación migra- 
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toria de estas aves y su progenie ¥ x con la de las aves jóvenes pro- 
cedentes de la región sudoeste de Alemania. Los ecólogos dei 
comportamiento saben desde hace tiempo que la inquietud 
migratória que Berthold había estudiado no era una actividad al 
azar sino dirigida. Esto significa que las aves enjauladas que mos- 


▼ Fig. 51-21. Evidencia a favor de una base genética para la 
orientación migratória. 



(a) Las currucas capirotadas colocadas en una jaula en forma de 
embudo dejaron marcas que indican la dirección hacia la que 
trataron de migrar. 



(b) Las currucas capirotadas capturadas en Gran Bretana durante el 
invierno y su progenie criada en el laboratorio revelaron una 
orientación migratória hacia el oeste, mientras que las crias 
alemanas tenían una orientación migratória hacia el sudoeste. 


traban inquietud migratória orientaban su actividad en la direc- 
ción que migrarían si estuvieran libres. En el otono, cuando las 
aves desarrollan inquietud migratória, el equipo de Berthold 
colocó las aves de sus tres grupos de estúdio enjaulas grandes en 
forma de embudo cubiertas de vidrio y tapizadas con papel car- 
bónico durante 1,5 a 2 horas. A medida que las aves se movían 
alrededor de los embudos, las marcas que hacían en el papel 
indicaban la dirección en que trataban de “migrar” (fig. 51- 
21a) Los resultados demostraron que la orientación migratória 
de las aves adultas capturadas en Gran Bretana era muy similar a 
la de la progenie criada en el laboratorio (fig. 51-21 b). Esta 
similitud contrasto bastante con la orientación migratória de las 
aves jóvenes procedentes de Alemania. Este estúdio indica que la 
orientación migratória tiene una base genética porque las curru- 
cas capirotadas britânicas y las alemanas criadas en condiciones 
similares demostraron orientaciones migratórias muy distintas. 

Sin embargo, ^evoluciona la conducta con el tiempo? El estú- 
dio de Berthold indica que el cambio dei comportamiento migra- 
tório en las currucas capirotadas procedentes dei oeste de Europa 
se produjo en una etapa reciente, y rápida, hace alrededor de 
50 anos. Antes de 1960 no había individuos de esta especie en 
Alemania que migraran hacia el oeste; no obstante, en la década 
de 1990, las aves que migraban hacia el oeste constituían entre 
el 7 y el 11% de las poblaciones alemanas y austríacas. Berthold 
sugirió que una vez que comenzaba una migración hacia el oeste, 
persistia y aumentaba su frecuencia como consecuencia de vários 
factores, como, por ejemplo, inviernos más leves en Gran Bretana 
y aumento de los alimentos en el invierno en parte debido al uso 
amplio de espacios para las aves en Gran Bretana. Estas hipótesis 
se relacionan con el tema de la próxima sección, que es la forma 
en que la conducta puede influir sobre la supervivencia y la 
reproducción y, por tanto, conducir a la evolución. 





Explique la razón por la cual la variación geográfica en la 
conducta de forrajeo de las culebras podría demostrar 
que el comportamiento evoluciona por selección natural. 
iPor qué Hedrick y Riechert examinaron la variación 
conductual en aranas criadas en el laboratorio en lugar 
de hacerlo en aranas salvajes? 

^Qué conclusioriés obtuvieron Berthold y sus colabora- 
dores de sus estúdios sobre los patrones migratórios de 
las currucas capirotadas? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


£ 



Concepto 


La selección natural favorece el 
comportamiento que aumenta el 
êxito reproductivo y la supervivencia 

Los componentes genéticos dei comportamiento, al igual 
que todos los aspectos dei fenotipo, evolucionaron por selec- 
ción natural para que el individuo posea rasgos que aumentan 
la supervivencia y el êxito reproductivo de la población. Dos 
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de las formas más directas, por las cuales una conducta puede 
afectar a la aptitud, son sus influencias sobre el forrajeo y la 
elección de la pareja. 

Conducta de forrajeo 

Puesto que la nutrición adecuada es esencial para la super- 
vivencia y el êxito reproductivo de un animal, seria lógico que 
la selección natural favorezca comportamientos que aumentan la 
eficacia de la alimentación. El comportamiento de obtención 
dei alimento o forrajeo no solo abarca la ingesta de alimentos, 
sino además todos los mecanismos que utiliza un animal para 
reconocer, buscar y capturar elementos alimenticios. La teoria 
dei forrajeo óptimo considera el comportamiento de forrajeo 
como un compromiso entre los beneficios de la nutrición y los 
costes de obtener los alimentos, como el gasto de energia o el 
riesgo de ser devorado por un depredador mientras se busca el ali- 
mento. De acuerdo con esta teoria, la selección natural debe 
favorecer el comportamiento de forrajeo que disminuya al 
mínimo los costes y aumente al máximo los beneficios. 
Algunos ecologistas dei comportamiento realizan análisis de 
coste-beneficio para evaluar las causas próximas y finales de 
las distintas estratégias de forrajeo. 


Costes de energia y beneficios 

Reto Zach, de la Universidad de Columbia Britânica, realizo 
un análisis de los costes y los beneficios dei comportamiento 
alimentario en cuervos dei noroeste dei Pacífico. Los cuervos 
nortenos ( Corvus caurinus ), como muchas otras especies de 
cuervos, son oportunistas que comen diversos alimentos. En la 
isla Mandarte de la Columbia Britânica, los cuervos buscan gas- 
terópodos (caracoles de mar) en los pequenos embalses de agua 
entre las rocas. Un ave toma un caracol de mar con su pico, 
vuela y lo deja caer sobre las rocas para que se rompa el capa- 
razón. Si la caída es satisfactoria, el cuervo se puede alimentar 
de las partes blandas dei molusco. Si el caparazón no se rompe, 
el cuervo lo recupera y vuelve a dejar caer el caracol hasta que 
se rompe el caparazón. Cuanto más alto vuela el ave antes de 
dejar caer el caracol, menos intentos necesita para que se 
rompa. Puesto que hay un coste energético asociado con la 
altura dei ascenso dei cuervo, Zach predijo que los cuervos 
volarían en promedio hasta una altura que le proporciona la 
mayor cantidad de alimento en relación con la cantidad de 
energia total necesaria para romper el caparazón dei caracol. 

Para determinar la altura óptima, Zach colocó un paio de 15 
m de largo y luego dejó caer caparazones de tamanos relativa- 
mente uniformes sobre rocas desde diferentes alturas a lo largo 
dei paio. Este autor registro la cantidad de intentos requeridos 
para romper el caparazón desde cada altura y la multiplico por 
la altura de la caída con el fin de obtener la altura total de vuelo. 
Luego calculo la altura total promedio necesaria para romper los 
caparazones y, para ello, multiplico el número promedio de 
intentos desde una altura determinada por la altura de la caída. 
Los experimentos de Zach determinaron que la altura de 5 m 
era óptima, es decir, que producía el menor gasto de energia. 
Cuando Zach midió la altura promedio de vuelo real en los 
cuervos que tenían este comportamiento con los caracoles, obtu- 
vo el valor de 5,23 m, muy cercano a la predicción basada en 
la relación óptima entre la energia obtenida (alimento) y la 
energia gastada (fig. 51-22). 

El comportamiento alimentario de la mojarra de agallas azu- 
les ( Lepomis macrochirus) confirma de forma complementaria la 
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A Fig. 51-22. Costes y beneficios de energia en la conducta de 
forrajeo. Los resultados experimentales indican que la conducta de 
dejar caer caparazones desde una altura de 5 m produce la ruptura con 
la menor cantidad de trabajo. La altura real de la caída preferida por los 
cuervos es casi la misma que la que disminuye al mínimo la altura tota 
de vuelo. 


teoria dei forrajeo óptimo. Estos animales se alimentan de crus- 
táceos pequenos denominados Daphnia, por lo general, selec- 
cionando ejemplares grandes que aportan la mayor cantidad de 
energia por unidad de tiempo. Sin embargo, este pez elige pre- 
sas más pequenas si las más grandes están lejos. La teoria dei 
forrajeo óptimo predice que la proporción entre presas peque- 
nas y grandes también varia en función de la densidad total de 
presas. Cuando la densidad es elevada resulta eficiente concen- 
trarse en los crustáceos más grandes, pero cuando las densida- 
des son muy bajas, el pez debe presentar escasa selectividad 
porque necesita todas las presas disponibles para cubrir sus 
requerimientos de energia. En los experimentos, las mojarras 
más jóvenes son más selectivos cuando las densidades son más 
altas, aunque no-ha^ta el extremo necesario para lograr una efi- 
cacia máxima (f 1 -23) . Las mojarras jóvenes se alimentan 
de una forma bastante eficiente, pero no tan óptima, como los 
individuos de mayóf edad. Esto puede deberse a que las moja- 
mas más jóvenes perciben la distancia y el tamano con menor 
precisión porque su vista todavia no ha terminado de desarro- 
llarse; el aprendizaje también puede mejorar la eficiência de 
esta conducta, a medida que avanza la edad. 

Aunque los cuervos y las mojarras de agallas azules son ejem- 
plos adecuados de la forma en que los costes y los beneficios de 
la energia afectan a la elección de los alimentos, los siguientes 
ejemplos revelan que la energia no es el único coste de la con- 
ducta de forrajeo. 


Riesgo de depredación 

Uno de los principales costes potenciales dei forrajeo es el 
riesgo de depredación. Es evidente que si el animal se alimenta 
aumentando al máximo los beneficios y disminuye al mínimo los 
costes de energia sin importarle riesgo de convertirse en alimen- 
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Presa pequena a 
distancia intermedia 

Presa grande a 
gran distancia ‘ 




Presa pequena a 
corta distancia 


Baja densidad de presas 


Alta densidad de presas 


Presa pequena 
Presa mediana 
Presa grande 




Porcentaje disponible 


Presa pequena 
Presa mediana 
Presa grande 



100% 


Porcentaje preestablecido en la dieta 


Presa pequena 
Presa mediana 
Presa grande 



32,5% 
32,5% 
35% 



depredación más que en la disponibilidad 
de alimentos. Este resultado, al igual que 
los obtenidos por el estúdio con el pez sol 
de agallas azules, subrayan que la conduc- 
ta suele reflejar un compromiso ante pre- 
siones selectivas competitivas. 

Comportamiento de 
apareamiento y elección de la 
pareja 

El comportamiento de apareamiento, 
que consiste en la búsqueda o la atracción 
de las parejas, la elección entre las posibles 
parejas y la competición por conseguirias, 
es el producto de una forma de selección 
natural denominada selección sexual 
(véase cap. 23). La fonna en que el com- 
portamiento de apareamiento aumenta el 
êxito reproductivo es variable y depende 
dei sistema de apareamiento de la especie. 


Porcentaje observado en la dieta 

▲ Fig. 51-23. Alimentación de la mojarra de agallas azules. Cuando se alimenta de Daphnia 
(una pulga acuática), el pez no ingiere el animal al azar sino que elige a su presa de acuerdo con el 
tamano y la distancia, y tiende a buscar presas que parecen más grandes. Las presas pequenas (rin- 
den poca energia) que se encuentran a distancias medias podrían ignorarse, pero las presas peque- 
nas que están cerca podrían obtenerse con un gasto de energia relativamente bajo. En los 
experimentos descritos en esta figura, cuando la presa se encontro en concentraciones bajas, el pez 
sol de agallas azules se alimento de forma no selectiva, como indica la teoria dei forrajeo óptimo. 


to de algún depredador, no optimiza su conducta de forrajeo. Los 
investigadores evaluaron la influencia dei riesgo de depredación 
sobre el comportamiento de forrajeo en varias especies, como, 
por ejemplo, el venado cola negra o bura ( Odocoileus hemionus ). 
Un depredador importante de este animal en las regiones mon- 
tanosas dei oeste de los Estados Unidos es el león de montaria 
( Puma concolor). Un equipo de investigadores de varias institu- 
ciones evaluaron poblaciones de venados bura en Idaho para 
determinar si forrajeaban de una manera que redujera el riesgo 
de ser devorados por los leones de montaria. El equipo investigo 
la manera en que la disponibilidad de alimentos y el riesgo de 
depredación variaban en el paisaje dei estúdio, que estaba com- 
puesto por parches de áreas selváticas y áreas abiertas no selváti- 
cas. Estos investigadores observaron que la disponibilidad de 
alimentos para este animal era bastante uniforme en todas las 
áreas, aunque un poco menor en las zonas abiertas. En cambio, 
el riesgo de depredación variaba bastante porque los leones de 
montaria mataban a la mayoría de los ciervos en los limites de la 
selva y solo a una pequena cantidad en las áreas abiertas y en el 
interior de las selvas (fig. 51-24) 

<>Cómo responde el comportamiento alimentarão dei venado 
bura a las diferencias notables en el riesgo de depredación en las 
distintas áreas de forrajeo? Los investigadores observaron que el 
ciervo se alimentaba, sobre todo, en las áreas abiertas para evitar los 
limites y el interior de la selva (fig. 51-24). Además, cuando los cier- 
vos se encuentran en los limites de la selva, pasan más tiempo ana- 
lizando los alrededores que cuando están en áreas abiertas o en el 
interior de la selva. Las evidencias indican que el comportamiento 
de forrajeo de los venados bura refleja variaciones en el riesgo de 


Sistemas de apareamiento y cuidado 
paterno 

La relación de apareamiento entre ma- 
chos y hembras varia bastante de una 
especie a otra. En muchas especies, el apa- 
reamiento es promiscuo, sin relaciones 
fuertes ni duraderas. En las especies en las 
que la pareja permanece unida durante un 
período más largo, la relación puede ser 
monógama (un macho se une con una 
hembra) o polígama (un indivíduo de un sexo se une con vários 
dei otro sexo). Las relaciones polígamas suelen ser con mayor fre- 



Ambiente 

▲ Fig. 51-24. Riesgo de depredación y áreas de forrajeo que usa 
el venado cola negra o bura. La teoria dei forrajeo óptimo predice 
que la presa busca sus alimentos disminuyendo al mínimo el riesgo de 
depredación. El riesgo de ser cazado por leones de montaria es mínimo 
en áreas abiertas y en el interior de las selvas y es máximo en los bor- 
des de la selva. Los venados bura se alimentan, sobre todo, en las áreas 
abiertas y evitan tanto los bordes como el interior de las selvas. 
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cuencia entre un solo macho y varias hembras, sistema denomina- 
do poliginia, aunque algunas especies desarrollan poliandria, en 
la que una sola hembra se aparea con vários machos. Entre las 
especies de monógamos, los machos y las hembras suelen ser bas- 
tante similares desde el punto de vista morfológico y es difícil o 
imposible distinguidos en función de sus características externas 
(fig. 51-25a) Las especies que desarrollan poliginia suelen ser 
diferentes, con machos más vistosos y grandes que las hembras 
(fig. 51-25b) Las especies que practican la poliandria también 
tienen características diferentes, pero, en este caso, las hembras 
suelen ser más llamativas y grandes que los machos (fig. 51 -25c). 

Las necesidades de las crias representan un factor importante 
que limita la evolución de los sistemas de apareamiento. Por 
ejemplo, la mayoría de las aves recién incubadas no pueden cui- 
darse a sí mismas y requieren un enorme aporte continuo de ali- 
mentos que un solo padre podría no ser capaz de proporcionar. 
En estos casos, un macho podría obtener una descendencia más 
viable si ayuda a una sola pareja que si la abandona para buscar 
otras parejas. Esto podría explicar la razón por la cual la mayoría 
de las aves son monógamas. En cambio, las aves con crias que 
pueden alimentarse y cuidarse a sí mismas casi inmediatamente 
después de nacer, como por ejemplo el faisán y la perdiz, tienen 
una necesidad menor de permanecer con sus parejas. Los machos 
de estas especies aumentan su êxito reproductivo si buscan otras 
parejas y, así, la poliginia es relativamente frecuente en este tipo 
de aves. En el caso de los mamíferos, la hembra que amamanta a 
sus crias suele ser su única fuente de alimentos; por lo general, 
los machos no desemperían papel alguno en la crianza de la pro- 
génie. En las especies de mamíferos en las que los machos prote- 
gen a las hembras y a los indivíduos jóvenes, como los leones, un 
macho o un pequeno grupo típico de machos cuida a muchas 
hembras que forman un harén. 

Otro factor que influye en el comportamiento de aparea- 
miento y de cuidado paterno es la certeza de la paternidad. Sin 
lugar a dudas, las crias o los huevos poseen los genes de la 
madre. Pero incluso dentro de una relación monógama normal, 
estas crias, a veces, proceden de un macho diferente a la pare- 
ja habitual de la hembra. La certeza de la paternidad es relati- 
vamente baja en la mayoría de las especies con fecundación 
interna porque el acto de apareamiento y el nacimiento (o el 
apareamiento y la puesta de los huevos) son acontecimientos 
separados en el tiempo. Esto explicaria por quê el cuidado 
paterno exclusivo se produce en tan pocas especies de aves y 
mamíferos. No obstante, los machos de muchas especies con 
fertilización interna desarrollan conductas que parecen aumen- 
tar su certeza en relación con la paternidad, como la defensa de 
las hembras, la eliminación de todos los espermatozóides dei 
tracto reproductor femenino antes de la copulación y la intro- 
ducción de grandes cantidades de espermatozóides para des- 
plazar los de otros machos. La certeza de la paternidad es 
mucho mayor cuando la puesta dei huevo y el apareamiento se 
producen al mismo tiempo, como se observa en la fecundación 
externa. Esto puede explicar la razón por la cual el cuidado de 
las crias en los invertebrados acuáticos, los peces y los anfíbios 
puede ser proporcionado tanto por los machos como por las 
hembras (fig. 51-26). Solo el 7% de las famílias de peces y 
anfíbios que desarrollan fecundación interna recibe cuidado 
paterno, mientras que el 69% de las famílias en las que se desa- 
rrolla fecundación externa desarrolla este tipo de atención. En 
los peces, incluso aunque el cuidado paterno dependa en forma 
exclusiva de los machos, el sistema de acoplamiento suele ser 
polígamo y varias hembras ponen sus huevos en un nido pro- 
tegido por un solo macho. 



(a) Debido a que las especies monógamas, en este caso los cisnes 
trompeteros, suelen ser monomorfos los machos y las hembras son 
difíciles de distinguir solo a través de sus características externas. 



(b) Entre las especies que practican la poliginia, como el alce, el macho 
(izquierda) suele presentar varias ornamentas. 



(c) En las especies que practican la poliandria, como por ejemplo estos 
falaropos de Wilson, las hembras (superior) suelen ser más 
llamativas que los machos. 


A Fig. 51-25. Relación entre el sistema de apareamiento y las 
formas macho y hembra. 
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▲ Fig. 51-26. Cuidado paterno desarroliado por una corvina 
macho. Estos animales viven en ambientes marinos tropicales y guar- 
dan sus huevos fecundados en sus bocas para mantenerlos aireados y 
protegidos de los depredadores hasta que nacen las crias. 



▲ Fig. 51-27. Pinzones cebra nativos de Australia. El macho 
(izquierda) es más llamativo y tiene más colores que la hembra. 


Es importante senalar que cuando los ecólogos comporta- 
mentales usan la expresión certeza de patemidad , no implican que 
los animales son conscientes de estos factores cuando actúan de 
una manera determinada. El comportamiento paterna asociada 
con la certeza de paternidad se transmite de una generación a 
otra por selección natural. La relación entre la certeza de pater- 
nidad y el cuidado paterno sigue siendo un campo de investiga- 
ción activo, muy controvertido. 

Selección sexual y elección de la poreja 

Como se comento en el capítulo 23, el grado de dimorfismo 
sexual dentro de una especie se debe a la selección sexual, que 
es una forma de selección natural en la que las diferencias en el 
êxito reproductivo de los individuos se deben al grado de efi- 
cácia en el apareamiento. Debemos recordar que la selección 
natural puede adquirir la forma de selección intersexual , en la 
que los miembros de un sexo eligen parejas de acuerdo con 
características específicas dei otro sexo, como el canto dei cor- 
tejo, o de selección intrasexual , que implica la competência entre 
miembros de un sexo en busca de una pareja. A continuación 
se comentarán algunas evidencias experimentales a favor de la 
selección sexual. 

Elección de la pareja en las hembras. Las preferencias de 
las hembras pueden desempenar un papel esencial en la evo- 
lución dei comportamiento y la anatomia de los machos por 
medio de la selección intersexual. Klaudia Witte y Nadia 
Sawka, de la Universidad de Bielefeld, en Alemania, intentaron 
evaluar si la impronta de las crias de los pinzones cebra en 
relación con sus padres podia influir en la elección de las pare- 
jas cuando maduraban. Los pinzones cebra machos son más 
llamativos que las hembras, pero ninguno de los dos tiene un 
penacho en la cabeza (fig. 51-27). Witte y Sawka adhirieron 
una pluma roja de 2,5 cm de longitud a las plumas frontales 
de ambos padres, al padre o a la madre, cuando las crias tení- 
an 8 dias de vida, aproximadamente, 2 dias después de que 
abrieran los ojos (los adornos artificiales representan caracte- 
rísticas anatómicas originales que pueden aparecer en forma 


natural en poblaciones como consecuencia de mutaciones 
genéticas). Un grupo control de pinzones cebra se crió con 
padres sin el adorno de plumas. 

Cuando las crias maduraron, Witte y Sawka analizaron sus 
preferencias para elegir parejas y, para ello, les hicieron elegir 
entre posibles parejas adornadas con una pluma roja o no ador- 
nadas. Los machos no revelaron ninguna preferencia para elegir 
pareja. Por otra parte, las hembras criadas por padres no ador- 
nados o por parejas en las que solo la hembra estaba adornada 
tampoco mostraron preferencias al tener que elegir entre machos 
adornados y no adornados (fig. 51-28). Sin embargo, las hem- 
bras criadas por padres adornados o por una pareja con solo el 
macho adornado prefirieron machos adornados. Este experi- 
mento sugiere que las hembras desarrollan su impronta a partir 
de sus padres y no de sus madres y que la elección de la pareja 
en el pinzón cebra de sexo femenino tiene una importância fun- 
damental para la evolución de la ornamentación de los machos 
de esta especie. 

Otro ejemplo de la forma en que la elección femenina afecta 
la evolución de los machos se observa en el comportamiento de 
cortejo de una especie de moscas que tienen pedúnculos ocula- 
res ( Cyrtodiopsis dalfnmni). Los ojos de estos insectos están en las 
puntas de los pedúnculos, que son más largos en los machos que 
en las hembras (figr 51-29) Durante el cortejo, el macho se 
acerca y se sitúa frente a una hembra. Los investigadores docu- 
mentaron que las hembras tienen más probabilidades de aparear- 
se con los machos que tienen pedúnculos oculares relativamente 
largos; en consecuencia, la elección femenina es un factor de 
selección importante en la evolución de los pedúnculos oculares 
largos en los machos. Sin embargo, ^por quê preferirían las hem- 
bras este rasgo en apariencia arbitrário? Los ecólogos conductis- 
tas correlacionaron algunos trastornos genéticos en los machos 
con la incapacidad de desarrollar pedúnculos oculares largos. 
Estos estúdios confirman la hipótesis de que las hembras basan 
su elección de pareja en características asociadas con la calidad 
dei macho. Como se comento en el capítulo 23, en general, los 
adornos (los pedúnculos oculares largos de estas moscas o las 
plumas de colores brillantes de las aves) se correlacionan con la 
salud y la vitalidad de los machos. Una hembra que elige un 
macho sano aumenta la probabilidad de obtener una progenie 
sana. 
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Ambos padres 
con adornos 


Grupos experimentales 


Machos con Hembras con 

adornos adornos 


Grupo control 

Padres sin 
adornos 




Las hembras criadas por 
padres con adornos o por 
parejas en las que solo el 
macho tenía adornos 
prefirieron que su pareja 
tuviera adornos. 



Las hembras criadas por 
madres con adornos o por 
padres sin adornos no 
mostraron preferencias en 
relación con la presencia 
de adornos en su pareja. 



Competición masculina por la pare- 
ja. Los ejemplos anteriores demuestran 
que la hembra puede seleccionar una 
clase de macho más apropiada en una 
situación determinada que produce 
escasa variación entre los machos. La 
competición masculina por la pareja 
representa una fuente de selección 
intrasexual que también puede reducir 
la variación entre los machos. Este tipo 
de competición incluye, en ocasiones, 
un comportamiento agonístico, que 
consiste en una competência, por lo 
general, en forma de ritual que determi- 
na que el ganador acceda a un recurso, 
como el alimento o la pareja (fig. 51- 
30) El resultado de estas competências 
puede depender de la fuerza, el tamano 
o la forma de los cuernos, los dientes y 
otros elementos, pero, a veces, las victo- 
rias son más psicológicas que físicas. 
Pese a la posibilidad de que este tipo de 
competência seleccione una menor 
variación, la diversidad comportamentai 
y morfológica entre los machos es muy 
grande en algunas especies de vertebrados, 
que abarcan desde peces hasta ciervos, y 
en una gran variedad de invertebrados. 
En algunas especies hay más de una 
conducta de apareamiento que puede 
conseguir que la reproducción sea eficaz: 
en estos casos, la selección intrasexual 
determino la evolución de conductas y 


Los machos criados por grupos experimentales no 
mostraron preferencias en relación con el adorno de las 
hembras para constituir pareja. 


▲ Fig. 51-28. Selección sexual influída por la impronta. Los experimentos demostraron que 
las crias hembra dei pinzón cebra que desarrollaron su impronta en función de progenitores ador- 
nados artificialmente prefirieron parejas masculinas adornadas en la adultez. 


► Fig. 51-29. 

Moscas macho con 
pedúnculos ocula- 
res (Cyrtodiopsis 
dalmanni). 



morfologias alternativas de apareamien- 
to masculino. 

Un invertebrado en el que se docu- 
mentaron conductas y morfologias alternati- 
vas de apareamiento masculino es el isópodo 
intermareal marino Pciracerceis sculpta , 
que vive dentro de las esponjas en el 
Golfo de Califórnia. Esta especie abarca 
tres tipos de machos geneticamente dife- 
rentes (fig. 51-31). Stephen M. Shuster, 
de la Universidad de Nuevo México, descubrió que los machos 
a grandes defendí&í los harenes de hembras dentro de las espon- 
jas intermareales, sbbre todo, contra otros machos a. Mientras 
tanto, los machos fr-imitaban la morfologia y el comportamiento 
femeninos y no erasencadenaban respuestas de defensa en los 
machos a; por tanto, eran capaces de acceder a harenes protegi- 
dos. Los machos y diminutos invaden y viven dentro de los hare- 
nes grandes, que, en ocasiones, albergan los tres tipos de machos 
a la vez. 

Shuster informo que el êxito de cada tipo de macho de 
Paracerceis durante el apareamiento depende de las densidades 
relativas de machos y hembras dentro de las esponjas. Los machos 
a procrean a la mayoría de las crias cuando hay una sola hem- 
bra. Si hay más de una hembra, los machos p procrean alrededor 
dei 60% de la progenie. Por último, la tasa reproductiva de los 
machos y aumenta de forma lineal de acuerdo con el tamano dei 
harén. Con esta información y los patrones de distribución de las 
hembras y los machos de Paracerceis en su ambiente natural, 
Shuster y Michael Wade de la Universidad de Chicago, llegaron 
a la conclusión de que los machos a, P y y obtenían un êxito 
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reproductivo similar, lo que indica que la diversidad de la con- 
ducta y la anatomia de apareamiento puede deberse a la selec- 
ción intrasexual secundaria a la competición de los machos por 
sus parejas. En esta especie se mantiene la variación entre 
machos porque ninguno de los tres tipos de macho tiene más 


êxito en alguna circunstancia; todos los machos logran aparea- 
mientos satisfactorios con una densidad de hembras determina- 
da, pero tienen menos êxito con otras densidades de hembras 
(ejemplo de polimorfismo equilibrado, que se comento en el 
capítulo 23). 



▲ Fig. 51-30. Comportamiento agonístico. Estos dos osos polares 
machos ( Ursus maritimus) desarrollan un "juego de pelea", que es un 
concurso ritualizado en el que no suelen herirse. En cambio, durante las 
temporadas reproductivas en primavera, los osos polares de sexo mas- 
culino luchan violentamente para competir por las hembras en período 
de estro. 

Los grandes machos a de la 
especie Paracerceis 
defienden los harenes de 
hembras que viven dentro de 
esponjas intermareales 



Los machos p tienen una morfologia similar a la de las 
hembras y no provocan una respuesta defensiva en los 
machos a, por lo que son capaces de acceder a los 
harenes protegidos. 


Aplicación de la teoria dei juego 

Los tres tipos de machos de Paracerceis descubiertos por 
Shuster pueden coexistir porque logran el mismo êxito en el apa- 
reamiento y es probable que les proporcione la misma aptitud 
evolutiva. Sin embargo, en algunas otras especies, la aptitud de 
los distintos tipos de machos parece ser diferente. ^Cómo pueden 
desarrollarse las estratégias de reproducción alternativas en esta 
situación? «>Por quê la selección natural favorece una estratégia y 
excluye las demás? Cuando se evalúa este tema, los ecologistas 
comportamentales usan varias herramientas, entre ellas, la teoria 
dei juego. Desarrollada originalmente por John Nash y otros 
matemáticos para realizar un modelo de la conducta económica 
humana, la teoria dei juego evalúa estratégias alternativas en 
situaciones donde el resultado no solo depende de la estratégia 
de cada individuo, sino, también, de las estratégias de otros indi- 
viduos. En la actualidad, la teoria dei juego se aplica a una gran 
variedad de problemas de ecologia dei comportamiento y repre- 
senta una manera de pensar relacionada con la evolución en 
situaciones en las que la aptitud de un fenotipo comportamental 
específico recibe influencias de otros fenotipos comportamenta- 
les en la población. 

Barry Sinervo y Curt Eively, de la Universidad de Indiana, usa- 
ron la teoria dei juego para explicar la coexistência de tres feno- 
tipos masculinos diferentes en poblaciones de lagartijas de lados 
manchados ( Uta stansburiand) en los limites de la costa interna 
de Califórnia (fig. 51-32). Sinervo y Lively identificaron machos 
con tres tipos distintos de colores controlados de forma genética: 
garganta naranja, garganta azul y garganta amarilla. Los machos 
con garganta naranja son los más agresivos y defienden territó- 
rios grandes que tienen muchas hembras. Los machos con gar- 
ganta azul también son territoriales pero defienden territórios 
más pequenos con menos hembras. Los machos con gargantas 
amarillas no son territoriales, son semej antes a las hembras y 
usan tácticas “ruines' 1 para conseguir pare j a. Sinervo y Lively 
observaron que los tres tipos atraviesan ciclos de relativa abun- 
dancia; durante vários anos, la población que estudiaron presen- 



▲ Fig. 51-31. Polimorfismo masculino en el isópodo marino 
intermareal Paracerceis sculpta. La morfologia variable afecta la con- 
ducta de apareamiento de tres tipos distintos desde el punto de vista 
genético. 


▲ Fig. 51-32. Polimorfismo masculino en la lagartija de lados 
manchados (Uta stansburiana). Macho de garganta naranja a la 
izquierda; macho de garganta azul en el centro; macho de garganta 
amarilla a la derecha. 
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tó períodos con una mayor propordón de indivíduos con gar- 
ganta azul, luego con mayor porcentaje de indivíduos con gar- 
gantas naranjas, luego con mayor propordón de gargantas 
amarillas y, por último, con mayor porcentaje de gargantas azu- 
les. 

Sinervo y Lively conectaron la población evaluada con la 
teoria dei juego cuando se dieron cuenta de que el êxito relati- 
vo en el apareamiento de cada tipo de macho no era fijo, sino 
que cambiaba en función de la abundancia relativa de los otros 
tipos de machos en las poblaciones. Sinervo y Lively sugirieron 
que los períodos cíclicos de abundancia de ciertos machos de 
lagartijas de lados manchados eran similares al juego infantil de 
piedra, papel o tijera, en el que el papel vence a la piedra, la 
piedra vence a la tijera y la tijera vence al papel. Cuando los 
indivíduos de garganta azul abundan pueden defender a las 
pocas hembras de los machos “mines” de garganta amarilla pre- 
sentes en sus territórios; en términos dei juego, los individuos 
de garganta azul “vencen” a los de garganta amarilla. Sin embar- 
go, los machos de garganta azul no pueden defender sus terri- 
tórios contra los machos hiperagresivos de garganta naranja. 
Como consecuencia, los machos de garganta naranja ocupan el 
território de los individuos de garganta azul y su densidad 
aumenta; los individuos de garganta naranja “vencen” a los de 
garganta azul. No obstante, el predominio numérico de los 
machos de garganta naranja es temporal porque no pueden 
defender a todas las hembras de los machos “ruines” de gar- 
ganta amarilla. Por último, los machos de garganta naranja, que 
son los más agresivos, son sustituidos por los machos de gar- 
ganta amarilla, que son los menos agresivos; los individuos de 
garganta amarilla “vencen” a los de garganta naranja. Y luego el 
ciclo vuelve a comenzar: debido a que la táctica de defensa de 
territórios pequenos y pocas hembras de los individuos de gar- 
ganta azul puede limitar el acceso de los machos de garganta 
amarilla a las hembras, los machos de garganta azul sustituyen 
en poco tiempo a los de garganta amarilla como los machos 
más abundantes. La teoria dei juego proporciona a los ecólogos 
comportamentales una forma de pensar relacionada con pro- 
blemas evolutivos complejos, en los cuales, el rendimiento rela- 
tivo y no el absoluto es el elemento clave para comprender la 
evolución dei comportamiento. Esto determina que la teoria 
dei juego sea una herramienta importante porque el rendi- 
miento relativo de un fenotipo en comparación con los demás 
se relaciona con la forma en que los biólogos evolucionistas 
evalúan la aptitud darwiniana. 


Evaluación de conceptos 


1 . ^Por qué es más probable que la atención paterna evolu- 
cione en las especies con fecundación externa que en las 
que tienen fecundación interna? 

2. «jCómo explica la teoria dei forrajeo óptimo la razón por 
la cual el venado cola negra o bura pasa más tiempo bus- 
cando alimentos en áreas abiertas que cerca de o en la 
selva? 

3. ^Cómo se asocia la aptitud dei ave de sexo femenino con 
su capacidad de elegir pareja a través de la selección de 
manifestaciones y adornos que “anuncian” la salud dei 
macho? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


El concepto de aptitud inclusiva 
puede explicar la mayor parte 
dei comportamiento social altruista 

Existen muchos comportamientos sociales egoístas, es decir, 
que benefician al indivíduo a expensas de otros seres, espe- 
cialmente, competidores. Incluso en las especies en las que los 
individuos no intervienen en comportamientos agonísticos, la 
mayoría de las adaptaciones que benefician a un indivíduo 
danan a otros de forma indirecta. Por ejemplo, la mayor capa- 
cidad de forrajeo dejaría a los demás con menos cantidad de 
alimentos. Es fácil comprender la naturaleza diseminada dei 
egoísmo si se tiene en cuenta que la selección natural moldea 
la conducta. Los tipos de comportamiento que aumentan la 
supervívencia y el êxito reproductivo de un indivíduo son 
favorecidos por la selección en forma independiente dei grado 
de dano que le producen a otros individuos, una población 
local o incluso una especie completa. Entonces, ^cómo pueden 
explicarse los ejemplos observados de lo que parecen conduc- 
tas “desinteresadas”? 

Altruísmo 

A veces, algunos animales se comportan de una forma que 
reduce su aptitud individual, pero incrementa la aptitud de 
otros individuos de la población; ésta es la definición funcio- 
nal dei altruísmo o desinterés. Se pueden analizar las ardillas 
terrestres de Belding, que viven en algunas regiones montano- 
sas dei oeste de los Estados Unidos y son vulnerables a depre- 
dadores, como el coyote y el halcón. Si una ardilla ve a un 
depredador suele emitir un grito agudo de alarma que alerta a 
los individuos para que regresen a sus madrigueras. Las obser- 
vaciones de campo confirmaron que la conducta de alarma 
aumenta el riesgo de morir porque revela la situación dei que 
avisa. 

Otro ejemplo de comportamiento altruista se observa en las 
sociedades de abejas, en las que las obreras son estériles. Las abe- 
jas obreras nunca se reproducen sino que trabajan para una sola 
reina fértil. Además, las obreras pican a los intrusos y esta con- 
ducta que ayuda a. defender su colmena desencadena su muerte. 

Otro ejemplo de^truismo se observa en las ratas topo des- 
nudas ( Heterocephalu$glaber) i que son roedores muy socializa- 
dos que viven en câmaras subterrâneas y túneles en el sur y el 
nordeste de África (fig. 51-33). Este animal, que casi no tiene 
pelaje y ve muy poco, vive en colonias de entre 75 y 250 o más 
individuos. Cada colonia solo tiene una hembra que puede 
reproducirse, la reina, que se aparea con entre uno y tres 
machos denominados reyes. El resto de la colonia se compone 
de hembras y machos incapaces de reproducirse que forrajean 
en busca de raíces y tubérculos subterrâneos y cuidan a la 
reina, los reyes y la progenie que todavia depende de la reina. 
En ocasiones, los individuos que no se reproducen sacrifican 
sus propias vidas para proteger a la reina o los reyes de las ser- 
pientes u otros animales que invaden la colonia. 

Aptitud inclusiva 

^De qué manera la rata topo desnuda, la abeja obrera o una 
ardilla terrestre de Belding aumentan su aptitud por medio de 
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▲ Fig. 51-33. Ratas topo desnudas, especie de mamífero colo- 
nial que desarrolla comportamiento altruísta. En la figura se 
observa a una reina que cuida a la progenie y está rodeada por otros 
miembros de la colonia. 


las contribuciones que hacen a otros miembros de la población, 
que en realidad pueden ser sus competidores más cercanos? 
^Cómo es posible que la evolución mantenga el comportamien- 
to altruista si no aumenta- y, en realidad, incluso disminuye- la 
supervivencia y el êxito reproductivo de los individuos que se 
autosacrifican? Es más fácil determinar la forma en que este 
comportamiento se favorece si se considera a los padres que se 
sacrifican por sus hijos. Cuando los padres reducen su propio 
bienestar personal para producir y ayudar a sus descendientes, 
esto, en realidad, aumenta la aptitud de los padres porque 
aumenta su representación genética en la población. 

Sin embargo, en ocasiones, los individuos ayudan a otros 
que no son sus descendientes. Al igual que los padres y los 
hijos, los hermanos comparten la mitad de los genes. Por 
tanto, la selección también podría favorecer la ayuda entre 
hermanos o de un hijo a un padre para que pueda tener más 
hijos. El biólogo evolucionista William Hamilton fue el pri- 
mero en advertir que la selección podia aumentar la repre- 
sentación genética de un animal en la siguiente generación, 
por medio de contribuciones “altruístas” a parientes cercanos 
que no pertenecían a la progenie dei animal. Esto permitió 
elaborar el concepto de aptitud inclusiva, que es el efecto 
total de un individuo sobre la proliferación de sus genes por 
medio de la producción de su propia progenie y dei aporte de 
contribuciones que permitan que otros parientes cercanos, 
con los que comparte muchos de estos genes, también tengan 
descendientes. 

Regia de Hamilton y selección por parentesco 

Hamilton propuso una medida cuantitativa para predecir 
cuándo la selección natural podia favorecer actos altruistas 
entre individuos relacionados. Las tres variables principales en 
un acto de altruismo son el beneficio dei receptor (B), el coste 
dei altruista (C) y el coeficiente de parentesco (r). El beneficio 
y el coste miden la cantidad promedio de descendientes pro- 
ducidos por el receptor y el altruista, respectivamente, que 
son consecuencia dei acto altruista. Por tanto, B, el beneficio, 
es la cantidad promedio de descendientes adicionales que pro- 
duce el beneficiado por el acto altruista y C, el coste, es cuán- 
tos descendientes menos produce el altruista. Por ejemplo, se 
puede suponer que los miembros de una población humana 
tienen dos hijos cada uno. Luego se puede considerar el caso 


de dos hermanos de edades similares y maduros desde el 
punto de vista reproductivo, ambos fértiles, pero que todavia 
no han tenido hijos. Uno de estos hombres jóvenes corre el 
riesgo de ahogarse en medio de un oleaje intenso y su herma- 
no pone en riesgo su vida para salvarlo. El beneficio para el 
hermano que casi se ahoga, que es el receptor de este acto 
altruista, es el de dos descendientes. Si el hermano se hubiera 
• ahogado, el rendimiento reproductivo habría sido cero; pero si 
se hace el promedio, puede ser padre de dos hijos: B = 2. El 
coste dei acto heroico dei hermano depende dei riesgo que 
corre su propia vida para salvar a su hermano. Se puede cal- 
cular que, en un oleaje de este tipo, un nadador promedio 
tiene un 5% de probabilidades de ahogarse. Por tanto, el coste 
dei acto altruista es dei 5% de la cantidad de hijos que se 
podrían esperar si no se hubiera producido el acto altruista. El 
coste es de 0,05 x 2 = 0,1. 

En este acto altruista hipotético B = 2yC=0,l, pero ^cuál 
es el valor de r? El coeficiente de parentesco es la probabili- 
dad de que si dos individuos comparten un familiar o algún 
tipo de parentesco, un gen específico presente en un indivi- 
duo también esté en el segundo individuo. Con dos hermanos, 
como los individuos imaginários dei ejemplo de la playa, la 
probabilidad de que un gen en un hermano también esté pre- 
sente en el otro hermano es dei 50%. Por tanto, para los her- 
manos r = 0,5. Una forma de considerar este hecho está en 
relación con la segregación de cromosomas homólogos que se 
produce durante la meiosis de los gametos (figura 51-34; 
véase también capítulo 13). 

A continuación se pueden usar los coeficientes de B, C y r 
para evaluar si la selección natural puede favorecer el acto 
altruista en el caso imaginário comentado antes. La selección 
natural favorece el altruismo cuando el producto dei benefi- 
cio para el receptor multiplicado por el coeficiente de paren- 



A Fig. 51-34. Coeficiente de parentesco entre hermanos. La 

banda roja indica un gen específico en un par de cromosomas homólo- 
gos de un padre. El primer hermano heredó el gen dei padre A: hay una 
probabilidad dei 50% de que el segundo hermano también herede este 
gen dei padre A. Por tanto, el coeficiente de parentesco entre los dos 
hermanos es de V 2 o 0,5. 
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tesco supera el coste para el altruísta, es decir, cuando r x B 
> C. Esta ecuación se denomina regia de Hamilton. En el 
caso de los hermanos nadadores rxB = 0,5 x2 = lyC = 0,l. 
De acuerdo con la regia de Hamilton, la selección natural 
favorecería este acto altruísta de un indivíduo que salva a su 
hermano. Si el hermano altruísta se arriesga durante el resca- 
te, todos sus genes se transmiten a más descendientes que si 
no pone su vida en peligro; entre estos genes puede haber 
algunos que contribuyen al comportamiento altruísta, de 
manera que la selección natural también favorece la transmi- 
sión de estos genes. La selección natural que promueve esta 
clase de conducta altruísta, al aumentar el êxito reproductivo 
de los familiares dei indivíduo en cuestión, se denomina 
selección por parentesco. 

La selección por parentesco se debilita a medida que 
aumenta la distancia entre familiares. Los hermanos compar- 
ten un r de 0,5 pero entre una tía y su sobrina r es igual a 0,25 
(V 4 ) y entre primos hermanos r es igual a 0,125 (V 8 ). Se debe 
senalar que a medida que se aleja la relación de parentesco, el 
producto de r x B en la ecuación de Hamilton también dismi- 
nuye. <> Favorecería la selección natural el rescate de un primo? 
En este acto altruísta rxBes igual a 0,125 por 2, es decir 0,25 
que, afortunadamente para el primo que se está ahogando, es 
mucho mayor que C igual a 0,1, que es el coste dei altruísta. 
Es evidente que también se debe tener en cuenta el grado de 
riesgo que corre el altruísta. Si el que le rescata no sabe nadar 
bien, su probabilidad de ahogarse podría ser dei 50% en lugar 
dei 5%. En este caso, el coste para el altruísta seria 0,5 x 2 = 
1. Este valor es mayor que r x B = 0,25, que es el valor calcu- 
lado dei riesgo que corre el primo a punto de ahogarse, por lo 
que seria mejor que desee que haya un salvavidas en los alre- 
dedores. 

El genetista britânico J. B. S. Haldane anticipó los concep- 
tos de aptitud inclusiva y selección por parentesco con una 
frase cómica en la que dijo que daria su vida por dos herma- 
nos u ocho primos. El significado actual seria que dos herma- 
nos u ocho primos representan los genes de Haldane de la 
misma manera que dos de sus propios hijos. 

Si la selección por parentesco explica el altruísmo, esto 
implica que los ejemplos de las conductas desinteresadas que 
se observan en las diversas especies de animales deben desa- 
rrollarse entre indivíduos relacionados. Esto suele ser así, pero, a 
menudo, las relaciones son complejas. Al igual que la mayoría 
de los mamíferos, las hembras de las ardillas terrestres de 
Belding se establecen cerca dei sitio donde nacieron, mientras 
que los machos lo hacen en áreas más alejadas. Como las hem- 
bras son las que emiten los gritos de alarma en la mayoría de 
las ocasiones (fig. 51-35), es más probable que ayuden a indi- 
víduos relacionados con ellas. Si todos los indivíduos relacio- 
nados con una hembra están muertos, rara vez se oyen gritos 
de alarma. En el caso de las abejas obreras, que son estériles, 
todo lo que hacen para ayudar a la colmena beneficia al único 
miembro permanente con reproducción activa, es decir, a la 
reina, que es su madre. 

En el caso de las ratas topo desnudas, el análisis dei DNA 
revelo que los indivíduos de una colonia se relacionan entre si. 
Desde el punto de vista genético, la reina parece ser hermana, 
hija o madre de los reyes y los indivíduos que no se reprodu- 
cen son los descendientes directos de la reina o sus hermanas. 
Por tanto, cuando un indivíduo incapaz de reproducirse 
aumenta la probabilidad de que la reina o el rey se reproduz- 
can, se incrementa la posibilidad de que se transmitan genes 
idênticos a los propios a la siguiente generación. 
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▲ Fig. 51-35. Selección por parentesco y altruísmo en ardillas 
terrestres de Belding. Este gráfico ayuda a explicar la diferencia en el 
comportamiento altruísta entre machos y hembras de esta especie. 
Después de ser destetadas, las hembras tienen más probabilidades de 
vivir cerca de otros indivíduos relacionados que los machos. Los gritos 
de alarma que advierten a los indivíduos relacionados aumentan la apti- 
tud inclusiva de la hembra altruísta. 


Altruísmo recíproco 

En ocasiones, algunos animales se comportan de forma 
altruísta con otros indivíduos no relacionados con ellos. Un 
mandril podría ayudar a un companero no relacionado en una 
pelea o un lobo podría ofrecer alimentos a otro lobo, aunque no 
tengan ningún grado de parentesco. Este tipo de comporta- 
miento puede ser adaptativo si el indivíduo que recibe ayuda 
devuelve el favor en el futuro. Este tipo de intercâmbio de 
ayuda, denominado altruísmo recíproco, suele tenerse en 
cuenta para explicar el altruísmo entre seres humanos no rela- 
cionados. Este tipo de comportamiento no es habitual en los 
animales; se limita, sobre todo, a especies (como el chimpancé) 
que forman grupos sociales bastante estables como para que los 
indivíduos tengan muchas probabilidades de intercambiar 
ayuda. Por lo general, se cree que se produce cuando es posi- 
ble que los individugsr vuelvan a reunirse y cuando es probable 
que se produzcan coitsecuencias negativas si no se devuelven 
los favores a los indivjáuos que fueron generosos en el pasado. 
Los ecólogos comp4t'tamentales denominan “trampa” a este 
patrón de comportamiento. Es probable que todos los compor- 
tamientos que parecen altruístas, en realidad, aumenten la apti- 
tud de alguna manera. 

Sin embargo, debido a que la trampa proporcionaria un gran 
beneficio al indivíduo “tramposo”, los ecólogos conductistas 
cuestionaron la forma en que pudo evolucionar el altruísmo 
recíproco. Para responder esta pregunta, muchos ecólogos con- 
ductistas recurrieron a la teoria dei juego. En 1981, Robert 
Axelrod y William Hamilton, que en ese momento se encontra- 
ban en la Universidad de Michigan, propusieron que el altruís- 
mo recíproco podia evolucionar y persistir en una población en 
la que los indivíduos adoptaban una estratégia conductual 
denominada “titfor tat” (“ojo por ojo”). Esta estratégia consiste 
en que un indivíduo trata a otro de la misma manera en la que 
fue tratado por él en su último encuentro. Los indivíduos que 
adoptan este comportamiento, siempre son altruístas o coope- 
rativos durante el primer encuentro con otro indivíduo y man- 


tienen su fornia de relacionarse mientras el altruísmo sea recípro- 
co. No obstante, cuando no reciben el mismo trato en respuesta, 
los indivíduos inmediatamente desarrollan una represália, pero 
reinician la conducta cooperativa cuando el otro indivíduo 
comienza a cooperar otra vez. La estratégia de “tit for tat” se 
empleó para explicar las pocas interacciones altruístas aparen- 
temente recíprocas observadas en animales, que abarcan desde 
compartir sangre entre murciélagos vampiros no relacionados 
hasta la unión social entre primates. 

Aprendizaje social 

Cuando se habló sobre el aprendizaje en una sección ante- 
rior se explicaron las influencias genéticas y ambientales que 
llevan a los animales a adquirir nuevas conductas. El apren- 
dizaje también puede tener un componente social significati- 
vo, como se demuestra en el aprendizaje social, que es el 
que proviene de la observación de otros indivíduos (fig. 51-17). 
El aprendizaje social determina las raíces de la cultura, que 
puede definirse como un sistema de transferencia de informa- 
ción a través dei aprendizaje o la ensenanza social que influye 
sobre la conducta de los indivíduos de una población. La 
transferencia cultural de información puede alterar los fenoti- 
pos conductuales y, en consecuencia, influir sobre la aptitud 
de los indivíduos. Los câmbios en el fenotipo asociados con la 
cultura se desarrollan en una escala de tiempo mucho más 
breve que los que se asocian con la selección natural. Puesto 
que el aprendizaje social se reconoce con mayor facilidad en 
los seres humanos, cabe considerar que solo se presenta en 
este grupo. Sin embargo, el aprendizaje social puede observar- 
se en linajes de animales que se separaron dei nuestro hace 
mucho tiempo, algunos de los cuales se comentarán a conti- 
nuación. 


Copia de la elección de poreja 

En las secciones anteriores se explico la manera en que la 
elección de la pareja masculina puede depender de adornos 
elaborados (fig. 51-28). En muchas especies, la elección de la 
pareja depende, sobre todo, dei aprendizaje social. 

La copia de la elección de pareja, que es una conducta por 
la cual los indivíduos de una población copian la elección de 
pareja de otros indivíduos, se evaluó meticulosamente en el 
pez guppy ( Poecilia reticulatd). Las hembras salvajes suelen pre- 
ferir aparearse con machos con un alto porcentaje de su super- 
fície de color naranja. No obstante, también se sabe que 
copian la elección de la pareja de otras hembras. Esto implica 
que las hembras tienden a aparearse con machos que tuvieron 
êxito para atraer a otras hembras. Con esta idea in mente, Lee 
Dugatkin, de la Universidad de Louisville, disenó un experi- 
mento ingenioso para comparar las influencias de los fenotipos 
masculinos y el aprendizaje social sobre la elección de la pare- 
ja en las hembras. Permitió que las hembras eligieran su pare- 
ja entre machos con diversos grados de color naranja. En el 
grupo control, las hembras debían elegir a los machos sin otras 
hembras presentes. En el grupo experimental colocaron 
machos con el mismo grado de color naranja como grupo con- 
trol . Pero la hembra experimental también debía observar un 
modelo de hembra asociada con un macho con una cantidad 
relativamente escasa de color naranja en una conducta de cor- 
tejo. En el grupo control, la mayoría de las hembras eligió 
machos con porcentajes elevados de color naranja (fig. 51- 
36). En cambio, en la mayoría de los casos, las hembras dei 


Grupo control 




Machos con 
grados 
variables 
de color 


Las hembras prefieren a 
los machos con mayor 
porcentaje de color naranja 


Grupo experimental 


Modelo 
femenino que 
desarrolla 
cortejo con un 
macho con 
menor 

porcentaje de 
color naranja 


A Fig. 51-36. Copia de la elección de pareja en hembras de 
guppy (Poecilia reticulata). Estas hembras suelen elegir machos con 
mayor porcentaje de color naranja. Sin embargo, cuando los machos se 
agruparon de acuerdo con el porcentaje de color naranja y difirieron en 
este porcentaje en 12 o 24%, las hembras dei experimento prefirieron 
machos con menor porcentaje de color naranja pero que se presenta- 
ron con un modelo femenino. Las hembras solo ignoraron la elección 
aparente dei modelo femenino cuando el macho alternativo tenía un 
40% más de color naranja. 



Las hembras prefieren machos con 
menor porcentaje de color naranja 
que están asociados con otra hembra. 


grupo experimental eligieron machos con menor porcentaje de 
color naranja que se habían presentado junto con un modelo 
de hembra y solo seleccionaron machos no asociados con mode- 
los femeninos cugndo éstos tuvieron porcentajes mucho mayo- 
res de color nararÇá. Dugatkin llegó a la conclusión de que, 
por debajo de un umbral determinado de porcentaje de color 
naranja en el macho, la copia de la elección podia superar la 
preferencia genéticS de las hembras por los machos de color 
naranja. Una hembra que se aparea con un macho atractivo 
para otras hembras puede aumentar la probabilidad de que su 
progenie masculina también resulte atractiva y tenga un êxito 
reproductivo elevado. La copia de la elección cie pareja es una 
forma de aprendizaje social que también se observo en otras 
especies de peces y en aves. 


Aprendizaje social de la llamada de alarma 

En sus estúdios realizados con monos verdes africanos 
( Cercopithecus aethiops ) en el Parque Nacional Amboseli de 
Kenia, Dorothy Cheney y Richard Seyfarth, de la Universidad 
de Pennsylvania, determinaron que el rendimiento de una 
conducta realizada por estos monos podia aumentar gradas al 
aprendizaje. Estos monos, que tienen el tarnaho aproximado 
de un gato doméstico, producen una serie de llamadas de alar- 
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ma. Los monos de Amboseli emiten sonidos diferentes cuando 
ven un leopardo, un águila o una serpiente, todos ellos, ani- 
males que los cazan. Cuando estos monos ven un leopardo 
emiten un sonido bajo similar a un ladrido, cuando ven un 
águila emiten un sonido corto similar a tos compuesto por dos 
sílabas y cuando ven una serpiente, el sonido de alarma se 
denomina “chutter”. Al escuchar el sonido de alarma, otros 
monos dei grupo se comportan de manera similar: se suben a 
un árbol cuando oyen el sonido de alarma asociado con la pre- 
sencia de un leopardo (los monos son más ágiles que los leo- 
pardos en los árboles), miran hacia arriba ante el sonido 
asociado con el águila y miran al suelo ante la llamada asocia- 
da con la serpiente (fig. 51-37). 

Los monos verdes africanos recién nacidos emiten sonidos de 
alarma pero de forma relativamente indiscriminada. Por ejemplo, 
emiten el sonido dei águila cuando detectan cualquier ave, inclu- 
so aves inócuas como abejarrucos. Al crecer, los monos mejoran 
su precisión. En realidad, los monos adultos emiten el sonido 
asociado con el águila solo cuando ven un águila que pertenece 
a una de las dos especies que se alimentan de estos monos. Es 
probable que las crias aprendan la forma de emitir el sonido 
correcto por medio de la observación de otros miembros dei 
grupo y de la recepción de confirmaciones sociales. Por ejemplo, 
si la cria emite el llamado en la ocasión acertada -por ejemplo, 
una alanna asociada con el águila cuando ven un águila sobre - 
volando- otro miembro dei grupo también emite este llamado. 
En cambio, si la cria produce el llamado cuando ve un abejarru- 
co, los adultos dei grupo se quedan en silencio. Por tanto, los 
monos verdes africanos muestran una tendencia inicial e innata 
a emitir sonidos cuando ven objetos potencialmente peligrosos 
en el ambiente. El aprendizaje define los sonidos durante la adul- 
tez y determina que los monos solo emitan la llamada en res- 
puesta a peligros reales y que estén preparados para ensenar estas 
alarmas a las generaciones futuras. Sin embargo, ni los monos ni 
las demás especies pueden desarrollar un tipo de aprendizaje 



A Fig. 51-37. Monos verdes africanos que aprenden ei uso 
correcto de los sonidos de alarma. Cuando ven una boa (en la tie- 
rra), estos monos emiten un sonido de alarma específico para "ser- 
pientes" (recuadro) y los miembros dei grupo se mantienen erguidos y 
miran hacia abajo. 



◄ Fig. 51-38. Tanto 
los genes como la 
cultura construyen 
la naturaleza hu- 
mana. El indivíduo de 
una generación an- 
terior enseha al más 
joven y ésta es una de 
las formas básicas por 
medio de las cuales 
se transmiten las cul- 
turas. 


social y transmisión cultural similar al de los seres humanos (fig. 
51-38). 

Evolución y cultura humana 

La sociobiología relaciona la cultura humana con la teoria 
evolutiva. La premisa principal de esta disciplina es que hay 
algunas características comportamentales que provienen de la 
expresión de genes perpetuados por la selección natural. En su 
libro fundamental de 1975, Sociobiology : The New Synthesis , E. O. 
Wilson especulo sobre la base evolutiva de algunos tipos de con- 
ductas sociales, sobre todo, en animales no humanos, aunque 
también en relación con la cultura humana, con lo cual inició un 
debate que continua candente hasta el dia de hoy. 

El espectro de las posibles conductas sociales humanas reci- 
be influencias de la composición genética, pero esto es muy 
diferente a decir que los genes son determinantes rígidos de un 
comportamiento. @sfa distinción es el centro de la controvérsia 
asociada con las perspectivas evolutivas en la conducta huma- 
na. Los escépticos fcemen que las interpretaciones evolutivas de 
la conducta humariá^puedan usarse para justificar el poder esta- 
blecido en la sociedad y, de esta manera, respalden las injusti- 
cias sociales. Los biólogos evolucionistas afirman que ésta es 
una simplificación y un malentendido en relación con lo que 
puede comprenderse sobre la biologia humana. Las explicacio- 
nes evolucionistas sobre el comportamiento humano no nos 
reducen a robots creados a partir de moldes genéticos rígidos. 
De la misma manera que los individuos poseen características 
anatómicas muy diversas, también cabe esperar variaciones 
intrínsecas en el comportamiento. Los factores ambientales se 
interponen entre el genotipo y el fenotipo para determinar los 
rasgos físicos y, más aun, los comportamentales. Debido a nues- 
tra capacidad de aprendizaje y a nuestra versatilidad es posible 
que la conducta humana sea más plástica que la de cualquier 
otro animal. Durante la historia evolutiva reciente se crearon 
varias sociedades estructuradas con gobiernos, leyes, valores 
culturales y religiones que definen los comportamientos acep- 
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tables y las que no lo son, incluso aunque las inaceptables pue- 
dan aumentar la aptitud darwiniana dei indivíduo. 

Otro tema que apareció en los médios de comunicación en 
una en etapa reciente es el de los genes asociados con rasgos con- 
ductuales humanos complejos, como depresión, violência o alco- 
holismo. ^Refuerza esto la idea de que nuestra conducta está, en 
realidad, predeterminada por conexiones? De acuerdo con 
Robert Plomin, director dei Centro para la Genética dei Desarrollo 
y la Salud en la Universidad dei estado de Pênsil vania, la inves- 
tiga ción sobre la herencia de la conducta representa la mejor 
demostración de la importância dei factor ambiental. Como esta- 
bleció Plomin, los genes y los factores ambientales no genéticos 
“se construyen unos sobre otros”. Por ejemplo, puede creerse que 
la capacidad humana de hablar es totalmente genética. Sin 
embargo, la capacidad de aprender un lenguaje específico, como 
el espanol o el inglês, depende de la existência de un cerebro 
complejo que se desarrolla en un contexto ambiental determina- 
do bajo las pautas de un genoma humano y con la ayuda dei 
aprendizaje social. Si, al igual que en otras especies, la conducta 
de los seres humanos es resultado de interacciones entre los 


genes y el ambiente, ^qué elemento es único en nuestra especie? 
Es probable que nuestras instituciones sociales y culturales nos 
hagan únicos y proporcionen una característica original que los 
seres humanos no compartimos con otros animales. 


Evaluación de conceptos 


1 . 


2 . 


3. 




<>Cuál es la causa final dei comportamiento altruísta entre 
indivíduos relacionados? 

^Qué hipótesis explicaria la conducta cooperativa entre 
animales no relacionados? Explique su respuesta. 
^Podrían los câmbios en el comportamiento producidos 
por el intercâmbio de los padres de los ratones de patas 
blancas por los de los ratones de Califórnia (descrito en 
el concepto 51-3) extenderse más allá de una generación? 
Explique su respuesta. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



RESUMEN DE CONCEPTOS CLAVE 


Los ecólogos comportamentales distinguen entre las 
causas próximas y finales de la conducta 


la migración de las aves es un comportamiento complejo controla- 
do por los genes, por lo menos, en forma parcial. 

Senales y comunicación de los animales (pp. 1111-1112). La 

transmisión de senales, su recepción y la respuesta ante ellas cons- 
tituyen la comunicación de los animales. Estos seres vivos se comu 
nican a través de senales visuales, auditivas, químicas (olfatorias), 
táctiles y eléctricas. 


f> ^Qué es el comportamiento? (p. 1107). El comportamiento, que 
abarca tanto actividades musculares como no musculares, es todo 
lo que hace un animal y la forma en que lo hace. El aprendizaje 
también suele considerarse un proceso comportamental. 

► Preguntas próximas y finales (p. 1107). Las preguntas próximas 
o que comienzan con “como” se concentran en los estímulos 
ambientales que desencadenan una conducta (si es que hay algu- 
no), así como también en los mecanismos genéticos, fisiológicos y 
anatómicos en los que se basa un comportamiento. Las preguntas 
finales o que se inician con “por qué” abordan la importância evo- 
lutiva de una conducta. 

Etología (pp. 1107-1109). La etología es el estúdio científico dei 
comportamiento animal, en particular, en ambientes naturales. Los 
etólogos de mediados dei siglo xx desarrollaron un marco concep- 
tual definido por un conjunto de preguntas que destacan la natura- 
leza complementaria de las perspectivas próximas y finales. 


Concepto 


Muchos comportamientos tienen un fuerte compo- 
nente genético 

!> Los biólogos estudian las formas en que tanto los genes como el 
ambiente influyen sobre el desarrollo de los fenotipos comporta- 
mentales (pp. 1109-1110). 

► Movimientos dirigidos (pp. 1110-1111). La cinesis, que es una 

conducta que implica un cambio en la actividad o en la dirección, 
y la taxia, que es el acercamiento o el alejamiento de un estímulo 
determinado, son ejemplos de comportamientos innatos que tienen 
influencias genéticas importantes. Los experimentos revelaron que 


► Influencias genéticas sobre el apareamiento y el comporta- 
miento paterno (pp. 1112-1113). Existen vários comportamien- 
tos de los mamíferos que se encuentran bajo control genético. Por 
ejemplo, la investigación revelo el fundamento genético y nervioso 
dei apareamiento y la conducta reciente de los machos de los rato- 
nes campestres de la pradera. 


Concepto 


El ambiente interactúa con la composición genética 
de los animalçs e influye en el desarrollo 
de su comportaSniento 


- > 


Influencia de la dieta sobre la conducta de elección de la 
pareja (pp. 11 13% 114). Los experimentos de laboratorio demos- 
traron que el tipo de alimentos que ingieren las larvas de las hem- 
bras de Drosophila mojavensis durante su desarrollo influye 
considerablemente en la selección de la pareja. 


Ambiente social y comportamiento agresivo (p. 1114). Los 

estúdios de cruzamiento de padres entre ratones de Califórnia y 
ratones de patas blancas descubrieron una influencia dei ambiente 
social sobre los comportamientos agresivo y paterno observadas en 
estos ratones. 


Aprendizaje (pp. 1114-1118). El aprendizaje es la modificación de la 
conducta en función de experiencias específicas. Los tipos de aprendi- 
zaje son habituación, aprendizaje espacial, uso de mapas cognitivos y 
aprendizaje asociativo. Los estúdios sobre cognición y resolución de 
problemas revelan niveles de sofisticación mental en diversos animales, 
desde insectos hasta aves y piimates. El ambiente puede interactuar 
con la genética para influir sobre el proceso de aprendizaje. 
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En www.medicapanamericana.com/campbell encontrará ejercicios interactivos, animaciones, 
vídeos y preguntas de autoevaluación. 


Goncepto 


Los rasgos comportamentales pueden evolucionar 
por selección natural 

Variación dei comportamiento en poblaciones naturales (pp. 
1118-1120). Cuanclo la variación comportamental dentro de una 
especie se asocia con una modificación en las condiciones ambien- 
tales, esto podría evidenciar la evolución en el pasado. 

Evidencias experimentales a favor de la evolución comporta- 
mental (pp. 1120-1121). Los estúdios de laboratorio realizados en 
poblaciones de Drosophila criadas con densidades altas y bajas 
demuestran una divergência clara en el comportamiento asociada 
con genes específicos. Los estúdios de campo y de laboratorio 
documentaron un cambio en la conducta migratória en las currucas 
capirotadas dei oeste de Europa durante un período de 40 anos. 


Concepto 


La selección natural favorece los comportamientos 
que aumentan el êxito reproductivo y la supervivencia 

Comportamiento de forrajeo (pp. 1122-1123). Vários estúdios res- 
paldan la teoría de forrajeo óptimo, que establece que la selección 
natural debe favorecer el comportamiento de forrajeo que disminuya 
al mínimo los costes de forrajeo y aumente al máximo los benefícios . 

Conducta de apareamiento y elección de la pareja (pp. 1123- 
1127). La forma en que la elección de la pareja aumenta el êxito 
reproductivo es variable y depende dei sistema de apareamiento de 
la especie. La relación de pareja entre machos y hembras, que abar- 
ca sistemas de monogamia, poliginia y poliandxia, varia bastante de 
una especie a otra. La certeza de la paternidad ejerce una influencia 
significativa sobre la conducta de apareamiento y de cuidado pater- 
no. Es posible que las preferencias de las hembras en relación con 
la pareja cumplan una función central en la evolución de la con- 
ducta y la anatomia masculina a través de la selección intersexual. 
La competência de los machos por la pareja determina la selección 
intrasexual y, a veces, reduce la variación entre los machos. La 
selección intrasexual lleva, en ocasiones, a la evolución de compor- 
tamientos y morfologias alternativos de apareamiento masculino. 

Aplicación de la teoría dei juego (pp. 1127-1128). Aplicada a 
problemas de ecologia dei comportamiento, la teoría dei juego pro- 
porciona una forma de pensar sobre la evolución en situaciones en 
las que la aptitud en un fenotipo conductual específico recibe 
influencias de otros fenotipos comportamental de la población. 


Concepto 


El concepto de aptitud inclusiva puede explicar 
la mayor parte dei comportamiento social altruista 

► Altri.ísmo (p. 1128). En ocasiones, los animales se comportan de 
maneras altruistas que reducen su aptitud individual pero aumen- 
tan la aptitud dei receptor en el futuro. 

Aptitud inclusiva (pp. 1128-1131). El comportamiento altruista 
puede depender dei concepto de aptitud inclusiva, que es el efecto 
total de un indivíduo sobre la proliferación de sus genes por medio 
de la producción de su propia progenie y dei aporte de ayuda para 
permitir que otros indivíduos cercanos también tengan descendien- 
tes. La selección por parentesco favorece la conducta altruista, al 
aumentar el êxito reproductivo de los individuos relacionados. La 
conducta altruista hacia individuos no relacionados puede ser 
adaptativa si el que recibe ayuda devuelve el favor en el futuro y 
este intercâmbio de ayuda se denomina altruismo recíproco. 

* Aprendizaje social (pp. 1131-1132). El aprendizaje social consti- 
tuye las raíces de la cultura, que cabe definir como un sistema de 
transferencia de información a través de la observación o la ense- 


nanza que influye sobre la conducta de los individuos en una 
población. 

Evolución y cultura humana (pp. 1132-1133). Al igual que el 
comportamiento de otras especies, la humana es resultado de inte- 
racciones entre los genes y el medio. Sin embargo, nuestras institu- 
ciones sociales y culturales podrían aportar la única característica 
diferente entre los seres humanos y otros animales. 


1 . ,> Cuál de las siguientes afirmaciones sobre el comportamiento inna- 
to es verdadero? 

a. Los genes ejercen una influencia muy escasa sobre la expresión 
dei comportamiento innato. 

b. El comportamiento innato tienden a variar considerablemente 
entre los miembros de una población. 

c. El comportamiento innato está limitado a los animales inverte- 
brados. 

d. El comportamiento innato se expresa en la mayoría de los indivi- 
duos de una población en un amplio espectro de condiciones 
ambientales. 

e. El comportamiento innato se desarrolla en invertebrados y algu- 
nos vertebrados, pero no en los mamíferos. 

2. ^Cuál de las siguientes afirmaciones es un ejemplo de taxia? 

a. Trayectoria dei gorrión durante la migración estacionai. 

b. Retirar la mano de una estufa caliente. 

c. Una avispa que localiza su nido con marcas terrestres. 

d. Un pez que se orienta a sí mismo en la corriente dei rio. 

e. Un cuervo que deja caer un caracol de mar desde una altura 
determinada. 

3. <>Cuál de las siguientes afirmaciones proporciona una explicación 
final para la observación de que un salmón adulto regresa dei océa- 
no para desovar en la corriente donde nació? 

a. La cria dei salmón desarrolla su impronta en relación con una 
sustancia química de la corriente donde nació. 

b. El salmón adulto usa la navegación astral para volver a localizar 

la corriente donãdé nació. 

/ 

c. El salmón viaja Hàçia la corriente donde nació por medio de su 
capacidad para ^etectar el campo magnético de la Tierra. 

d. El desove en la’dôrriente donde nació logra una mayor supervi- 
vencia de las crias. 

e. Las comentes oceânicas ayudan al salmón a buscar su hogar. 

4. Los investigadores descubrieron que una región dei prosencéfalo dei 
canario disminuye de tamano durante la temporada no reproductiva y 
luego se regenera cuando comienza la temporada reproductiva. Es 
probable que esta proliferación anual dei tejido cerebral se asocie con: 

a. La agregación anual de nuevas sílabas al repertório de canto dei 
canario. 

b. La cristalización anual de un subcanto en el adulto. 

c. El período sensible anual en el que los padres dei canario reali- 
zan su impronta en las nuevas crias. 

d. La renovación anual de las conductas de apareamiento y de 
construcción dei nido. 

e. La eliminación anual dei molde memorizado de las canciones 
desarrolladas el ano anterior. 
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5. Aunque muchas poblaciones de chimpancés viven en ambientes con 
semillas de aceite de palma, los miembros de unas pocas poblaciones 
usan las rocas para abrir las nueces. La explicación más probable a 
esta diferencia en la conducta de las distintas poblaciones es que: 

a. La diferencia en el comportamiento se debe a la diversidad gené- 
tica entre las poblaciones. 

b. Los miembros de distintas poblaciones tienen requerimientos 
nutricionales diferentes. 

c. La tradición cultural de usar rocas para romper las nueces solo se 
desarrolló en algunas poblaciones. 

d. Los miembros de distintas poblaciones tienen una capacidad de 
aprendizaje diferente. 

e. Los miembros de las distintas poblaciones poseen una destreza 
manual diferente. 

6. ^Cuál de los siguientes elementos no es necesario para que un rasgo 
conductual evolucione por selección natural? 

a. En cada indivíduo, la forma de la conducta depende solo de los 
genes. 

b. El comportamiento es variable en los distintos individuos. 

c. El êxito reproductivo de un indivíduo depende, en parte, de la 
forma en que desarrolla el comportamiento. 

d. Parte dei comportamiento se hereda en función de los genes. 

e. El genotipo de un individuo influye sobre su fenotipo comporta- 
mental. 

7. ^Cuál de las siguientes afirmaciones no es verdadera con respecto a 
el comportamiento agonística? 

a. Es más frecuente entre los miembros de la misma especie. 

b. Puede usarse para establecer y defender los territórios. 

c. Puede representar una base para la competición entre los indiví- 
duos por sus parejas. 

d. Suele producir la muerte o la lesión grave de uno o de ambos 
competidores. 

e. Puede emplearse para establecer el predominio sobre otro individuo. 

8. Las gallinetas manchadas hembras cortejan a los machos de forma 
agresiva y luego, después dei apareamiento, dejan a las crias con 
ellos para que las incuben. Esta secuencia puede repetirse varias 
veces con distintos machos hasta que no quedan individuos dispo- 
nibles, lo que obliga a la hembra a incubar sus últimas crias. ^Cuál 
de los siguientes términos describe mejor esta conducta? 

a. Monogamia. 

b. Poliginia. 

c. Poliandria. 

d. Promiscuidad. 

e. Certeza de paternidad. 

9. De acuerdo con la ecuación conocida como regia de Hamilton (r x 
B > C): 

a. La selección natural no favorece la conducta altruista que produ- 
ce la muerte dei altruista. 

b. La selección natural favorece los actos altruistas cuando el bene- 
ficio resultante para el beneficiário multiplicado por el coeficien- 
te de parentesco supera el costo para el altruista. 


c. La selección natural tiene más probabilidades de favorecer la 
conducta altruista que beneficia a un descendiente que la que 
favorece a un hermano. 

d. Los efectos de la selección por parentesco son mayores que los 
efectos de la selección natural directa sobre los individuos. 

e. El altruismo siempre es recíproco. 

10. La idea central de la sociobiología es que: 

a. El comportamiento humano se determina de forma rígida por la 
herencia. 

b. Los seres humanos no pueden modificar su conducta social de 
forma voluntária. 

c. Gran parte dei comportamiento humano evoluciono por selec- 
ción natural. 

d. El comportamiento social de los seres humanos tiene muchas 
semejanzas con la de insectos sociales, como las abejas. 

e. El ambiente desempena un papel más importante que los genes 
en la constitución dei comportamiento humano. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Interrelación evolutiva 

En los asuntos humanos solemos explicar nuestra conducta en función 
de sentimientos subjetivos, motivos o razones, pero las explicaciones evo- 
lutivas de la conducta se basan en la aptitud reproductiva. ^Qué relación 
existe entre las dos clases de explicaciones? Por ejemplo, <>la explicación 
que dan los seres humanos a una conducta como “enamorarse” es incom- 
patible con la explicación evolutiva? ^E1 acto de enamorarse gana o pierde 
importância (o ninguna de las dos) si tiene una base evolutiva? 

i Problemas eienrifícosf! 

Los científicos que evaluaban grajos ( Aphelacoma coenáescens) observa - 
ron que era habitual que algunos “ayudantes” colaboraran con las 
parejas de aves en la cria de sus hijos. Los ayudantes carecían de terri- 
tório y pareja propios; en cambio, colaboraban con el dueno dei terri- 
tório en la búsqueda de alimentos para sus crias. Proponga una 
hipótesis para explicar la ventaja que podrían obtener los ayudantes a 
través de este comportamiento en lugar de buscar su propio território 
y su pareja. ^Cómo comprobaría su hipótesis? Si su hipótesis es correc- 
ta, ,jqué clase de resultados esperaria obtener con sus pruebas? 

Cienciáu, tecnologia y sociedad 

Los iif estigadores está^muy interesados en el estúdio de los gemelos 
idênticos que se separaron al nacer y se criaron separados. Hasta el 
momento, los datos obtenidos sugieren que este tipo de gemelos se parece 
mucho más de lo que los investigadores creen; a menudo tienen persona- 
lidades, ademanes, hábitos e intereses similares. ^Qué preguntas generales 
cree que los investigadores desean responder por medio dei estúdio de 
gemelos que se criaron separados? ^Por qué los gemelos idênticos repre- 
sentan modelos adecuados para esta clase de investigación? ^Cuáles son 
los posibles peligros de esta investigación? iQué abusos podrían surgir si 
los estúdios no se evalúan de forma crítica y si los resultados se comentan 
de manera informal para apoyar una idea social específica? 
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▲ Fig. 52-1. Población de focas árticas (Callorhinus ursinus) en la 
isla St. Paul cerca de la costa de Alaska. 


Conceptos clave 


52-1 Los procesos biológicos dinâmicos influyen en 
la densidad poblacional, la dispersión y la 
demografia 

52-2 Los rasgos que caracterizan la historia de vida 
son producto de la selección natural 

52-3 El modelo exponencial describe el crecimiento 
de la población en un ambiente ideal e ilimitado 

52-4 El modelo de crecimiento logístico abarca el 
concepto de capacidad de carga 

52-5 Las poblaciones se regulan por una interacción 
compleja de influencias bióticas y abióticas 

52-6 El crecimiento de la población humana se ha 
enlentecido después de siglos de incremento 
exponencial 


Panorama general 


Poblaciones fluctuantes de la Tierra 

E l tamano de la población humana y su impacto se encuen- 
tran entre los problemas más significativos de la Tierra. 
Con una población de más de 6 mil millones de indivi- 
duos, nuestra especie requiere gran cantidad de materiales y 
espado para vi vir, cultivar alimentos y eliminar los desechos. La 
rápida expansión de nuestra presencia sobre la Tierra ha produ- 
cido la devastación dei medio ambiente para muchas otras espe- 
cies e incluso es posible que deje de ser adecuado para el mismo 
ser humano. 

Para comprender el crecimiento de la población humana se 
deben considerar los principios generales de la ecologia de 
poblaciones. Ninguna población, ni siquiera la humana, puede 
seguir creciendo de forma indefinida. Aunque muchas espe- 
cies muestran explosiones poblacionales, en algún momento, su 
número comienza a disminuir. A diferencia de este tipo de expan- 


siones y declinaciones radicales, otras poblaciones son más o 
menos estables y sólo experimentan câmbios mínimos en su 
tamano. 

Los comentários prévios sobre las poblaciones que se presen- 
taron en el capítulo 23 destacaron la relación entre la genética de 
poblaciones -o sea, la estructura y la dinâmica de los acervos 
génicos- y la evolución. La evolución sigue siendo el tema prin- 
cipal, pero se describirán las poblaciones en el contexto de la eco- 
logia. La ecologia de poblaciones, que es el tema de este capítulo, 
representa el estúdio de las poblaciones en relación con el medio 
ambiente, que abarca las influencias ambientales sobre la densi- 
dad y la distribución de la población, la distribución etaria y las 
variaciones en el tamano de las poblaciones. La población de 
osos marinos o focas árticas ( Callorhinus ursinus ) de la isla St. 
Paul (fig. 52-1) de la costa de Alaska experimento fluctuaciones 
notables en relación con su tamano. Después de disminuir hasta 
una cantidad muy escasa a comienzos dei siglo xx, esta especie 
de focas creció con rapidez cuando se estableció su protección. 
En este caso, la población se redujo debido a la acción depreda- 
dora dei hombre,. pero hay muchas razones por las cuales, las 

poblaciones crecer £o disminuyen. 

Más adelante ètt este capítulo se aplicarán los conceptos 
demográficos básicos a la población humana. En un primer 
momento se expíorarán algunos de los aspectos estructurales y 
dinâmicos de las poblaciones que se evalúan en todas las espe- 

cies. 


Concepto 


Los procesos biológicos dinâmicos 
influyen en la densidad poblacional, 
la dispersión y la demografia 

Una población es un grupo de individuos de una sola espe- 
cie que viven en la misma zona. Los miembros de una pobla- 
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ción dependen de los mismos recursos, reciben influencias de 
los mismos factores ambientales y tienen grandes probabilida- 
des de interactuar y reproducirse entre sí. Las poblaciones pue- 
den evolucionar por medio de la acción de la selección natural 
sobre las variaciones hereditárias entre los individuos y el cam- 
bio de las frecuencias de los diversos rasgos con el paso dei 
tiempo (véase cap. 23). 

Densidad y dispersión 

En todo momento, una población tiene limites y tamanos 
(la cantidad de individuos que viven dentro de esos limites) 
específicos. Los ecologos suelen comenzar a investigar una 
población definiendo de los limites apropiados para los orga- 
nismos evaluados y para las preguntas formuladas. Los limi- 
tes de una población pueden ser naturales, como, por 
ejemplo, las golondrinas de mar que viven en una isla dei 
Lago Superior, o pueden ser definidos por un investigador, 
como en el caso dei roble localizado dentro de un distrito de 
Minnesota. Una vez definida la población, puede describirse 
en términos de densidad y dispersión. La densidad es la can- 
tidad de individuos por unidad de superfície o volumen (por 
ejemplo, cantidad de robles por kilometro cuadrado en el dis- 
trito de Minnesota o de bactérias Escherichia coli por mililitro 
en un tubo de ensayo). La dispersión es el patrón de espacia- 
miento entre los individuos que viven dentro de los limites de 
una población. 

Densidad: perspectiva dinâmica 

En escasas ocasiones es posible determinar el tamano y la den- 
sidad de la población por medio dei recuento de todos los indi- 
viduos que viven dentro de sus limites. Por ejemplo, se podrían 
contar todas las estrellas de mar en la zona costera. A veces, se 
pueden contar con bastante precisión los individuos de un 
rebaho de mamíferos grandes, como, por ejemplo, búfalos o 
elefantes, desde un avión. Sin embargo, en la mayoría de los 
casos resulta poco práctico o imposible contar a todos los indivi- 
duos que componen una población. En cambio, los ecólogos 
usan varias técnicas de muestreo para calcular las densidades y el 
tamano total de las poblaciones. Por ejemplo, se podría contar la 
cantidad de robles en varias áreas de 10 x 100 m determinadas 
al azar (muestras), calcular la densidad promedio de las muestras 
y luego extrapolar este valor para determinar el tamano de la 
población en toda la zona. Estos cálculos son más precisos cuan- 
do se obtienen muchas muestras y cuando el ambiente es homo- 
géneo. En ciertos casos, en lugar de contar individuos, los 
ecólogos de poblaciones establecen la densidad a partir de 
algún índice asociado con el tamano de la población, como, por 
ejemplo, la cantidad de nidos, cuevas, huellas o deposiciones de 
matéria fecal. 

Otra técnica de muestreo que suele usarse para calcular las 
poblaciones silvestres es el método de marcación y recaptura. 
Los investigadores colocan trampas dentro de los limites de la 
población en estúdio. Los animales capturados se senalan con 
marcas, collares, bandas o colorante y luego se liberan. Después 
de algunos dias o semanas -el tiempo suficiente para que los 
individuos marcados se mezclen con miembros de la población 
carentes de marcas- se vuelven a colocar las trampas. Esta segun- 
da captura permite obtener individuos con y sin marcas. A par- 
tir de estos datos los investigadores pueden calcular la cantidad 
total de individuos en la población. Debemos destacar el método 
de marcación y recaptura supone que todos los individuos mar- 


cados tienen la misma probabilidad de quedar atrapados que los 
individuos no marcados. Esta suposición no siempre es cierta 
porque un animal atrapado una vez podría ser más precavido en 
el futuro. 

La densidad no es una propiedad estática de la población, 
sino que es el resultado de una interacción dinâmica entre pro- 
cesos que anaden individuos a una población y otros que elimi- 
nan individuos de ella (fig. 52-2) El aumento de individuos en 
una población se debe a los nacimientos (que en esta sección se 
definen para abarcar todas las formas de reproducción) y a la inmi- 
gración, que es la llegada de individuos nuevos provenientes de 
otras áreas. Los factores que determinan la disminución de indi- 
víduos de una población son las muertes (mortalidad) y la emi- 
gración, que es el movimiento de individuos hacia fuera de una 
población. 

Si bien las tasas de natalidad y mortalidad ejercen influencias 
evidentes sobre la densidad de todas las poblaciones, la inmigra- 
ción y la emigración también pueden realizar contribuciones 
importantes a la densidad de las poblaciones locales. Por ejem- 
plo, los estúdios de larga duración realizados en ardillas 
Belding ( Spermophilus beldingi) cerca de Tioga Pass en las mon- 
tanas de Sierra Nevada de Califórnia, demostraron que algunos 


▲ Fig. 52-2. Dinâmica de la población. 
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individuos se desplazan casi 2 kilometros desde el lugar donde 
nacieron, lo que determina que sean inmigrantes en otras pobla- 
ciones. Paul Sherman y Martin Morton, que en ese momento 
pertenecían a la Cornell University y al Occidental College, res- 
pectivamente, calcularon que los inmigrantes constituían entre el 
1 y el 8% de los machos y entre el 0,7 y el 6% de las hembras de 
la población evaluada. Si bien éstos podrían parecer porcentajes 
pequenos, con el tiempo, estas tasas representan intercâmbios 
significativos desde el punto de vista biológico entre las pobla- 
ciones. 

Patrones de dispersión 

Dentro dei área geográfica de una población, las densidades 
locales pueden variar bastante. La diversidad en la densidad 
local es una de las características más importantes que un ecólo- 
go de poblaciones puede estudiar porque proporciona conoci- 
mientos sobre asociaciones ambientales e interacciones sociales 
entre los individuos de una población. Las diferencias ambien- 
tales, incluso a nivel local, contribuyen a las variaciones en la 
densidad de una población; algunas zonas dei medio son más 
apropiadas para una especie que para otras. Las interacciones 
sociales entre los miembros de una población, que pueden 
mantener los patrones de espaciamiento entre los individuos, 
también pueden contribuir a la diversidad observada en las 
densidades de población. 

El patrón de dispersión más frecuente es el agmpado, con los 
individuos reunidos en áreas localizadas. Las plantas o los hon- 
gos suelen agruparse en sitios donde las condiciones dei suelo y 
otros factores ambientales favorecen la germinación y el creci- 
miento. Por ejemplo, los hongos pueden crecer sobre un tronco 
en vias de descomposición. Muchos animales pasan gran parte 
de sus vidas en un microambiente específico que satisface sus 
requerimientos. Así, los insectos y las salamandras de la selva 
suelen agruparse debajo de troncos, donde la humedad tiende a 
ser mayor que en las áreas más expuestas. El agrupamiento de 
animales también puede asociarse con la conducta de aparea- 
miento. Por ejemplo, las efímeras suelen formar enjambres com- 
puestos de gran cantidad de individuos y esta conducta aumenta 
la probabilidad de que estos insectos se apareen, ya que sólo 
sobreviven uno o dos dias como adultos capaces de reprodu- 
cirse. La agrupación también puede aumentar la efectividad de 
ciertos depredadores; por eso, un grupo de lobos tiene más pro- 
babilidades de cazar una presa, como un alce, que un solo indi- 
víduo (fig. 52-3a). 

Un patrón de dispersión uniforme o espaciado de forma 
homogénea puede producir interacciones directas entre los indi- 
viduos de una población. Por ejemplo, algunas plantas secretan 
productos químicos que inhiben el crecimiento de otros indivi- 
duos de zonas cercanas, ya que podrían competir por los recur- 
sos. Los animales suelen desarrollar dispersiones uniformes 
como consecuencia de interacciones sociales antagónicas, como 
la territorialidad -defensa de un espado físico delimitado contra 
la usurpación por otros individuos- (fig. 52-3b). Los patrones 
uniformes no son tan frecuentes en las poblaciones como los 
patrones agrupados. 

La dispersión al azar (espaciamiento impredecible) se produ- 
ce en ausência de atracciones o repulsiones intensas entre indivi- 
duos de una población o donde los factores físicos o químicos 
principales son relativamente homogéneos en toda la zona eva- 
luada; la posición de cada individuo es independiente de la de 
los demás. Por ejemplo, las plantas que crecen gradas a la dis- 
persión eólica de las semillas, como el diente de león, a veces, 


muestran distribuciones al azar en un ambiente bastante unifor- 
me (fig. 52-3c). Los patrones al azar no son tan frecuentes en la 



(a) Agrupada. En muchos animales, como por ejemplo estos 
lobos, el hecho de vivir en grupos aumenta la efectividad 
de la caza, divide el trabajo de proteger y cuidar a las crias, 
y ayuda a expulsar a otros individuos de su território. 



(b) Uniforme. Las aves que construyen sus nidos en islas 
pequenas, como por ejemplo los pingüinos rey de la isla 
Geórgia dei Sur en la región sur dei Océano Atlântico, 
suelen ocupar espacios con distancias uniformes entre sí, 
que se mantienen debido a interacciones agresivas entre 
animales vecinos. 



(c) Al azar. Los dientes de león crecen a partir de semillas 
transportadas por el viento que aterrizan y germinan en 
sitios al azar. 


▲ Fig. 52-3. Patrones de dispersión dentro dei área geográfica 
de una población. 
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naturaleza como se podria esperar; la mayoría de las poblaciones 
tienen una tendencia a la distribución agrupada. 

Demografia 

Los factores que influyen sobre los patrones de densidad y 
dispersión poblacional -necesidades ecológicas de una especie, 
estructura dei medio ambiente e interacciones entre indivíduos 
dentro de la población- también influyen en otras características 
de la población. La demografia es el estúdio de las estadísticas 
vitales de las poblaciones y las formas en que se modifican con el 
paso dei tiempo. Los demógrafos consideran que las tasas de 
natalidad, la manera en que éstas varían entre los distintos indi- 
viduos (sobre todo, entre los de sexo femenino) y las tasas de 
mortalidad son los factores más interesantes. Una manera útil 
de resumir algunas de las estadísticas vitales de una población es 
realizar una tabla de vida. 

Tablas de vida 

Hace casi un siglo, cuando comenzaron a surgir los seguros de 
vida, las compartias de seguros tuvieron que calcular la cantidad 
promedio de tiempo que se podia esperar que vivieran las perso- 
nas de una edad determinada. Con este fin, los demógrafos desa- 
rrollaron tablas de vida, que son resúmenes de los patrones de 
supervivencia de una población específicos para cada edad. Los 
ecólogos demógrafos adaptaron este sistema al estúdio de las 
poblaciones no humanas y desarrollaron la demografia cuantita- 
tiva como rama de la ecologia demográfica. 

La mejor forma de construir una tabla de vida es analizar la 
vida de una cohorte, o sea, un grupo de individuos de la misma 
edad desde que nacen hasta que mueren. Para crear una tabla de 


vida se debe determinar la cantidad de individuos que mueren 
en cada grupo etário y calcular la proporción de la cohorte que 
sobrevive de un grupo etário al otro. Las tablas de vida de cohor- 
tes son difíciles de construir cuando se evalúan animales y plan- 
tas salvajes y solo pueden utilizarse en una cantidad limitada de 
especies. En la tabla de vida dei cuadro 52-1 se presentan los 
résultados de los estúdios de Sherman y Morton sobre ardillas 
Belding de Tioga Pass. La tabla revela vários hechos relaciona- 
dos con la población. Por ejemplo, la tercera y la octava colum- 
nas enumeran, respectivamente, los porcentajes de hembras y 
machos en la cohorte que todavia están vivos en cada grupo etá- 
rio. Si se comparan la quinta y la décima columnas, se observa 
que los machos tienen tasas de mortalidad más elevadas que las 
hembras. 

Curvas de supervivencia 

Una forma gráfica de representar los datos en un cuadro de 
vida es con una curva de supervivencia, que es un gráfico con la 
proporción o cantidad de individuos en una cohorte que todavia 
están vivos en cada grupo etário. Se pueden emplear los datos de 
las ardillas Belding que se presentaron en el cuadro 52-1 para 
construir una curva de supervivencia en esta población. Por lo 
general, una curva de supervivencia se construye con una cohor- 
te de 1 000 individuos pertenecientes a una población. Para desa- 
rrollar esta curva en la población de ardillas Belding, se debe 
multiplicar la proporción de individuos vivos al comienzo dei 
ano (tercera y octava columnas dei cuadro 52-1) por 1 000 
(cohorte original hipotética). El resultado es la cantidad de indi- 
viduos vivos al comienzo de cada ano. Si se hace un gráfico con 
estas cifras en función de la edad de las hembras y los machos se 
obtiene la figura 52-4. Las líneas relativamente rectas de la figu- 




c "f c Tabla de vida de las ardillas Belding ( Spermophilus beldingi) en Tioga Pass, en las 

Montarias Sierra Nevada de Califórnia* 


Hembras Machos 



Número 

Proporción 




Número 

Proporción 





de 

de 

Número 


Esperanza 

de 


Número 


Esperanza 


individuos 

individuos 

de 


promedio 

individuos 

individuos 

vivosjãl 

de 


promedio 


vivos al 

vivos al 

muertes 


de vida 

vivos al 

muertes 


de vida 

Edad 

comienzo 

comienzo 

durante 

Tasa de 

adicional 

comienzo 

comr%»zo 

durante 

Tasa de 

adicional 

(anos) 

dei ano 

dei ano 

el ano 

mortalidad* 

(anos) 

dei ano 

dei ano 

el ano 

mortalidad f 

(anos) 

0-1 

337 

1 

207 

0,61 

1,33 

349 

1 

227 

0,65 

1,07 

1-2 

252 +t 

0,386 

125 

0,50 

1,56 

248 n 

0,350 

140 

0,56 

1,12 

2-3 

127 

0,197 

60 

0,47 

1,60 

108 

0,152 

74 

0,69 

0,93 

3-4 

67 

0,106 

32 

0,48 

1.59 

34 

0,048 

23 

0,68 

0,89 

4-5 

35 

0,054 

16 

0,46 

1,59 

11 

0,015 

9 

0,82 

0,68 

5-6 

19 

0,029 

10 

0,53 

1,50 

2 

0,003 

0 

1 

0,50 

6-7 

9 

0,014 

4 

0,44 

1,61 

0 





7-8 

5 

0,008 

1 

0,20 

1,50 






8-9 

4 

0,006 

3 

0,75 

0,75 






9-10 

1 

0,002 

1 

1,00 

0,50 







*Los machos y las hembras tienen esquemas de mortalidad diferentes, por lo que se analizan por separado. 

T La tasa de mortalidad es la proporción de individuos que mueren en un intervalo específico. 

t+ Abarca 122 hembras y 126 machos capturados por primera vez cuando tenían un ano y, en consecuencia, no incluidos en el recuento de ardillas entre 0 y 1 ano. 


Fuente: Datos de P. W Sherman y M. L. Morton, “Demography of Belding’s Ground SquirreL, Ecology 65 (1984): 161 / -1628. 
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ra indican tasas de mortalidad relativamente constantes; sin 
embargo, los machos tienen tasas de supervi vencia globales más 
bajas que las hembras. 

En la figura 52-4 se representa uno de los muchos patrones de 
supervivencia existentes en las poblaciones naturales. Aunque 
varían, las curvas de supervivencia se pueden clasificar en tres 
tipos generales (fig. 52-5). La curva tipo 1 es plana al principio, 
lo que refleja las tasas de mortalidad bajas durante el comienzo y 
la mitad de la vida, para luego caer de forma abrupta a medida 
que la tasa de mortalidad aumenta en los individuos de mayor 
edad. Los seres humanos y muchos otros mamíferos grandes que 
tienen un número bajo que de hijos pero que les proporcionan 
una atención cuidadosa, suelen caracterizarse por esta clase de 
curvas. En cambio, una curva tipo 111 desciende bruscamente al 
comienzo, ya que refleja la elevada tasa de mortalidad de las 
crias, pero luego se estabiliza cuando las tasas de mortalidad se 
reducen para los pocos individuos que sobreviven a una edad 
crítica determinada. Este tipo de curva suele asociarse con orga- 



▲ Fig. 52-4. Curvas de supervivencia de machos y hembras de 
ardillas Belding. La escala logarítmica en el ejey permite detectar los 
câmbios en la cantidad de supervivientes en todo el área (entre 2 y 
1 000 individuos) representada en el gráfico. 



▲ Fig. 52-5. Curvas de supervivencia ideales: tipos I, II y III. El eje 

y es logarítmico y el eje x está en una escala relativa, de manera que las 
especies con duraciones de vida muy variables pueden compararse en 
el mismo gráfico. 


nismos que tienen gran cantidad de hijos, pero les proporcionan 
una atención escasa o nula, como, por ejemplo, las plantas que 
viven durante períodos prolongados, muchos peces e invertebra- 
dos marinos. Por ejemplo, una ostra puede expulsar millones de 
huevos, pero la mayor parte de la progenie muere en el estádio 
larvario debido a depredadores o a otras causas. Los pocos indi- 
viduos que sobreviven el tiempo suficiente para adherirse a un 
sustrato adecuado y comenzar a formar una envoltura dura tie- 
nen ciertas probabilidades de vivir durante un tiempo más o 
menos largo. Las curvas tipo II son intermedias, con una tasa de 
mortalidad constante durante toda la vida dei organismo. Esta 
clase de supervivencia se observa en las ardillas Belding (véase 
fig. 52-4) y en algunos otros roedores, vários invertebrados, algu- 
nas lagartijas y algunas plantas anuales. 

Muchas especies se sitúan en un punto intermédio entre estos 
tipos básicos de supervivencia o revelan patrones más complejos 
Por ejemplo, en las aves, la tasa de mortalidad suele ser muy ele- 
vada entre las crias (como en la curva tipo III) pero es bastante 
constante durante la adultez (como en la curva tipo II). Algunos 
invertebrados, como los cangrejos de mar, muestran una curva 
“escalonada”, con períodos breves de menor mortalidad cuandc 
el exoesqueleto es duro. 

En las poblaciones en las que no se observa inmigración o 
emigración, la supervi vencia es uno de los dos factores principa- 
les que determinan câmbios en el tamano de la población. En 
estas poblaciones, el otro factor esencial que determina las ten- 
dências es la tasa de reproducción. 

Tasas de reproducción 

Los demógrafos que analizan las especies que se reproducer. 
de forma sexual suelen ignorar a los machos y se concentran en 
las hembras de la población porque sólo ellas generan descen- 
dência. Los demógrafos consideran a las poblaciones en términos 
de hembras que originan nuevas hembras; los machos son 
importantes sólo para la distribución de los genes. La forma más 
sencilla de describir el patrón reproductivo de una población es 
determinar si el resultado de la reproducción se modifica en fun- 
ción de la edad de las hembras. 

Una tabla reproductiva o esquema de fecundidad es un resu- 
men de las tasas de reproducción de una población en función 
de la edad. La mejor forma de construir un esquema de fecundi- 
dad es midiendo el f resultado reproductivo de una cohorte desde 
el nacimiento hasteia muerte. En las especies sexuales, la tasa de 
reproducción deteràiina la cantidad de hijas en cada grupo etá- 
rio. En el cuadréT‘52-2 se ilustra una tabla reproductiva para 
ardillas Belding. resultado reproductivo de las especies con 
reproducción sexual, como las aves y los mamíferos, es el pro- 
ducto de la proporción de hembras de una edad determinada 
que se reproducen por la cantidad de hijas que surgen de estas 
hembras. La multiplicación de estas cifras proporciona la canti- 
dad promedio de progenie femenina en un grupo etário deter- 
minado (la última columna dei cuadro 52-2). En las ardillas 
Belding, que comienzan a reproducirse al ano de edad, el resul- 
tado reproductivo aumenta hasta un máximo de 4 anos y luego 
disminuye en las hembras mayores. 

Las tablas reproductivas varían bastante en función de la 
especie. Las ardillas tienen camadas de dos a seis crias una vez 
al ano durante menos de diez anos, mientras que los robles 
dejan caer miles de bellotas todos los anos durante decenas o 
centenas de anos. Los mejillones y otros invertebrados podrían 
expulsar cientos de miles de huevos en un ciclo. Una de las 
muchas preguntas que surgen en la zona de interacción entre la 


1140 UNiDAD ocho Ecologia 





X 





H-2. Tabla de reproducción de las 
ardillas Belding en Tioga Pass 



Proporción 





de hembras 

Tamano 

Promedio 



que dejan 

medio de 

de 

Promedio 


de 

la camada 

hembras 

de hembras 

Edad 

amamantar 

(machos + 

por 

en la 

(anos) 

a sus crias 

hembras) 

camada 

descendencia* 

0-1 

0 

0 

0 

0 

1-2 

0,65 

3,30 

1,65 

1,07 

2-3 

.0,92 

4,05 

2,03 

1,87 

3-4 

0,90 

4,90 

2,45 

2,21 

4-5 

0,95 

5,45 

2,73 

2,59 

5-6 

1 

4,15 

2,08 

2,08 

6-7 

1 

3,40 

1,70 

1,70 

7-8 

1 

3,85 

1,93 

1,93 

8-9 

1 

3,85 

1,93 

1,93 

9-10 

1 

3,15 

1,58 

1,58 

* Media de hembras en la descendencia 

es la proporción destetada en una 

camada multiplicada por el número medio de hembras en la manada. 

Datos de P W. Sherman y 

M. L. Morton, 

“Demography of Beldings Ground 

Squirrel”, 

Ecology 65 (1984): 1617-1628 




ecologia demográfica y la evolutiva es la razón por la cual un 
tipo específico de patrón reproductivo evoluciona en una 
población determinada. Este tema es la base de los estúdios de 
la historia de vida. 


Evaluación de conceptos 




1. Una especie de ave selvática es muy territorial, mientras 
que otra vive en bandadas. <>Cuál es el patrón de disper- 
sión probable de cada especie? Justifique su respuesta. 

2. Todas las hembras de una especie determinada de peces 
producen millones de huevos todos los anos. ^Cuál es el 
patrón probable de supervivencia de esta especie? 
Justifique su respuesta. 

3. ^Cuál es la proporción promedio de hembras nacidas 
en la población de ardillas Belding descrita en el 
cuadro 52-2? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


Los rasgos que caracterizan 
la historia de vida son producto 
de la selección natural 

La selección natural favorece los rasgos que mejoran la proba- 
bilidad de un organismo de sobrevivir y tener êxito en la repro- 


ducción. En todas las especies hay un equilibrio entre la super- 
vivencia y ciertos rasgos, como, por ejemplo, la frecuencia de 
reproducción, la cantidad de descendientes (número de semillas 
producidas por la planta y tamano de la camada o de la nidada 
en los animales) y el compromiso en la atención paterna. Los ras- 
gos que afectan al esquema reproductivo de un organismo y la 
supervivencia (desde el nacimiento, durante la reproducción y 
hasta la muerte) constituyen su historia de vida, que presenta tres 
características básicas: el momento en que comienza la repro- 
ducción (edad en la que se produce la primera reproducción o 
edad en la que se alcanza la madurez), frecuencia de reproduc- 
ción de los organismos y cantidad de descendientes producidos 
en cada episodio reproductivo. 

Se debe recordar que, excepto los seres humanos (que se con- 
siderarán más adelante en este capítulo), los organismos no eli- 
gen conscientemente el momento en que se reproducen o la 
cantidad de hijos que tienen. Los rasgos de la historia de vida son 
resultados evolutivos que se reflejan en el desarrollo, la fisiologia 
y la conducta de un organismo. 

Diversidad de historias de vida 

Las historias de vida son muy diversas. Por ejemplo, el salmón 
dei Pacífico nace en la cabecera de una corriente, luego migra 
hacia el océano abierto, donde necesita entre uno y cuatro anos 
para madurar; a continuación, el salmón regresa a las corrientes 
de agua dulce para desovar y producir miles de huevos pequenos 
en un solo episodio reproductivo y después, muere. Este patrón 
único de reproducción en “big-bang” o semelparidad (dei latín 
semeí, una vez, y parito, procrear) también se observa en algunas 
plantas, como el agave americano o pita (fig. 52-6). Estas plan- 
tas centenárias suelen crecer en climas áridos con precipitaciones 
escasas e impredecibles. Los agaves crecen durante vários anos, 
luego producen un tallo largo con flores, esparcen las semillas y, 
a continuación, mueren. Las raíces superficiales absorben el agua 
de la lluvia pero se mantienen secas cuando no hay precipitacio- 
nes. Este aporte irregular de agua podría impedir la producción 
de semillas o la germinación 
durante vários anos. Por medio 
dei crecimiento y el almacena- 
miento de nutrientes hasta un 
ano inusualmente húmedo y 
la utilización de todos los 
recursos en la reproaijcción, 
la historia de vida dei -âgave 
representa una adapt^ión al 
clima errático. 

El término opuesto a semel- 
paridad es iteroparidad (dei 
latín itero , repetir) o reproduc- 
ción repetida. Por ejemplo, 
algunas lagartijas producen 
unos pocos huevos grandes 
durante su segundo ano de 
vida y luego repiten el acto 
reproductivo una vez al ano 
durante vários anos. 

^Qué factores contribuyen 
a la evolución de la semelpari- 
dad o la iteroparidad? En otras 
palabras, ^qué gana un indivi- 
duo en cuanto al êxito repro- 
ductivo con un patrón y con 



À Fig. 52-6. Agave o planta 
centenária; un ejemplo de 
semelparidad. 
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el otro? El factor principal es la tasa de supervivencia de la pro- 
génie. En caso de que la tasa de supervivencia de la progenie sea 
baja, como ocurre en los ambientes muy variables o impredeci- 
bles, se favorece la reproducción por semelparidad. La produc- 
ción de gran cantidad de descendientes en este tipo de ambientes 
aumenta la probabilidad de que, por lo menos, algunos sobrevi- 
vam La reproducción repetida (iteroparidad) se desarrolla, sobre 
todo, en los ambientes más seguros, donde la competición por 
los recursos puede ser intensa. En este tipo de ambientes, unos 
pocos descendientes con cierto tamano y con provisiones sufi- 
cientes tendrán más oportunidades de sobrevivir hasta la edad 
reproductiva. 

* 

“Compensaciones” e historias de vida 

Imaginemos a un organismo capaz de producir tantos des- 
cendientes como una especie que desarrolla semelparidad, 
proporcionarles provisiones como a una especie que desarrolla 
iteroparidad y mantener esta conducta de forma repetida; sin 
embargo, estos organismos no existen. El tiempo, la energia y los 
nutrientes empleados para un tipo de comportamiento no pue- 
den emplearse para otro. En consecuencia, la selección natural 
no puede desarrollar, al máximo, todas estas variables reproduc- 
tivas al mismo tiempo. Los organismos cuentan con recursos 
limitados y esta restricción determina compensaciones. En el 
sentido más amplio se observa un equilibrio o compensación 


Figusra 52~7 

cCómo afecta el cuidado de la 
progenie a la supervivencia de los padres cernícalos? 

EXPERIMENTO 


Los investigadores de los Países Bajos analiza- 
ron los efectos deLcuidado paterno de las crias de cernícalos euro- 
peos durante 5 anos. Se trasladaron crias de un nido a otro para 
obtener nidadas de tamano pequeno (tres o cuatro polluelos), nor- 
mal (cinco o seis) y grande (siete u ocho). Luego se midió el por- 
centaje de machos y hembras que sobrevivieron después dei 
invierno (tanto los machos como las hembras cuidan a las crias). 
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CONCLUSIÓN 


Las tasas de supervivencia más bajas de los 


cernícalos con nidadas más grandes indican que el cuidado de más 
indivíduos afecta en forma negativa la supervivencia de los padres. 


entre la reproducción y la supervivencia, como se demostro er. 
los estúdios realizados en vários organismos. Por ejemplo, el estú- 
dio dei venado rojo en Escoria demostro que las hembras que se 
reproducían durante el verano experimentaban tasas de mortali- 
dad más altas durante el invierno siguiente en comparación con 
las que no se reproducían. Un estúdio realizado en cernícalos 
europeos demostro un coste en la supervivencia en los padres 
que cuidaban a sus crias (fig. 52-7). 

Las presiones selectivas también influyen en las compensacio- 
nes entre la cantidad y el tamano de la progenie. Las plantas y los 
animales cuyas crias experimentan tasas de mortalidad elevadas 
suelen tener gran cantidad de descendientes relativamente peque- 
nos. Así, las plantas que colonizan ambientes alterados suelen 
producir muchas semillas pequenas, pero sólo algunas de ellas 
podrán alcanzar un ambiente apropiado. El tamano pequeno 
podría también aumentar la probabilidad de germinación al per- 
mitir el transporte de las semillas a través de distancias más lar- 
gas hacia ambientes más amplios (fig. 52-8a). Los animales 
sujetos a tasas elevadas de depredación, como, por ejemplo, las 
perdices, las sardinas y los ratones, también tienden a tener grar. 
cantidad de hijos. 



(a) La mayoría de las plantas herbáceas, como por ejemplo este diente 
de león, crece con rapidez y produce gran cantidad de semillas para 
asegurar que por lo menos algunas de ellas se convertirán en planta: 
y producirán sus propias semillas. 



(b) Algunas plantas, como por ejemplo este cocotero, produce una 
cantidad moderada de semillas muy grandes. El gran endospermo 
proporciona nutrientes para el embrión y esta adaptación contribuye 
al êxito de un porcentaje relativamente importante de la progenie. 

▲ Fig. 52-8. Variación en el tamano de las semillas que producen 
las plantas. 
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En otros organismos, el compromiso paterno adicional 
aumenta de modo considerable la probabilidad de supervivencia 
de la progenie. Los robles, los nogales y los cocoteros producen 
semillas grandes con un almacenamiento de abundante cantidad 
de energia que contribuye a la germinación (fig. 52-8b). En los 
animales, el compromiso paterno en el cuidado de la progenie no 
siempre finaliza con la incubación o la gestación. Por eso, los pri- 
mates sólo suelen tener uno o dos hijos a la vez. El cuidado 
paterno y un período de aprendizaje extenso durante los prime- 
ros anos de vida son muy importantes para la aptitud de la pro- 
genie en estas especies. 


Evaluacfón de conceptos 


1. Si se consideran dos rios, uno dependiente de una 
corriente con volumen de agua y temperatura constante 
durante todo el ano y otro que drena un paisaje desértico 
y crece y se seca con una frecuencia impredecible. ^Cuál 
de los dos tiene más probabilidades de albergar muchas 
especies de animales con iteroparidad? ;Por qué? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


El modelo exponencial describe el 
crecimiento de la población en un 
ambiente ideal e ilimitado 

Los conceptos de historia de vida proporcionan una base 
biológica para comprender el crecimiento de una población en 
términos cuantitativos. Para apreciar el potencial de aumento 
de una población, se puede considerar una sola bactéria que se 
reproduce por fisión cada 20 minutos en condiciones ideales de 
laboratorio. Después de 20 minutos habría dos bactérias, 4 a 
los 40 minutos, 8 a los 60 minutos y así sucesivamente. Si la 
reproducción continua a esta velocidad sin muertes durante un 
dia y medio -sólo 36 horas- habría suficientes bactérias para 
formar una capa de 30 cm de profundidad sobre toda la super- 
fície de la Tierra. En el otro extremo de historias de vida, un 
elefante sólo podría tener 6 descendientes durante 100 anos de 
vida. Charles Darwin calculo que los descendientes de un solo 
par de elefantes totalizarían 19 millones en sólo 750 anos. 
Aunque los cálculos de Darwin pudieron no haber sido preci- 
samente correctos, este tipo de análisis le llevó a reconocer la 
enorme capacidad de crecimiento de todas las poblaciones. Sin 
embargo, el crecimiento ilimitado de una población no se man- 
tiene durante un tiempo indefinido en ninguna especie, en el 
laboratorio o en la naturaleza. Una población que comienza 
con un tamano pequeno en un ambiente favorable podría 
aumentar con rapidez durante un tiempo pero, por último, y 
como consecuencia de la limitación en los recursos y de otros 
factores, su cantidad deja de aumentar. No obstante es útil ana- 
lizar el crecimiento de la población en un ambiente ideal e ili- 
mitado porque se puede revelar la capacidad de las especies 
para aumentar y las condiciones en las cuales se podría expre- 
sar esta capacidad. 


Tasa de incremento per capita 

Consideremos una población hipotética compuesta por unos 
pocos individuos que viven en un ambiente ideal e ilimitado. En 
estas condiciones no hay limitaciones en las capacidades de los 
individuos para obtener energia, crecer y reproducirse aparte de 
las restricciones biológicas intrínsecas asociadas con los rasgos de 
su historia de vida. La población aumenta de tamano con cada 
nacimiento y con la inmigración de individuos de otras pobla- 
ciones, y disminuye de tamano con cada muerte y con la emi- 
gración de individuos fuera de la población. Para simplificar, 
ignoraremos los efectos de la inmigración y la emigración (una 
fórmula más compleja abarcaria estos factores). En consecuencia, 
se puede definir un cambio en el tamano de la población duran- 
te un intervalo fijo con la siguiente ecuación verbal: 


Cambio en el tamano Nacimientos Muertes 
de la población durante = durante - durante 
un período el período el período 


Se pueden usar signos matemáticos para expresar esta rela- 
ción de manera más concisa. Si N representa el tamano de la 
población y t representa el tiempo, entonces AN es el cambio en 
el tamano de la población y Àf es el período (apropiado para la 
duración de la vida o el tiempo de generación de las especies) 
durante el cual se evalúa el crecimiento de la población (la letra 
griega delta À indica un cambio, como, por ejemplo, en el tiem- 
po). A continuación se puede reescribir la ecuación verbal de la 
siguiente manera: 


AN 

At 


= B - D 


donde B es el número total de nacimientos en la especie 
durante el período evaluado y D es el número de muertes. 

Luego, este modelo simple se puede modificar para que los 
nacimientos y las muertes se expresen como promedios de los naci- 
mientos y las muertes por individuo durante el intervalo especi- 
ficado. Ea tasa de natalidad per capita es el número de hijos 
producidos por unidad de tiempo por un miembro promedio de 
la población. Por ejemplo, si hay 34 nacimientos por ano en una 
población de 1 000 individuos, la tasa de natalidad anual per 
cápita es de 34 / 1000 o 0,034. Si se conoce la tasa de natalidad anual 
per cápita (expresada como b), se puede emplear la fórmula B = 
bN para calcular la cdhtidad esperada de nacimientos por ano en 
una población de cuafquier tamano. Por ejemplo, si la tasa de 
nacimiento anual per râpita es de 0,034 y el tamano de la pobla- 
ción es 500, 


B = bN 

B = 0,034 x 500 
B = 17 por ano 

De la misma manera, la tasa de mortalidad per cápita (simboli- 
zada por m para representar la mortalidad) permite calcular la 
cantidad de muertes esperada para un período en una población 
de cualquier tamano. Si m = 0,016 por ano, se podrían esperar 
16 muertes por ano en una población de 1 000 individuos. En las 
poblaciones naturales o en las de laboratorio se pueden calcular 
las tasas de natalidad y de mortalidad per cápita a partir de esti- 
maciones sobre el tamano de la población y de datos de las tablas 
de vida y de tablas reproductivas (por ejemplo, cuadros 52-1 y 
52-2). 
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A continuación se puede volver a revisar la ecuación de creci- 
miento de la población pero con las tasas de natalidad y mortalidad 
per cápita en lugar de con la cantidad de nacimientos y muertes: 


AN 

At 


bN - mN 


Luego puede realizarse una simplificación final. Los ecólogos 
demógrafos están más interesados en la diferencia entre las tasas 
de natalidad y mortalidad per cápita. Esta diferencia es la tasa de 
incremento per cápita o r: 


r = b - m 

El valor de r indica si una población determinada crece (r > 0) 
o disminuye (r < 0). El crecimiento poblacional cero (CPC) se 
produce cuando las tasas de natalidad y mortalidad per cápita 
son equivalentes (r = 0). En este tipo de población se producen 
nacimientos y muertes pero están equilibrados entre sí de mane- 
ra exacta. 

Si se aplica la tasa de incremento per cápita, se puede refor- 
mular la ecuación para el cambio dei tamano de la población de 
la siguiente manera: 


AN 

At 


rN 


La mayoría de los ecólogos usan cálculos diferenciales para 
expresar el crecimiento de la población como una tasa de creci- 
miento en un momento específico: 


dN 

dt 


rN 


« 

Si usted todavia no ha estudiado cálculo no se asuste con las 
formas de la última ecuación; es casi igual a la anterior, excepto 
que los intervalos At son muy breves y se expresan en la ecua- 
ción como dt. 


Crecimiento exponencial 

Anteriormente se describió una población cuyos miembros 
tenían acceso a gran cantidad de alimentos y podían reproducirse 
libremente de acuerdo con su capacidad fisiológica. El aumento de 
la población en esas condiciones ideales se denomina crecimiento 
exponencial de la población, también denominado crecimiento 
geométrico de la población. En estas condiciones, la tasa de incre- 
mento per cápita podría alcanzar el valor máximo para la especie, 
denominado tasa de incremento intrínseco , que se representa como 
r max . La ecuación de crecimiento exponencial de la población es: 


dN 

dt 


= r 


max 


N 


El tamano de una población que crece de forma exponencial 
aumenta a una velocidad constante, lo que determina una curva de 
crecimiento en forma de J cuando se hace una gráfica dei tamano 
de la población en función dei tiempo (fig. 52-9). Aunque la velo- 
cidad de crecimiento intrínseca es constante, la población acumula 
más individuos nuevos por unidad de tiempo cuando es grande 
que cuando es pequena; esto implica que las pendientes de las cur- 
vas ilustradas en la figura 52-9 se vuelvan cada vez más agudas 
con el paso dei tiempo. Esto se debe a que el crecimiento de la 


población depende tanto de N como de r max y las poblaciones más 
grandes experimentan más nacimientos (y muertes) que las más 
pequenas que crecen a la misma velocidad per cápita. En la figura 
52-9 también se evidencia que una población con una velocidad de 
incremento intrínseca mayor ( dN/dt = 1 ,0N) crece más rápido que 
otra con menor velocidad de incremento ( dN/dt = 0,5N). 

La curva de crecimiento exponencial en forma de J es caracte- 
rística de algunas poblaciones que se introducen en un ambiente 
nuevo o que tienen pocos habitantes o cuando la cantidad de 
• miembros se reduce mucho debido a un episodio catastrófico y 
luego comienza a ascender. Por ejemplo, en la figura 52-10 se 
ilustra el crecimiento exponencial de la población de elefantes dei 
Parque Nacional Kruger, en Sudáfrica, después dei establecimiento 
de restricciones contra la caza. Después de alrededor de 60 anos de 
crecimiento exponencial, la gran cantidad de elefantes había cau- 



Á Fig. 52-9. Predicción dei crecimiento poblacional de acuerdo 
con el modelo exponencial. Este gráfico compara el crecimiento en 
dos poblaciones con dos valores diferentes de r max . El aumento dei valor 
desde 0,5 hasta 1 eleva la tasa de incremento dei tamano de la pobla- 
ción en función dei tiempo, como se refleja en las pendientes relativas 
de las curvas. 
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A Fig. 52-10. Crecimiento exponencial de la población de ele- 
fantes africanos dei Parque Nacional Kruger en Sudáfrica. 
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sado tanto dano a la vegetación dei parque que era probable que 
comenzara a escasear la fuente de alimentos de este animal, lo que 
produciría una detención en el crecimiento de la población debido 
a la imposibilidad de alimentarse. Para proteger a otras especies y 
al ecosistema dei parque, antes de que se produjera una catástrofe, 
se comenzó a limitar la población de elefantes con el control de la 
natalidad y la exportación de elefantes hacia otros países. 


Evaluación de conceptos 


L Explique la razón por la cual una velocidad de incremen- 
t0 ( r mcv) constante en una población produce un gráfico 
de crecimiento en forma de J en lugar de en línea recta. 

2. ^Dónde es más probable que se produzca un crecimiento 
exponencial de una población de plantas: en una isla 
volcánica recién formada o en una selva tropical madura 
no expuesta a desastres? «OPor qué? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



El modelo de crecimiento logístico 
abarca el concepto de capacidad 
de carga 

El modelo de crecimiento exponencial considera que los recur- 
sos son ilimitados, pero esto nunca se observa en la vida real. A 
medida que incrementa la densidad de la población, cada indivi- 
duo accede a una cantidad decreciente de recursos. En definitiva, 
hay un limite en la cantidad de individuos que pueden ocupar un 
hábitat. Los ecólogos definen la capacidad de carga, simbolizada 
como K, como el tamano máximo de una población que puede 
mantener un ambiente determinado. Esta capacidad no es fija, 
sino que varia en función dei espado y dei tiempo de acuerdo con 
la abundancia de los recursos limitantes. Tanto la energia como los 
refúgios, los escondites contra los depredadores, los nutrientes 
presentes en el suelo, el agua y la ubicación de sitios adecuados 
para la reproducción pueden representar factores limitantes. Por 
ejemplo, la capacidad de carga de los murciélagos puede ser ele- 
vada en un ambiente con gran cantidad de insectos voladores y 
sitios para descansar, pero puede ser menor en un área donde hay 
gran cantidad de alimentos pero menos refúgios adecuados. 

La acumulación de individuos y la limitación de los recursos 
puede ejercer efectos importantes sobre la tasa de crecimiento de la 
población. Si los individuos no pueden obtener suficientes recursos 
para reproducirse, la tasa de natalidad per cápita (b) disminuye. Si los 
individuos no logran encontrar y consumir fuentes de energia sufi- 
cientes para mantener sus propias vidas, la tasa de mortalidad per 
cápita (m) podría aumentar. Una disminución de b o un aumento de 
m produce una reducción de la tasa de incremento per cápita (r). 

Modelo de crecimiento logístico 

La fórmula matemática utilizada se puede modificar para incor- 
porar câmbios en la velocidad de crecimiento, a medida que el tama- 
no de la población se aproxima a la capacidad de carga. En el modelo 


de crecimiento logístico de la población, la tasa de incremento per 
cápita disminuye cuando la población alcanza su capacidad de carga. 

Para construir el modelo logístico se parte de un modelo de cre- 
cimiento exponencial de la población y se agrega una expresión 
que reduce la tasa de incremento per cápita a medida que N 
aumenta (fig. 52-11). Si el tamano máximo sostenible de la 
población (capacidad de carga) se representa como K, entonces K 
- N es la cantidad de individuos adicionales que el ambiente puede 
mantener y (K - N)/K es el porcentaje de K que todavia está dis- 
ponible para que la población crezca. Si se multiplica la tasa de 
incremento exponencial r max N por (K - N)/K se modifica la veloci- 
dad de crecimiento de la población a medida que aumenta N de la 
siguiente manera: 

dN KT (K - N) 
dt w K 

En el cuadro 52-3 se muestran cálculos de la tasa de creci- 
miento de poblaciones de diversos tamanos que sostienen un cre- 



▲ Fig. 52-11. Influencia dei tamano poblacional (N) sobre la tasa 
de incremento per cápita (r). El modelo logístico considera que la 
tasa de incremento per cápita disminuye a medida que N aumenta. Si 
N es mayor que K, la velocidad de crecimiento de la población es nega- 
tiva y el tamano de la población disminuye. En la línea blanca se alcan- 
za el equilíbrio cuando N = K. 


Cuaài?® 52-3, Ejemplo hipotético de crecimiento 

lorrstico de la población, donde 
K = 1 y r max = 0,05 por indivíduo 
por ano 


Velocidad de 
Velocidad de crecimiento 


Tamano Tasa de 
de la incremento 
pobla- intrínseca: 

ción: N r max 

(V) 

crecimiento 
per cápita: 

r l K ~N\ 

\ K ) 

de la 

población*: 

rri 

20 

0,05 

0,98 

0,049 

+1 

100 

0,05 

0,90 

0,045 

+5 

250 

0,05 

0,75 

0,038 

+9 

500 

0,05 

0,50 

0,025 

+13 

750 

0,05 

0,25 

0,013 

+9 

1000 

0,05 

0 

0 

0 


*Redondeado hacia el número entero más cercano. 
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cimiento hipotético de acuerdo con el modelo logístico. Cuando el 
valor de N es bajo en comparación con K, el término (K - N)/K es 
elevado y la tasa de incremento per cápita r max (K - N)/K se aproxi- 
ma a la velocidad de incremento intrínseca (máxima). Sin embar- 
go, cuando el valor de N es alto y los recursos son limitados, el 
término (K - N)/K es bajo y la velocidad de incremento per cápita 
también lo es. Cuando N es igual a K, la población deja de crecer. 
En el cuadro 52-3 se debe senalar que la velocidad de crecimiento 
global de la población es máxima, +13, durante el ano en que el 
tamano de la población es 500, o sea, la mitad de la capacidad de 
carga. [Por qué la velocidad de crecimiento de la población es 
máxima con 500 individuos y no cuando el tamano de la pobla- 
ción es menor? Esto se debe al equilibrio entre la tasa de incre- 
mento per cápita y el tamano de la población. Cuando la población 
tiene 500 individuos, la tasa de incremento per cápita permanece 
relativamente elevada (la mitad de la tasa máxima) y hay muchos 
más individuos en la población capaces de reproducirse que cuan- 
do el tamano de la población es menor. 

El modelo logístico de crecimiento de la población produce una 
curva de crecimiento sigmoidea (en forma de S) cuando se ilustra 
N en función dei tiempo (la línea roja en la figura 52-12). La agre- 
gación de individuos nuevos a la población es más rápido cuando 
el tamano de la población es intermédio, una situación en la que no 
sólo se observa que el tamano de la población capaz de reproducir- 
se es grande, sino que, además, hay mucho espacio y otros recur- 
sos disponibles en el medio ambiente. La velocidad de crecimiento 
de la población disminuye bastante cuando N se aproxima a K. 

Debemos senalar que hasta el momento no se han hecho comen- 
tários sobre la razón por la cual la velocidad de crecimiento de la 
población disminuye a medida que N se aproxima a K. Para que 
la velocidad de crecimiento de una población disminuya, la tasa de 
natalidad b debe reducirse, la tasa de mortalidad m debe aumentar o 
deben ocurrir ambas situaciones. En otro apartado de este capítulo 
se describirán algunos de los factores que afectan a estas tasas. 



▲ Fig. 52-12. Crecimiento de la población establecido por el 
modelo logístico. La velocidad de crecimiento de la población dismi- 
nuye a medida que el tamano de la población ( N) se aproxima a la capa- 
cidad de carga {K) dei ambiente. La línea roja muestra el crecimiento 
logístico de una población donde r max = 1 y K = 1 500 individuos. En 
comparación, la línea azul ilustra una población que continúa con su 
crecimiento exponencial con la misma r max . 


Modelo logístico y poblaciones reales 

El crecimiento de las poblaciones de algunos animales peque- 
nos en el laboratorio, como, por ejemplo, los escarabajos y los 
crustáceos, y de algunos microorganismos, como, por ejemplo. 
paramecios, levaduras y bactérias, desarrollan una curva en 
forma de S (fig. 52-1 3a). Estas especies crecen en un ambiente 
. estable sin depredadores ni otras especies que puedan competi: 
por los recursos, aunque estas condiciones se presentan en esca- 
sas ocasiones en la naturaleza. 

Algunos de los conceptos básicos que dependen dei modelo 
logístico no se aplican a todas las poblaciones. Por ejemplo, el 
modelo logístico asume que las especies se adaptan de forma ins- 
tantânea al crecimiento y se aproximan a la capacidad de cargs 
de forma suave. Sin embargo, en las poblaciones más naturales 
se produce un retraso antes de que se adviertan los efectos nega- 
tivos de la población en vias de crecimiento. Si, por ejemplo. 
comienza a disminuir la disponibilidad de alimentos en una 
población, la reproducción también disminuye. No obstante, la 
tasa de natalidad podría no reducirse de inmediato porque las 
hembras podrían utilizar sus reservas de energia para continua: 
con la reproducción durante un breve período. Esto podría 
implicar que la especie supere su capacidad de carga antes d: 
alcanzar una densidad relativamente estable. En la figura 52- 
13b se ilustra esta superación de la capacidad en una poblacion 
de laboratorio de pulgas de agua ( Daphnia ). Si la población dis- 
minuye por debajo de la capacidad de carga, se produce un retra- 
so en el crecimiento de la población hasta que nacen los 
siguientes descendientes. Hay otras poblaciones que fluctúan 
bastante, lo que complica incluso la definición de la capacidad de 
carga. Por ejemplo, en la figura 52-1 3c se muestran câmbios 
notables en el gorrión cantor en la población que vive en una isla 
pequena dei sur de British Columbia. La población aumenta con 
rapidez, pero sufre catástrofes periódicas durante el invierno; en 
consecuencia, no se mantiene un tamano estable. En un aparta- 
do posterior de este capítulo se analizarán las posibles razones de 
estas fluctuaciones. 

El modelo logístico también incorpora la idea de que inde- 
pendientemente de la densidad de la población, cada individuc 
que se agrega a una población ejerce el mismo efecto negativa 
sobre su velocidad de crecimiento. No obstante, algunas pobb- 
ciones muestran un efecto Allee (que recibe este nombre por W 
C. Alie de la University of Chicago, quien lo describió por pri- 
mera vez), que implica que los individuos pueden tener más 
dificultades para fobrevivir o reproducirse si el tamano de la 
población es demasjâdo escaso. Por ejemplo, una planta puede 
verse danada por dt viento excesivo si crece aislada, pero estaria 
protegida si vive eh un grupo. Los biólogos conservacionistas 
temen que si ciertas poblaciones de animales solitários, como los 
rinocerontes, disminuyen en tamano por debajo de un valor crí- 
tico, dichos individuos no sean capaces de localizar a sus parejas 
en la temporada de reproducción. 

Aunque el modelo logístico puede aplicarse a pocas poblacio- 
nes reales de forma exacta, es un punto de partida útil para con- 
siderar la forma en que las poblaciones crecen y para construir 
modelos más complejos. El modelo también es útil en la biologia 
conservacionista para calcular la rapidez con que una población 
determinada podría aumentar después de que se ha reducido en 
tamano o para determinar la velocidad a la que los peces y las 
poblaciones salvajes deben obtener alimentos para sob revi vir. Y 
al igual que cualquier hipótesis inicial adecuada, el modelo logís- 
tico estimula la investigación para lograr una mejor comprensión 
de los factores que afectan al crecimiento de la población. 
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(a) Población de Paramecium en el 
laboratorio. El crecimiento de 
Paramecium aurelia en cultivos 
pequenos (puntos negros) refleja 
bastante bien el crecimiento 
logístico (curva roja) si el 
investigador mantiene un 
ambiente constante. 


(b) Población de Daphnia en el laboratorio. 

El crecimiento de una población de Daphnia en un 
cultivo pequeno dei laboratorio (puntos negros) no 
refleja demasiado bien el modelo logístico (curva 
roja). Esta población supera la capacidad de carga 
de su ambiente artificial y luego se estabiliza en un 
tamano de población aproximadamente estable. 


(c) Población de gorriones cantores en su 
ambiente natural. La población de hembras 
de gorriones cantores que construyen sus nidos 
en la isla Mandarte en British Columbia se 
reduce en forma periódica debido al clima 
desfavorable dei invierno y el crecimiento de la 
población no puede describirse en forma 
adecuada con el modelo logístico. 


▲ Fig. 52-13. ^Hasta qué punto corresponden estas poblaciones al modelo de crecimiento logístico? 


Modelo logístico e historias de vida 

El modelo logístico predice diferentes velocidades de creci- 
miento per capita en poblaciones con baja o alta densidad en 
relación con la capacidad de carga dei ambiente. Cuando la den- 
sidad es elevada, cada indivíduo cuenta con escasos recursos y la 
población crece con lentitud o no crece. Cuando la densidad es 
baja se produce lo contrario: los recursos per cápita son abun- 
dantes y la población puede crecer con rapidez. Las distintas 
características favorables de las historias de vida dependen de 
cada condición. Cuando la densidad poblacional es elevada, la 
selección favorece el desarrollo de adaptaciones que permiten a 
los organismos sobre vi vir y reproducirse con escasos recursos. 
Por tanto, la capacidad de competência y el uso eficiente de los 
recursos deben favorecerse en las poblaciones que se aproximan 
o han llegado a su capacidad de transporte. Estos son los rasgos 
que se asocian con la iteroparidad. En cambio, cuando la densi- 
dad poblacional es baja, incluso en la misma especie, se deben 
favorecer las adaptaciones que promuevan la reproducción rápi- 
da, como, por ejemplo, la producción de una progenie numero- 
sa de indivíduos pequenos. 

Los ecólogos intentaron relacionar estas diferencias en los ras- 
gos preferidos, de acuerdo con las diversas densidades poblacio- 
nales con el modelo de crecimiento logístico. La selección de los 
rasgos de la historia de vida que son sensibles a la densidad pobla- 
cional se denomina selección K o selección dependiente de la den- 
sidad. En cambio, la selección de los rasgos de la historia de vida 
que maximizan el êxito reproductivo en ambientes no superpo- 
blados (con baja densidad) se denomina selección r o selección 
independiente de la densidad. Estos nombres representan las 
variables de la ecuación logística. La selección K tiende a maximi- 
zar el tamano poblacional y funcional en poblaciones con densi- 
dades cercanas al limite, debido a la disposición de recursos 
(capacidad de carga, K). En cambio, la selección r tiende a maxi- 
mizar r, o sea, la tasa de incremento, y se produce en ambientes en 
los que la densidad poblacional fluctúa bastante por debajo de la 
capacidad de carga o en los que los indivíduos tienen probabilida- 
des de encontrar poca competência. 


Algunos experimentos de laboratorio demostraron que diferen- 
tes poblaciones de una misma especie pueden presentar diferentes 
equilíbrios de rasgos K y r seleccionados en función de las condi- 
ciones dei medio. Por ejemplo, los cultivos de la mosca de la fruta 
Drosophila melanogaster mantenidos durante 200 generaciones en 
condiciones de alta densidad con una cantidad mínima de alimen- 
tos son más productivos que otras poblaciones cultivadas durante 
muchas generaciones en ambientes de baja densidad con gran can- 
tidad de alimentos. Es probable que, ante la misma cantidad de ali- 
mentos, las larvas de los cultivos que vivían en condiciones de 
mayor densidad se alimentaran con mayor rapidez que las larvas 
que vivían en poblaciones de baja densidad. Los geno tipos de la 
mosca de la fruta que funcionan mejor en densidades bajas no 
logran gran aptitud en poblaciones con alta densidad, como se pre- 
dijo de acuerdo con la teoria de selección K y selección r. 

Los conceptos de selección r y selección K se criticaron por- 
que se consideran una simplificación de la variación observada 
en la evolución natural de las especies. Las características de la 
mayoría de las especais las sitúan en algún punto intermédio 
entre los extremos representados por estos dos tipos de selec- 
ción. La evaluación crifica de la selección r y de la selección K 
llevó a los ecólogos aproponer teorias alternativas para la evolu- 
ción de la historia de vida. Estas teorias alternativas estimularon 
la evaluación más meticulosa de la forma en que ciertos factores, 
como los desastres, el estrés y la frecuencia de oportunidades 
para lograr una reproducción eficaz, afectan a la evolución de las 
historias de vida. 



1. Explique la razón por la cual una población que evoluciona 
de acuerdo con el modelo de crecimiento logístico aumenta 
con mayor rapidez cuando su tamano es intermédio que 
cuando su tamano es relativamente pequeno o grande. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 


Las poblaciones se regulan por una 
interacción compleja de influencias 
bióticas y abióticas 

En esta sección se aplicará el tema de la regulución (véase cap. 
1) a las poblaciones. Hay dos preguntas generales que se pueden 
formular con respecto a la regulación dei crecimiento de la 
población. En primer lugar, ^qué factores ambientales detienen el 
crecimiento de una población? Y en segundo lugar, <>por qué 
algunas poblaciones muestran fluctuaciones importantes en el 
tamano en función dei tiempo mientras que otras permanecen 
más estables? 

Estas preguntas tienen muchas aplicaciones prácticas. En agri- 
cultura, el objetivo podría ser la reducción dei tamano de una 
plaga. Si una maleza introducida se disemina con rapidez, ^qué 
se podría hacer para detener su crecimiento? «>Por qué las plagas 
de la agricultura tienen efectos graves en algunas áreas y no pro- 
ducen efectos en otras? Por el contrario, <jqué factores ambienta- 
les crearían un ambiente favorable para la alimentación o la 
reproducción en una especie en peligro, como, por ejemplo, la 
ballena jorobada o la grulla? Este tipo de preguntas que compro- 
meten a factores reguladores de la población son el tema princi- 
pal de los programas de atención, que contribuyen a evitar la 
extinción de ciertas especies en peligro. 

Cambio y densidad de la población 

El primer paso para entender la razón por la cual una pobla- 
ción deja de crecer es el análisis de la manera en que las tasas de 
natalidad, mortalidad, inmigración y emigración se modifican a 
medida que aumenta la densidad de la población. Si la inmigra- 
ción está equilibrada con la emigración, entonces, una población 
ciece cuando la tasa de natalidad supera a la tasa de mortalidad 

y disminuye cuando la tasa de mortalidad excede a la de natali- 
dad. 

Si la tasa de natalidad o la tasa de mortalidad no cambian en 
función de la densidad poblacional, se considera que son inde- 


pendientes de la densidad. En un estúdio clásico sobre regulación 
de las poblaciones, Andrew Watkinson y John Elarper, ecólogos 
demógrafos especialistas en plantas de la University of Wales, 
observaron que la tasa de mortalidad de la festuca ( Festuca arena- 
ria una gramínea) que crece en las dunas se debía, sobre todo, a 
factores físicos que mataban proporciones similares de una pobla- 
ción local independientemente de su densidad. En cambio, se 
considera que una tasa de mortalidad que aumenta junto con la 
densidad poblacional es dependiente de la densidad, como cuan- 
do la tasa de natalidad disminuye en caso de aumentar la densi- 
dad. Watkinson y Elarper observaron que la reproducción de la 
festuca disminuía a medida que aumentaba la densidad poblacio- 
nal. Por lo tanto, en esta población, los principales factores que 
regulan la tasa de natalidad dependen de la densidad, mientras 
que la tasa de mortalidad está regulada, sobre todo, por factores 
independientes de la densidad. En la figura 52-14 se ilustra la 
forma en que una población puede dejar de crecer y alcanzar un 
equilibrio debido a diversas combinaciones de regulaciones 
dependiente de la densidad e independiente de la densidad. 

Regulación de la población dependiente 
de la densidad 

Las tasas de natalidad y de mortalidad dependientes de la 
densidad son ejemplos de retroalimentación negativa, que es un 
tipo de regulación descrita en el capítulo 1. Sin algún tipo de 
retroalimentación negativa entre la densidad poblacional y las 
tasas vitales de natalidad y mortalidad, una población no dejaría 
de crecer. Sin embargo, cuando la densidad aumenta, la tasa de 
natalidad disminuye, la de mortalidad aumenta o ambas se modi- 
fican para desarrollar una retroalimentación negativa que detiene 
el crecimiento continuo de la población. Ahora que sabemos que 
las tasas de natalidad y mortalidad cambian con la densidad 
poblacional, debemos determinar los mecanismos que producen 
estos câmbios, que podrían afectar a muchos factores. 

Competência por los recursos 

En poblaciones con muchos habitantes, el aumento de la den- 
sidad poblacional intensifica la competência intraespecífica por 
una cantidad decreciente de nutrientes y otros recursos, lo que 
determina una reducción de la tasa de natalidad. Por ejemplo, el 



Densidad en 
equilibrio 


Tasa de natalidad 
dependiente de 
la densidad 


Tasa de 
mortalidad 
dependiente 
de la densidad 


Densidad poblacional 


(a) Tanto la tasa de natalidad como la de mortalidad 
cambian en función de la densidad poblacional. 



Densidad poblacional 
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equilibrio. j 




Densidad poblacional ► 


(b) La tasa de natalidad cambia de acuerdo con 
la densidad poblacional mientras que la tasa 
de mortalidad se mantiene constante. 


(c) La tasa de mortalidad cambia en función de 
la densidad poblacional mientras que la tasa 
de natalidad se mantiene constante. 


rt/ 19 ’ ^ 2 “ 14 ‘ Determmacion dei equilibrio en la densidad poblacional. Este modelo simple sólo considera las tasas de natalidad v mortalidad 
(se considera que las tasas de inmigración y emigración son nulas o equivalentes). y morTa,,aaa 
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aumento de la densidad puede reducir la 
producción de semillas en las plantas 
(fig. 52-1 5a). La disponibilidad de ali- 
mentos suele limitar el rendimiento repro- 
ductivo de las aves canoras; cuando la 
densidad poblacional de las aves aumenta 
en un ambiente específico, cada hembra 
pone menos huevos y esta respuesta 
depende de la densidad (fig. 52-1 5b). En 
un experimento en el que se proporciono 
mayor cantidad de alimentos a hembras 
de gorriones cantores que vivían en pobla- 
ciones de alta densidad, éstas no reduje- 
ron el tamano de la nidada. 
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Territorialidad 


(a) Plátano. La cantidad de semillas 
producidas por el plátano ( Plantago 
major) disminuye a medida que 
aumenta la densidad. 


En muchos vertebrados y algunos 
invertebrados, la territorialidad puede limi- 
tar la densidad. En este caso, el espado 
que forma el território se convierte en el recurso por el cual com- 
piten los individuos. Por ejemplo, los guepardos son muy terri- 
toriales y usan médios de comunicación química para advertir a 
otros individuos de la misma especie sobre los limites de su terri- 
tório (fig. 52-16). Las aves oceânicas, como el alcatraz, suelen 
construir sus nidos en islas rocosas, donde están relativamente 
protegidas de los depredadores (fig. 52-17). Hasta una cierta 
densidad de población, la mayoría de las aves puede hallar un 
sitio adecuado para construir su nido, pero cuando superan este 
umbral, pocas aves se reproducen satisfactoriamente. Por tanto, 
el recurso limitante que determina la densidad poblacional 
reproductiva en el alcatraz es un território seguro pára construir 
los nidos. Las aves que no pueden obtener un área para el nido 
no se reproducen. La presencia de una cantidad excesiva de indi- 
viduos que no se reproducen es un buen indicador de que la 
territorialidad limita el crecimiento de la población, como se 
observa en muchas poblaciones de aves. 


(b) Gorrión cantor. El tamano de la nidada en el 
gorrión cantor de la isla Mandarte, en British 
Columbia, disminuye a medida que aumenta la 
densidad y escasean los alimentos. 


▲ Fig. 52-15. Disminución de la reproducción cuando la densi- 
dad de población es elevada. Se usan escalas logarítmicas en el eje x 
y en el eje y. 


Solud 

La densidad poblacional también puede influir en la salud y, 
en consecuencia, en la supervivencia de los organismos. Si la 
velocidad de transmisión de una enfermedad depende de un 
nivel determinado de densidad en una población, el impacto de 
la enfermedad podría ser dependiente de la densidad. Los expe- 
rimentos de campo realizados por Charles Mitchell, David Tilman 
y James Groth de la University of Minnesota demostraron que la 
gravedad de la infección producida por patógenos micóticos en 
las plantas es mayor cuando la densidad poblacional de las plan- 
tas es más elevada. Los animales también pueden experimentar 
una mayor cantidad de infecciones debidas a patógenos cuando 
la densidad poblacional es alta. Steven Kohler y Wade Hoiland 
dei Illinois Natural History Survey demostraron que en los tri- 
cópteros (insectos de vida acuática) la tasa de mortalidad rela- 
cionada con enfermedades es máxima después de vários anos de 
abundancia de insectos. Su estúdio indico que esta tasa de mor- 
talidad era en gran parte responsable de las fluctuaciones cíclicas 
de la densidad poblacional de los insectos. Los patógenos que 
afectan a los seres humanos también pueden mostrar tasas de 
infección dependientes de la densidad. Por ejemplo, la tubercu- 
losis, que es una enfermedad producida por una bactéria que se 
disemina por el aire cuando una persona infectada estornuda o 
tose, afecta a un mayor porcentaje de personas que viven en ciu- 


▲ Fig. 52-16. Los guepardos demarcan un território con una 
senal química. 



▲ Fig. 52-17. Territórios. Los alcatraces hacen sus nidos a poca dis- 
tancia entre sí y defienden sus territórios mediante gritos y picotazos. 
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dades con una gran densidad poblacional que a aquellas que 
viven en áreas rurales. 


Depredación 

La depredación puede ser una causa importante de mortali- 
dad dependiente de la densidad en algunas poblaciones de pre- 
sas, si un depredador encuentra y captura más alimentos cuando 
la densidad poblacional de la presa aumenta. A medida que la 
población que constituye la presa incrementa, el depredador 
podría alimentarse, sobre todo, de esa especie y consumir un 
mayor porcentaje de individuos. Por ejemplo, la trucha podría 
concentrarse durante una cierta cantidad de dias en capturar una 
especie determinada de insectos que salen de su estádio larvario 
acuático, y luego cambiar de presa cuando aumenta la densidad 
poblacional de otra especie de insecto. 

Desechos tóxicos 

La acumulación de desechos tóxicos puede contribuir a la 
regulación dependiente de la densidad dei tamano de la pobla- 
ción. Por ejemplo, en los cultivos de laboratorio de microorga- 
nismos se acumulan subproductos metabólicos, a medida que las 
poblaciones crecen y esto envenena a los organismos en su 
ambiente artificial limitado. El metanol es uno de los subpro- 
ductos de la fermentación de la levadura. El contenido alcohóli- 
co dei vino suele ser menor dei 13% porque ésta es la 
concentración máxima de etanol que pueden tolerar la mayoría 
de las células de levadura productoras de vino. 


Factores intrínsecos 

En algunas especies de animales, el tamano de la población 
parece estar regulado más por factores intrínsecos (fisiológicos) 
que por los factores extrínsecos (ambientales) comentados. Los 
ratones de patas blancas colocados en un área pequena se mul- 
tiplican y su población aumenta de unos pocos a 30 o 40 indi- 
viduos; pero finalmente la reproducción se reduce hasta que la 
población deja de crecer. Esta disminución de la reproducción 
se asocia con las interacciones agresivas, que aumentan a medi- 
da que se incrementa la densidad poblacional y esto se observa 
incluso, si se les proporciona abundante cantidad de alimentos 
y refúgios adecuados. Aunque se desconocen los mecanismos 
exactos por medio de los cuales la conducta agresiva afecta a la 
tasa reproductiva, los investigadores descubrieron que las den- 
sidades poblacionales elevadas en los ratones inducían un sín- 
drome de estrés en el que ciertos câmbios hormonales podrían 
retrasar la maduración sexual, producir la disminución dei 
tamano de los órganos reproductores e inhibir el sistema inmu- 
nitario. En este caso, las densidades elevadas producen un 
incremento en la tasa de mortalidad y una disminución de la 
tasa de natalidad. En algunas otras poblaciones de roedores sal- 
vajes se observaron efectos similares ante el aumento de la den- 
sidad. 

Estos ejemplos de la regulación de la población por retroali- 
mentación negativa demuestran cómo el aumento de la densidad 
produce una reducción de la velocidad dei crecimiento pobla- 
cional por medio de una alteración de la reproducción, el creci- 
miento y la supervi vencia. Esto ayuda a responder a la primera 
pregunta sobre las poblaciones: ^qué causa la detención dei cre- 
cimiento de una población? A continuación se tratará de respon- 
der a la segunda pregunta: <>por qué algunas poblaciones fluctúan 
bastante y otras se mantienen más estables? 


Dinâmica poblacional 

Aunque algunas poblaciones parecen más estables que otras 
en relación con su tamano, a largo plazo todas las poblaciones 
conocidas muestran ciertas fluctuaciones en la cantidad de habi- 
tantes. Aunque los ecólogos pueden determinar un promedio dei 
tamano de la población en muchas especies, por lo general, esta 
cifra es menos interesante que la variación en la cantidad de 
habitantes de un ano a otro o de un sitio a otro. El estúdio de la 
dinâmica poblacional se concentra en las interacciones com- 
plejas entre los factores bióticos y abióticos que modifican su 
tamano. 


Estabilidad y fluctuación 

En un primer momento se creia que las poblaciones de mamí- 
feros grandes, como, por ejemplo, el venado y el alce, permane- 
cían relativamente estables. Sin embargo, algunos estúdios a 
largo plazo se opusieron a esta hipótesis. La población de alces 
de la isla Royale, que se encuentra en el Lago Superior, es un 
ejemplo llamativo. Los alces dei continente colonizaron la isla 
alrededor de 1900, después de atravesar el lago congelado. Sir. 
embargo, el lago no se congelo durante los últimos anos, de 
manera que la población de alces quedó aislada de la inmigra- 
ción y de la emigración. No obstante, como se ilustra en la 
figura 52-18, la población no ha sido estable y desarrollo 
dos aumentos y reducciones importantes durante los últimos 



Es probable que la 
disminución constante 
se deba sobre todo a la 
depredación por parte 
de los lobos . í 
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tCuál es el grado de estabilidad de 

la población de alces de la isla Royale? 

■ 

ESTÚDIO DE CAMPO 


Los investigadores evaluaron en forma 
regular la población de alces en la isla Royale dei estado de 
Michigan entre 1960 y 2003. Durante ese período el lago no se 
congelo y, en consecuencia, la población de alces se mantuvo aisla- 
da de los efectos de la inmigración y la emigración. 


RESULTADOS 


Durante 43 anos, esta población experi- 
mento dos aumentos y reducciones significativas, además de varias 
fluctuaciones importantes en los tamanos. 
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CONCLUSÍÓN 


El patrón de dinâmica de población observado 
en esta especie aislada indica que vários factores bióticos y abióti- 
cos pueden producir fluctuaciones importantes en la población de 
alces en función dei tiempo. 
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40 anos. En general, la gravedad de la perdida de animales de 
pastoreo de gran tamano, que habitan regiones templadas y pola- 
res durante el inviemo, es proporcional a la intensidad dei invier- 
no. Las temperaturas más bajas aumentan los requerimientos 
energéticos (y, en consecuencia, la necesidad de alimentos) mien- 
tras que la nieve más profunda dificulta el hallazgo de alimentos. 
Aunque las poblaciones de mamíferos grandes son más dinâmi- 
cas de lo que se creia, revelan una estabilidad mucho mayor que 
la observada en otras poblaciones. El cangrejo Dungeness repre- 
senta un ejemplo clásico de población que fluctúa de manera 
irregular. Como se ilustra en la figura 52-19, la población de 
cangrejos de mar de Fort Bragg en la costa norte de Califórnia se 
modifico desde 10 000 hasta cientos de miles en un período, de 
40 anos. En cambio, durante el mismo período, la población de 
alces de la isla Royale sólo pasó de 500 a 2 500 habitantes (véase 
fig. 52-18). 

Un factor crucial comprometido en las grandes fluctuaciones 
observadas en la población de cangrejos Dungeness es el caniba- 
lismo. Las hembras expulsan hasta 2 millones de huevos cada 
otoho y las crias de mayor edad y los adultos se alimentan de una 
gran cantidad de cangrejos jóvenes. Además, las larvas sólo pue- 
den crecer en aguas superficiales y dependen de las corrientes 
oceânicas y de la temperatura dei agua. Si el viento y las corrien- 
tes alejan demasiado a las larvas de los cangrejos de la costa, éstos 
no pueden alcanzar el fondo dei océano y establecerse con êxito. 
Algunos câmbios leves en el ambiente parecen amplificarse debi- 
do al canibalismo dependiente de la densidad y todos estos facto- 
res juntos explican las fluctuaciones importantes en las 
poblaciones de cangrejos Dungeness. Estos resultados confirman 
la hipótesis de que la dinâmica de muchas poblaciones se debe a 
una interacción compleja entre los factores bióticos y abióticos. 

Metapoblaciones e inmigración 

Hasta este momento, en nuestro análisis sobre la dinâmica 
poblacional nos hemos concentrado, principalmente, en las con- 
tribuciones de los nacimientos y las muertes. Sin embargo, como 
se explico, la inmigración y la emigración también pueden influir 
sobre las poblaciones. Esto se observa, en particular, cuando un 



▲ Fig. 52-19. Fluctuaciones extremas en la población. Este gráfi- 
co muestra la caza comercial de cangrejos Dungeness machos (Câncer 
magister) en Fort Bragg, Califórnia. Se debe destacar la escala logarít- 
mica en el eje y. 


grupo de poblaciones está interconectado y forma una metapo- 
blación. Por ejemplo, la inmigración y la emigración conectan a la 
población de ardillas Belding -comentada con anterioridad- con 
otras poblaciones de la especie para formar una metapoblación. 

^Cómo podrían las metapoblaciones influir en las dinâmicas de 
la población? Una metapoblación de gorriones cantores de la isla 
Mandarte y de un grupo de islas más pequenas cercanas a la costa 
de British Columbia, representa un ejemplo que responde a esta 
pregunta. En la isla Mandarte, que se encuentra bastante aislada, 
las diferencias entre los nacimientos y las muertes son las variables 
principales que mantienen a la población de gorriones altamente 
dinâmica (véase fig. 52- 13c). En un estúdio que abarco el período 
1988-1991, sólo el 11% de las aves eran inmigrantes. En cambio, 
durante el mismo período, el 57% de las aves de un grupo de islas 
pequenas cercanas a la isla Vancouver eran inmigrantes. Este nivel 
de inmigración más elevado, combinado con una tasa de supervi- 
vencia más alta en las islas pequenas, determino una mayor esta- 
bilidad en las poblaciones de gorriones cantores en las islas 
pequenas en comparación con la población de la isla Mandarte 
(fig. 52-20) El concepto de metapoblación destaca la importân- 
cia de la inmigración y de la emigración en las diferentes pobla- 
ciones de gorriones y es importante para comprender a las 
poblaciones que viven en ambientes aislados. 


Ciclos de población 

Si bien muchas poblaciones muestran fluctuaciones con una 
frecuencia impredecible, otras desarrollan ciclos regulares de expan- 
siones y reducciones y su densidad fluctúa con una regularidad 
notable. Por ejemplo, algunos mamíferos herbívoros pequenos 
como los ratones campestres y los lemmings, tienden a experi- 
mentar ciclos que duran entre 3 y 4 anos y algunas aves, como, 
por ejemplo, el urogallo y el lagópodo, tienen ciclos que duran 
entre 9 y 1 1 anos. 


60 - 



▲ Fig. 52-20. Poblaciones de gorriones cantores e inmigración. 

Las poblaciones de gorriones cantores en un grupo de islas pequenas 
constituyen una metapoblación. La inmigración permite que las pobla- 
ciones conectadas sean más estables que la población aislada en la isla 
Mandarte, que es más grande. 
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Un ejemplo sorprendente de ciclos poblacionales es el de las 
liebres americanas ( Lepus americanus ) y de los linces que viven en 
las selvas septentrionales cercanas a Canadá y Alaska y experi- 
mentan ciclos de 10 anos. Los linces se alimentan, sobre todo, de 
liebres americanas, de manera que no resulta sorprendente que 
la cantidad de linces aumente y disminuya en función dei núme- 
ro de liebres (fig. 52-21). Pero, ^por qué la cantidad de liebres 
aumenta y disminuye con una frecuencia cíclica de 10 anos? Se 
propusieron tres hipótesis principales. En primer lugar, los ciclos 
podrian deberse a la escasez de alimentos durante el invierno. En 
esta estación, las liebres se alimentan de las ramitas terminales 
de pequenos arbustos, como el sauce y el abedul, por lo que 
podrian experimentar desnutrición debido al exceso de pastoreo. 
Segundo, los ciclos podrian deberse a interacciones entre los depre- 
dadores y las presas. Además de los linces, muchos otros 
depredadores se alimentan de las liebres y podrian agotar estas 
presas. Y tercero, los ciclos podrian depender de una combina- 
ción de la limitación de los recursos alimentícios y la depreda- 
ción excesiva. 

Si los ciclos de las liebres se deben a la escasez de alimentos 
durante el invierno, entonces, no deberían observarse cuando se 
agregan alimentos a una población en estúdio. Los investigado- 
res han realizado experimentos de este tipo en el Yukón durante 
20 anos -que abarcaron dos ciclos de liebres- e informaron dos 
resultados. En primer lugar, las poblaciones de liebres en las 
áreas con exceso de alimentos aumentaron su densidad alrededor 
de tres veces. Es evidente que la capacidad de transporte dei 
ambiente donde viven las liebres puede aumentar si se agregan 
alimentos. En segundo lugar, las liebres con exceso de alimentos 
continuaron con su ciclo de la misma manera que las poblacio- 
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A Fig. 52-21. Ciclos de población en la liebre americana (Lepus 
americanus) y el lince. Los recuentos de la población se basan en la can- 
tidad de pieles vendidas por los cazadores a la Companía Hudson Bay. 


nes de control en las que no se agregaron alimentos. En particu- 
lar, se produjeron colapsos cíclicos tanto en las áreas experimen- 
tales como las de control, y el agregado de alimentos no pudo 
detener la disminución de la densidad de liebres. Por lo tanto, la 
disponibilidad de alimentos no es la causa dei ciclo de las liebres 
que se muestra en la figura 52-21, de manera que se puede des- 
cartar la primera hipótesis. 

Por medio de la colocación de collares con radiotransmisores 
en las liebres, los ecólogos pueden hallar a los indivíduos des- 
pués de que mueren para determinar la causa inmediata dei 
deceso. Casi el 90% de las muertes de las liebres se debe a la 
acción de los depredadores; ninguna pareció morir de inanición 
Estos datos respaldan la segunda o la tercera hipótesis. Para eva- 
luar estas hipótesis, los ecólogos cercaron a los depredadores per- 
tenecientes a un área con una valia eléctrica y en otra área aislaron 
a un segundo grupo de depredadores y agregaron alimentos. Los 
resultados confirmaron la hipótesis que indica que el ciclo de la 
liebre depende, sobre todo, de la depredación excesiva, pero que 
la disponibilidad de alimentos también cumple un papel impor- 
tante, en particular, durante el invierno. Es probable que las lie- 
bres mejor alimentadas tengan más probabilidades de escapar de 
los depredadores. Hay muchos depredadores diferentes que con- 
tribuyen a estas pérdidas; el ciclo no es sólo una interacción sim- 
ple entre la liebre y el lince. 

Para el lince, el búho magallánico, la comadreja y otros depre- 
dadores que dependen, sobre todo, de una sola especie, la dis- 
ponibilidad de esta especie es el factor principal que influye 
sobre los câmbios en esta población. Cuando las presas escasean 
los depredadores suelen modificar su caza y atacarse entre si. Los 
coyotes matan zorros y linces y los búhos magallánicos matar. 
aves más pequenas y comadrejas, lo que acelera el colapso de las 
poblaciones de depredadores. Los estúdios experimentales a 
largo plazo ayudarán a determinar las causas de estos ciclos 
poblacionales. 



Evaluación de conceptos 


1. Identifique tres factores dependientes de la densidad que 
limitan el tamano de la población y explique la forma en 
que ejercen su retroalimentación negativa. 

. j Vécrnse las respuestas en el Apêndice A. 


J 


Concepto 


El crecimiento de la población 
humana se ha enlentecido después 
de siglos de incremento exponencial 

Como se comento, ninguna población puede crecer de forma 
indefinida, y los seres humanos no son una excepción. En esta 
última sección dei capítulo se aplicarán los conceptos de la dinâ- 
mica poblacional a la población humana. 


Población humana mundial 

El modelo de crecimiento exponencial de la figura 52-9 se 
asemeja a la explosión de la población humana observada desde 
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1650. El nuestro es un caso especial; es poco probable que algu- 
na otra población de animales grandes haya mantenido tanto cre- 
cimiento durante un período tan largo. La población humana 
aumento con relativa lentitud hasta alrededor de 1650, cuando 
había alrededor de 500 millones de personas en la Tierra (fig. 
52-22). La población se duplico hasta mil millones en los dos 
siglos siguientes, se volvió a duplicar a 2 mil millones entre 1850 
y 1930 y se volvió a duplicar otra vez en 1975, con 4 mil millo- 
nes de personas. La población global actual alcanza los 6 mil 
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▲ Fig. 52-22. Crecimiento de la población humana (información 
de 2003). La población humana global ha crecido en forma casi conti- 
nua durante toda su historia, pero aumentó de forma muy importante 
después de la Revolución Industrial. Aunque no se evidencia en esta 
escala, la velocidad de crecimiento de la población humana disminuyó 
durante las últimas décadas, sobre todo, como resultado de la reduc- 
ción de las tasas de natalidad en todo el mundo. 



▲ Fig. 52-23. Porcentaje de aumento de la población humana 
global (datos de 2003). La porción punteada de la curva indica los 
datos proyectados. La caída aguda durante la década de 1960 se debe, 
sobre todo, a una hambruna en China, en la que murieron alrededor de 
60 millones de personas. 


millones de personas y aumenta a una velocidad aproximada de 
73 millones por ano. La población humana crece a una velocidad 
de 201 000 personas al dia, lo que equivale a anadir una ciudad 
dei tamano de Amarillo, en Texas, o Madison, en Wisconsin. El 
aumento semanal de la población humana equivale al tamano de 
San Antonio, Milwaukee o Indianapolis. La población mundial 
sólo tarda cuatro anos en aumentar su número en una cantidad 
equivalente a la población de los Estados Unidos. Los ecólogos 
demógrafos predicen que la población de la Tierra alcanzará 
entre 7,3 y 8,4 mil millones de personas en 2025. 

Aunque la población global sigue en aumento, la velocidad de 
crecimiento comenzó a disminuir durante la década de 1960. En 
la figura 52-23 se muestra el porcentaje dei aumento de la pobla- 
ción global desde 1950 hasta 2003 y se proyecta hasta el ano 
2050. La tasa de incremento de la población global alcanzó un 
máximo de 2,19% en 1962; hacia 2003 disminuyó hasta el 
1,16%. Los modelos actuales proyectan una disminución de la 
velocidad de crecimiento global hasta el 0,4% en 2050. Esta reduc- 
ción en la velocidad de crecimiento demuestra que la población 
humana se ha alejado dei crecimiento exponencial verdadero, 
que se desarrolla a una velocidad constante. Estas reducciones se 
deben a câmbios fundamentales en las dinâmicas de la población 
debido a enfermedades, como, por ejemplo, el SIDA y al control 
voluntário de la población. 

Patrones regionales de cambio de la población 

Hasta el momento se describieron los câmbios en la población 
global. Sin embargo, la dinâmica poblacional varia bastante de 
una región a otra. Para mantener la estabilidad de la población, 
ésta puede adoptar una de dos configuraciones: 

Crecimiento poblacional cero = tasas de natalidad elevadas - 
tasas de mortalidad elevadas 

o 

Crecimiento poblacional cero = tasas de natalidad bajas - 
tasas de mortalidad bajas 

El cambio de un estado al otro se denomina transición demo- 
gráfica. En la figura 52-24 se compara la transición demográfi- 



A Fig. 52-24. Transición demográfica en Suécia y México, 1750- 
2050 (datos de 2003). 
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ca en uno de los países más desarrollados desde el punto de 
vista económico, Suécia, y en un país en vias de desarrollo, 
México. La transición demográfica en Suécia tardó alrededor de 
150 anos, entre 1810 y 1960; en México se cree que los câm- 
bios continuarán hasta un poco después de 2050, casi el mismo 
tiempo. La transición demográfica se asocia con un aumento en 
la calidad de la atención de la salud y la higiene, así como tam- 
bién con un mayor acceso a la educación, en especial, para las 
mujeres. 

Después de 1950, las tasas de mortalidad disminuyeron 
con rapidez en la mayoría de los países en vias de desarrollo, 
pero las tasas de natalidad se redujeron de una manera más 
variable. La reducción de la tasa de natalidad fue más notable 
en China. En 1970, la tasa de natalidad china indicaba que 
cada mujer tendría un promedio de 5,9 hijos durante su vida 
(tasa total de fecundidad); hacia 2004, la tasa total de fecun- 
didad fue de 1,7 nino, sobre todo, debido a un programa 
gubernamental estricto que sólo permite tener un hijo. En 
índia, las tasas de natalidad disminuyeron con mayor lentitud. 
En algunos países de África, la transición hacia tasas de nata- 
lidad más bajas fue más drástica, aunque las tasas de natalidad 
siguen siendo altas en la mayor parte de los países de África 
ubicados al sur dei Sahara. 

^Cómo afectan este tipo de tasas de natalidad variables al 
crecimiento de la población mundial? En las naciones desa- 
rrolladas, las poblaciones se aproximan al equilibrio (tasa de 
crecimiento de alrededor dei 0,1% por ano), con tasas de 
reproducción cercanas al nivel de reposición (tasa total de 
fecundidad = 2,1 ninos por mujer). En realidad, en muchos 
países desarrollados, como Canadá, Alemania, Japón, Italia y 
Reino Unido, las tasas totales de reproducción se encuentran 


por debajo dei nivel de reposición. Estas poblaciones reducirán 
sus tamanos si no se produce inmigración y si la tasa de nata- 
lidad no se modifica. De hecho, la población ya está disminu- 
yendo en muchos países de Europa Oriental y Central. La 
mayor parte dei crecimiento actual de la población (1,4% por 
ano) se concentra en los países en vias de desarrollo, donde, 
actualmente, vive el 80% de la población mundial. 

Una característica única dei crecimiento de la población 
humana es la capacidad de controlado con planificación familiar 
y anticoncepción voluntária. La reducción dei tamano de las 
familias es la clave de la transición demográfica. Los câmbios 
sociales y las aspiraciones educativas y laborales crecientes en las 
mujeres pertenecientes a distintas culturas las estimulan a retra- 
sar el matrimonio y la reproducción. Este retraso contribuye a 
reducir las velocidades de crecimiento poblacional y a transfor- 
mar la sociedad en una sociedad con crecimiento poblacional 
cero, con tasas de natalidad y mortalidad bajas. Sin embargo, hay 
bastante desacuerdo entre los líderes mundiales con relación al 
apoyo que se debe proporcionar a los programas globales de pla- 
nificación familiar. 

Distribución etaria 

Una variable demográfica importante en las tendências de 
crecimiento actual y futura es la distribución etaria, o sea, la 
cantidad relativa de individuos de cada edad. La distribución 
etaria suele representarse en “pirâmides^ , como, por ejemplo, 
las que se ilustran en la figura 52-25. En Italia, la pirâmide 
tiene una base pequena que indica que los individuos que toda- 
via no han llegado a la edad reproductiva están relativamente 
subrepresentados en la población. Esta situación contribuye a 
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Á Fig. 52-25. Pirâmides con la distribución etaria de la población humana en 

Afganistán crecía a una velocidad de 2,6% al ano, los Estados Unidos a una velocidad dei 
-0,1 % al ano. 


Porcentaje de la población 

tres países (información dei ano 2000). Desde 2004, 
0,6% al ano e Italia reducía su velocidad de crecimiento a 
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la proyección de una disminución continua de la población en 
ese país. En cambio, Afganistán tiene una distribución etaria 
con una base amplia, con predominio de individuos jóvenes 
que crecerán y podrían desarrollar un crecimiento explosivo 
gracias a su propia reproducción. La distribución etaria de los 
Estados Unidos es relativamente homogénea (hasta las edades 
postreproductivas, más viejas) excepto el área sobresaliente que 
corresponde al gran aumento demográfico (“baby boom”) de 
las dos décadas posteriores al fin de la Segunda Guerra 
Mundial. Aunque las parejas formadas por individuos nacidos 
en esa época tuvieron una cantidad pro medio de dos hijos o 
menos, la tasa de natalidad nacional general aún supera la tasa 
de mortalidad porque aún hay muchos individuos nacidos en 
ese período y sus hijos están en edad reproductiva. Además, 
aunque la tasa de reproducción total contemporânea en los 
Estados Unidos es de 2,1 hijos por mujer -que se aproxima a 
la tasa de reposición- se proyecta que la población crezca con 
lentitud hasta 2050 como resultado de la inmigración. 

Los diagramas de la distribución etaria no sólo predicen la 
tendencia dei crecimiento de la población sino que además pue- 
den determinar las condiciones sociales. De acuerdo con los dia- 
gramas de la figura 52-25 se puede predecir, por ejemplo, que las 
oportunidades de empleo y educación seguirán siendo un pro- 
blema significativo en Afganistán en el futuro. La gran cantidad 
de jóvenes que forman la población afgana también podrían ori- 
ginar inquietudes sociales y políticas continuas, en particular, si 
no se cubren las necesidades y las aspiraciones. En Italia y los 
Estados Unidos, una proporción decreciente de jóvenes que en la 
actualidad están en edad laborai mantendrá a una población cre- 
ciente de jubilados nacidos durante la explosión demográfica de 
la posguerra. En los Estados Unidos, esta característica demográ- 
fica convirtió a la seguridad social y Medicare (ayuda médica 
estatal para ancianos) en un tema principal dentro de la política. 
La comprensión de las distribuciones etarias puede ayudar a pro- 
gramar el futuro. 

Mortalidad infantil y 'expectativa de vida 

La mortalidad infantil, que es la cantidad de muertes infan- 
tiles por cada 1 000 nacidos vivos, y la expectativa de vida al 
nacer, o sea, el tiempo promedio de vida que se considera que 
puede tener un individuo, varían de forma amplia entre las dis- 
tintas poblaciones humanas. Estas diferencias reflejan la cali- 
dad cie vida a que se enfrenta un nino cuando nace. En la 
figura 52-26 se compara la mortalidad infantil promedio con 
el promedio de expectativa de vida en países desarrollados y en 
vias de desarrollo en el afio 2000. Si bien estos promedios son 
bastante diferentes, no captan la amplia variedad de condicio- 
nes humanas. Por ejemplo, en 2003, Afganistán revelo una tasa 
de mortalidad infantil de 143 (14,3%). En cambio, en Japón, 
sólo 3 ninos de cada 1 000 nacidos vivos murieron durante la 
infanda. Además, la expectativa de vida al nacer en Afganistán 
fue de 47 anos en comparación con los 81 anos en Japón. 
Aunque la expectativa de vida global aumento desde 1950, en 
una etapa más reciente disminuyó en varias regiones, como, 
por ejemplo, en países de la ex Union Soviética y regiones afri- 
canas por debajo dei Sahara. En estas regiones, la combinación 
de los desastres sociales, el deterioro de las infraestructuras y de 
las enfermedades infecciosas como el SIDA y la tuberculosis 
reducen la expectativa de vida. Por ejemplo, en el país de Áfri- 
ca oriental, Ruanda, la expectativa de vida en 2003 fue de alre- 
dedor de 39 anos, aproximadamente, la mitad que en Japón, 
Suécia, Italia y Espana. 



▲ Fig. 52-26. Mortalidad infantil y expectativa de vida al nacer 
en países desarrollados y en vias de desarrollo (información desde 
2003). 


Capacidad de carga global 

Ninguna cuestión ecológica es más importante que el tamano 
futuro de la población humana. La proyección dei tamano de la 
población humana depende de predicciones relacionadas con câm- 
bios en las tasas de natalidad y mortalidad en el futuro. Las Naciones 
Unidas creen que en 2050 la población humana global será de 7,5 a 
10,3 mil millones de personas. En otras palabras, si no se produce 
algún tipo de catástrofe, se agregarán entre 1,2 y 4 mil millones de 
personas a la población en las próximas cuatro décadas, debido al 
momento dei crecimiento de la población humana. Sin embargo, 
^cuántos seres humanos puede soportar la biosfera? ^Estará super- 
poblado el mundo en 2050? <>Está ya superpoblado ahoral 

Estimaciones de la capacidad de carga 

Durante más de tres siglos, los científicos se preguntaron: ^cuál 
es la capacidad de carga de seres humanos en la Tierra? Anton van 
Leeuwenhoek realizo la primera estimación conocida, de 13,4 mil 
millones, en 1679. A partir de entonces, las estimaciones se modi- 
ficaron desde menos dg* mil millones hasta más de mil billones de 
personas, con un promklio entre 10 y 15 mil millones. 

La capacidad de ca^a es difícil de calcular y los científicos que 
desarrollan estas estimaciones usan diversos métodos para respon- 
der a sus preguntas. Algunos emplean curvas como las que se 
obtienen con la ecuación logística (véase fig. 52-12) con el fin de 
predecir la cantidad máxima de habitantes en el futuro. Otros 
autores generalizan a partir de la densidad de población “máxi- 
ma” existente y la multiplican por la superficie de tierra habita- 
ble. Otros investigadores se basan en un solo factor limitante, 
como, por ejemplo, los alimentos, y requieren muchas suposicio- 
nes (como la cantidad de tierras disponibles, el rendimiento pro- 
medio de las cosechas, la dieta predominante -vegetariana o 
carnívora- y el total de calorias necesarias por persona por día). 

Huella ecológica 

Un método más completo para examinar la capacidad de 
carga de la Tierra consiste en reconocer que los seres humanos 
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tienen muchas necesidades: alimentos, agua, combustible, 
materiales para la construcción y otros, como, por ejemplo, 
vestimenta y transporte. El concepto de huella ecológica resu- 
me la superficie de tierra y agua apropiadas para que cada 
nación obtenga todos los recursos que consume y absorba 
todos los desechos que ocasiona. Cuando se calcula la huella 
ecológica se distinguen seis tipos de superficies productivas 
desde el punto de vista ecológico: tierra arable (tierra adecuada 
para las cosechas), tierra para pastoreo, selva, oceano, tierra 
para la construcción y tierra con energia fósil (esta última se 
calcula de acuerdo con la tierra necesaria para que la vegetación 
absorba el C0 2 producido por los combustibles fósiles). Todas 
las medidas se convierten a superficie de tierra, hectáreas (1 
hectárea por persona (lha = 10 000 m 2 o 0,01 km 2 ). Si se suma 
la superficie de todas las tierras dei planeta -productivas desde 
el punto de vista ecológico- se obtienen alrededor de 2 ha por 
persona. Si se reserva parte de la tierra para parques y con fines 
conservacionistas, se reduce esta división a 1,7 ha por persona, 
que es el punto de referencia para comparar las verdaderas hue- 
llas ecológicas. 

En la figura 52-27 se ilustran las huellas ecológicas para 13 
países y todo el mundo en 1997. Se pueden obtener dos conclu- 
siones principales de este gráfico. En primer lugar, los países 
revelan gran variedad en el tamano de sus huellas individuales y 
en la capacidad ecológica disponible (la base de recursos real de 
cada país). Los Estados Unidos tienen una huella ecológica de 
8,4 ha por persona, pero sólo 6,2 ha por persona de capacidad 
ecológica disponible. En otras palabras, la población estadouni- 
dense ya está por encima de la capacidad de carga. En cambio, 
Nueva Zelanda tiene una huella ecológica más grande, que alcan- 
za 9,8 ha por persona, pero una capacidad disponible de 14,3 ha 
por persona, de manera que está por debajo de su capacidad de 
carga. 

La segunda conclusión es que cuando se realizo el estúdio, el 
mundo, en general, y a poseía una deficiência ecológica. El análi- 



Capacidad ecológica disponible 
(hectáreas por persona) 

A Fig. 52-27. Huella ecológica en relación con la capacidad eco- 
lógica disponible. Los países senalados con puntos rojos presentaron 
una deficiência ecológica cuando se realizo el estúdio en 1997. Los paí- 
ses senalados con puntos negros todavia tenían exceso de recursos en 
relación con las demandas de sus poblaciones. 


sis global sugiere que el mundo ya ha alcanzado o superado un 
poco su capacidad de carga. 

Es posible especular sobre la capacidad de carga definitiva de 
la población humana en la Tierra o sobre los factores que limita- 
rán su crecimiento. Tal vez, los alimentos sean el factor principal 
La desnutrición y la inanición son comunes en algunas regiones. 
pero se deben, sobre todo, a la distribución desigual de los ali- 
■ mentos más que a una producción inadecuada. Hasta ahora, los 
avances tecnológicos en la agricultura han permitido, que los insu- 
mos alimenticios mantengan el crecimiento de la población glo- 
bal. Sin embargo, los principios de flujo de energia por medio de 
los ecosistemas (que se explicaron en el capítulo 54) implicar, 
que los ambientes pueden mantener mayor cantidad de herbívo- 
ros que de carnívoros. Si todas las personas comieran tanta carne 
como los más ricos, se podría alimentar a menos de la mitad de 
la población mundial actual con los recursos alimenticios con- 
temporâneos. 

Es probable que en algún momento suframos una limitación 
por el espado, como se observa en el caso dei alcatraz en las 
islas oceânicas. Es evidente que a medida que la población 
humana se incremente el conflicto por la forma en que se podra 
utilizar el espado y las tierras que ahora sirven para la agricul- 
tura se utilizarán para vivir. Sin embargo, parece haber pocos 
limites en relación con la distancia a la que pueden vivir los 
seres humanos. 

Otros elementos que pueden acabarse son los recursos no 
renovables, como ciertos metales y combustibles fósiles. Las 
demandas de muchas poblaciones ya han superado bastante 
los insumos locales e incluso regionales de un recurso reno- 
vable (el agua). Más de mil millones de personas no tienen 
acceso a una cantidad suficiente de agua para cubrir las nece- 
sidades básicas de higiene. También es posible que la pobla- 
ción humana sufra la limitación de la capacidad dei ambiente 
para absorber sus desechos. En estos casos, los habitantes 
humanos que en la actualidad ocupan la Tierra podrían dis- 
minuir la capacidad de carga de las futuras generaciones a 
largo plazo. 

Algunos optimistas han sugerido que debido a nuestra capa- 
cidad de desarrollar tecnologia, el crecimiento de la población 
humana no tiene limites prácticos. Sin lugar a dudas, la tecno- 
logia aumento la capacidad de carga de la Tierra para los seres 
humanos, pero, como ya se destaco, ninguna población puede 
seguir creciendo de forma indefinida. La exacta capacidad de 
carga humana miyj£Íial y las circunstancias en que deberemos 
abordaria, son temâs que producen bastante preocupación y 
debate. A diferencia' de otros organismos, tenemos la capaci- 
dad de decidir si%l crecimiento poblacional cero se logrará 
mediante câmbios sociales basados en elecciones humanas o 
de un aumento de la tasa de mortalidad secundaria debido a la 
limitación de la disponibilidad de recursos, plagas, guerras y 
degradación ambiental. 


Evaluación de conceptos 


1. ^Cómo afecta la distribución etaria de una población a su 
velocidad de crecimiento? 

2. ^Cuáles son las relaciones entre la capacidad de carga, la 
capacidad ecológica y la huella ecológica para la pobla- 
ción de un país? Defina cada término en su respuesta. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 


Los procesos biológicos dinâmicos influyen en la 
densidad poblacional, la dispersión y la demografia 

> Densidad y dispersión (pp. 1137-1139). La densidad de pobla- 
ción, o sea, la cantidad de individuos por unidad de superfície o 
volumen, depende de la interacción entre los nacimientos, las 
muertes, la inmigración y la emigración. Los factores ambientales y 
sociales influyen sobre el espaciamiento de los individuos en patro- 
nes de dispersión agrupada, uniforme o al azar. 

I Demografia (pp. 1139-1141) Las poblaciones aumentan gracias a 
los nacimientos y la inmigración, y disminuyen a través de las 
muertes y de la emigración. Las tablas de vida, las curvas de super- 
vivencia y las tablas de reproducción resumen las tendências demo- 
gráficas específicas. 


Concepto 


Los rasgos que caracterizan la historia de vida son 
pro dueto de la selección natural 

Los rasgos de la historia de vida son resultados evolutivos que se 
reflejan en el desarrollo, la fisiologia y la conducta de un organismo 
(p. 1141). 

► Diversidad de historias de vida (pp. 1141-1142). Los organis- 
mos que practican la semelparidad se reproducen una sola vez y 
mueren. En cambio, los que desarrollan la iteroparidad se reprodu- 
cen muchas veces. 

í> “Compensaciones” e historias de vida (pp. 1142-1143). Los ras- 
gos de las historias de vida, como, por ejemplo, el tamafio de la cama- 
da, la edad en la que el indivíduo alcanza la madurez y el cuidado 
paterno, representan una compensación o un equilíbrio entre deman- 
das conflictivas para obtener tiempo, energia y nutrientes limitados. 


Concepto 


El modelo exponencial describe el crecimiento de la 
población en un ambiente ideal e ilimitado 

^ Tasa de incremento per capita (pp. 1143-1144). Si se ignoran la 
inmigración y la emigración, la velocidad de crecimiento de una 
población (tasa de incremento per capita ) es igual a la tasa de nata- 
lidad menos la tasa de mortalidad. 

► Crecimiento exponencial (pp. 1144-1145). La ecuación de creci- 
miento exponencial dN/dt = r max N representa el crecimiento poten- 
cial de una población en un ambiente ilimitado, donde r max es la 
tasa de incremento intrínseca (per cápita) máxima y N es la canti- 
dad de individuos en la población. Este modelo predice que cuanto 
más grande es una población, más rápido crece. La ilustración dei 
tamano de la población en función dei tiempo en este tipo de 
población determina una curva en forma de J. 



Concepto 


El modelo de crecimiento logístico abarca el 
concepto de capacidad de carga 

El crecimiento exponencial no puede mantenerse durante mucho 
tiempo en una población. Un modelo más realista limita el creci- 
miento con la incorporación de la capacidad de carga (K), que es el 
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tamano máximo de población que puede tolerar un ambiente 
(p. 1145). 

)> Modelo de crecimiento logístico (pp. 1145-1146). De acuerdo 
con la ecuación logística dN/dt = r max N(K-N)/K, los niveles de cre- 
cimiento disminuyen a medida que la población se aproxima a su 
capacidad de carga. 

^ Modelo logístico y poblaciones reales (p. 1146). El modelo 
logístico se aplica a pocas poblaciones reales, pero es útil para cal- 
cular el crecimiento. 

P* Modelo logístico e historias de vida (p. 1147). Dos patrones 
hipotéticos y controvertidos de historias de vida son la selección K 
o dependiente de la densidad y la selección r o independiente de la 
densidad. 


Concepto 


Las poblaciones se regulan por una interacción 
compleja de influencias bióticas y abióticas 

^ Cambio y densidad de la población (p. 1148). En las poblaciones 
dependientes de la densidad, las tasas de mortalidad aumentan y las 
tasas de natalidad disminuyen cuando se incrementa la densidad. En 
las poblaciones independientes de la densidad, las tasas de natalidad 
y mortalidad no se modifican cuando aumenta la densidad. 

► Regulación de la población dependiente de la densidad (pp. 
1148-1150). Los câmbios en las tasas de natalidad y mortalidad 
dependientes de la densidad limitan el aumento de la población 
por retroalimentación negativa y, en definitiva, pueden estabilizar 
una población cerca de su capacidad de carga. Los factores limitan- 
tes dependientes de la densidad abarcan la competência intraespe- 
cífica por alimentos o espacio limitado, el aumento de la 
depredación, las enfermedades, las tensiones producidas por la 
superpoblación y los desechos. 

^ Dinâmica poblacional (pp. 1150-1151). Como las condiciones 
ambientales cambiantes a menudo alteran las poblaciones, éstas 
exhiben ciertas fluctuaciones en su tamano. Las metapoblaciones 
son grupos de poblaciones conectadas por la inmigración y la 
emigración. 

► Ciclos poblacionales (pp. 1151-1152). Muchas poblaciones 
sufren ciclos regulares de expansiones y reducciones que reciben 
influencias de interacciones complejas entre los factores bió ticos y 
los abióticos. *4 



Concepto 




Jk 
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El crecimiento de Ia población humana se ha 
enlentecido después de siglos de incremento 
exponencial 

^ Población humana mundial (pp. 1152-1155). Desde alrededor 
de 1650, la población humana creció en forma exponencial, pero 
durante los últimos 40 anos, la velocidad de crecimiento disminuyó 
casi un 50%. Las diferencias en la distribución etaria demuestran 
que si bien algunas naciones crecen con rapidez, otras son estables 
o disminuyen de tamano. Se observan diferencias notables en las 
tasas de mortalidad infantil y la expectativa de vida al nacer entre 
los países desarrollados y los países en vias de desarrollo. 

Capacidad de carga global (pp. 1155-1156). La capacidad de 
carga de los seres humanos en la Tierra es incierta. La hueila ecoló- 
gica, que es la superfície total de tierra y agua necesaria para man- 
tener a las personas de una nación, refleja lo cerca que estamos de 
alcanzar la capacidad de carga dei planeta. Con más de 6 mil millo- 
nes de personas, el mundo ya sufre deficiências ecológicas. 
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1. La observación de que los miembros de una población están distri- 
buídos uniformemente sugiere que: 

a. El tamano dei área ocupada por las poblaciones aumenta. 

b. Los recursos están distribuidos en forma desigual. 

c. Los miembros de la población compiten por el acceso a un recurso. 

d. Los miembros de la población no se sienten atraídos ni excluidos 

t 

por los demás. 

e. La densidad de población es baja. 

2. Los ecólogos demógrafos evalúan el destino de las cohortes de la 
misma edad para: 

a. Determinar la capacidad de carga de una población. 

b. Determinar si una población depende de procesos dependientes 
de la densidad. 

c. Determinar la tasa de natalidad y la tasa de mortalidad de cada 
grupo en una población. 

d. Determinar los factores que regulan el tamano de la población. 

e. Determinar si el crecimiento de una población es cíclico. 


3. En una población que aumenta de tamano de acuerdo con el 

modelo de crecimiento logístico: 

a. La cantidad de individuos que se agrega por unidad de tiempo es 
mayor cuando el valor de N se aproxima a cero (la ecuación fun- 
damental es dN/dt = r max N(K-N/K). 

b. La velocidad de crecimiento per cápita (r) aumenta cuando N se 
aproxima a K 

c. El crecimiento de la población es igual a cero cuando N es igual a K. 

d. La población crece en forma exponencial cuando el valor de K es bajo. 

e. La tasa de natalidad (b) se aproxima a cero cuando N se aproxima a K 


c. La hipótesis más evidente y posible acerca de la causa de los 
ciclos de población no es necesariamente la correcta. 

d. Tanto las poblaciones de liebres como de linces se regulan 
sobre todo por los factores abióticos. 

e. La población de liebres es r seleccionada y la población de lin- 
ces es K seleccionada. 

8. El tamano actual de la población humana se aproxima a: 

a. 2 mil millones. d. 6 mil millones. 

b. 3 mil millones. e. 10 mil millones. 

c. 4 mil millones. 

9 . <>Cuál de las siguientes afirmaciones acerca de la población huma- 
na en los países desarrollados es 1NCORRECTA? 

a. El tamano pro medio de la familia es relativamente pequeno. 

b. La población experimento una transición demográfica. 

c. La historia de vida es r seleccionada. 

d. La curva de supervivencia es de tipo I. 

e. La distribución etaria es relativamente uniforme. 

10 . Un estúdio reciente de las huellas ecológicas (descrito en el texto) 

llegó a la conclusión de que: 

a. La capacidad de carga de los seres humanos en la Tierra es de 
alrededor de 10 mil millones. 

b. La capacidad de carga de la Tierra aumentaria si se incrementa 
el consumo de carne per cápita. 

c. La demanda actual de recursos en los países industrializados es 
mucho menor que la huella ecológica de esos países. 

d. La huella ecológica de los Estados Unidos es mayor que la 
capacidad ecológica de su território. 

e. No es posible que los avances tecnológicos aumenten la capaci- 
dad de carga de la Tierra para los seres humanos. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


4 . La capacidad de carga de una población: 

a. Puede calcularse con precisión con el modelo de crecimiento 
logístico. 

b. Suele permanecer constante con el paso dei tiempo. 

c. Aumenta cuando la velocidad de crecimiento per cápita (r) dis- 
minuye. 

d. Puede cambiar cuando se modifican las condiciones ambientales. 

e. Nunca puede superarse. 

5 . iQué par de términos describe con mayor precisión los rasgos de 
historia de vida de una población estable de lobos? 

a. Semelparidad; selección r d. Iteroparidad; selección K. 

b. Semelparidad; selección K e. Iteroparidad; selección N. 

c. Iteroparidad; selección r 

6. La tasa de mortalidad infantil es en los países en vias 

de desarrollo que en los países desarrollados (véase fig. 52-26). 

a. Igual. d. Tres veces mayor. 

b. Dos veces mayor. e. Más de seis veces mayor. 

c. Un poco menor. 

7 . El estúdio científico de los ciclos de población de la liebre america- 
na ( Lepus americanus ) y su depredador, el lince, revelo que: 

a. La población de presas sólo se controla por el depredador. 

b. Las liebres y los linces son tan dependientes entre sí que una 
especie no puede sobrevivir sin la otra. 


Interrelación evolutiva 

Redacte un párrafo para comparar las condiciones que favorecen la 
evolución de la reproducción por semelparidad (una vez) con la itero- 
paridad (repetida). 



Se evalúa la hipótesis, áe que la densidad poblacional de una especie 
de planta específica ípluye sobre la velocidad con que un hongo pató- 
geno infecta a la planta. Como el hongo produce cicatrices visibles en 
las hojas, se puede determinar con facilidad si la planta está infectada. 
Disene un experimento para comprobar su hipótesis y abarque los tra- 
tamientos experimentales y los grupos control, los datos obtenidos y 
los resultados esperados si la hipótesis es correcta. 

Ciência, tecnologia y sociedad 

Muchas personas consideran que el crecimiento rápido de la población 
de los países en vias de desarrollo es nuestro problema ambiental más 
grave. Otros individuos creen que, en realidad, el crecimiento de la 
población en los países desarrollados, aunque menor, produce una 
amenaza ambiental más importante. ^Qué problemas surgen dei creci- 
miento de la población en, (a) los países en vias de desarrollo y, (b) el 
mundo industrializado? ^Cuál de las amenazas parece ser más impor- 
tante y por qué? 
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Conceptos clave 


53-1 Algunas interacciones de una comunidad son la 
competência, la depredación, el herbivorismo, 
la simbiosis y la enfermedad 

53-2 Las especies dominantes y las especies clave 
ejercen fuertes controles sobre la estructura 
de la comunidad 

53-3 Las perturbaciones influyen en la diversidad 
y en la composición de las especies 

53-4 Los factores biogeográficos afectan a la 

biodiversidad de la comunidad 

* 

53-5 Los enfoques contrapuestos de la estructura de 
la comunidad son objeto de un debate continuo 


Panorama general 


iQué es una comunidad? 

C uando caminamos por un campo o un bosque, o cuando 
paseamos por un parque, tenemos la oportunidad de 
observar algunas de las interacciones entre las especies 
presentes. Podemos ver que los pájaros utilizan los árboles para 
hacer sus nidos, que las abejas polinizan a las flores, que las ara- 
nas atrapan insectos en sus telas, que los helechos crecen bajo la 
sombra que dan los árboles. Ésta es sólo una pequena muestra de 
las interacciones entre las especies que existen en todo escenario 
ecológico. Además de los factores físicos y químicos, que se tra- 
tan en el capítulo 50, el medio ambiente de un organismo inclu- 
ye factores bióticos: otros individuos de la misma especie y de 
otras especies. Esta congregación de poblaciones de diversas 
especies que viven cerca unas de otras, lo que les permite inte- 
ractuar, se denomina comunidad biológica. 

Los ecólogos definen los limites de una comunidad, en parti- 
cular, para que se adapten a sus investigaciones. Pueden estudiar, 
por ejemplo, la comunidad de los descomponedores y otros 
organismos que viven en un tronco en descomposición, la comu- 


▲ Fig. 53-1. Comunidad de una sabana en el Parque Nacional 
Chobe, Botswana 


nidad béntica dei Lago Superior, o la comunidad de árboles y 
arbustos dei Parque Nacional Shenandoah. En la figura 53-1 se 
muestra la comunidad de una sabana en el sur de África. Los dis- 
tintos animales, el césped y árboles que rodean la charca son 
miembros de la comunidad. 

En este capítulo examinaremos los factores más significativos de 
la estructura de una comunidad: los que determinan el número de 
especies, cuáles son las especies, que se encuentran, y la abundan- 
cia relativa de cada una de las especies. Comenzaremos con un fac- 
tor fundamental que influye en la estructura de la comunidad: las 
interacciones entre los organismos de la comunidad. 


Concepto 


Algunas interacciones de una 
comunidad son la competência, 
la depredación, el herbivorismo, la 
simbiosis y lá enfermedad 

Algunas de las relaciones clave en la vida de un organismo son 
sus interacciones con otras especies de la comunidad. Los ecólogos 
se refieren a estas relaciones como interacciones interespecíficas. 
Comenzaremos con la situación más sencilla: las interacciones 
entre poblaciones de dos especies. 

Entre las interacciones que pueden existir entre distintas espe- 
cies se encuentra la competência, la predación, el herbivorismo, la 
simbiosis (parasitismo, mutualismo y comensalismo) y la enfer- 
medad. Utilizaremos aqui los símbolos + y - para indicar el modo 
en que cada interacción interespecífica afecta a la supervivencia y 
a la reproducción de las dos especies que participan en ésta inte- 
racción. Por ejemplo, en el mutualismo, la supervivencia y la 
reproducción de cada especie aumenta en presencia de la otra; por 
lo tanto, es una interacción +/+. La predación es un ejemplo de 
interacción +/-, que tiene un efecto positivo sobre la supervivencia 
y la reproducción de la población predadora y un efecto negativo 
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en la población presa. En los casos en que una población no se 
afecta por la interacción, lo indicamos con 0. 

Historicamente, la mayor parte de la investigación ecológica 
se ha centrado en las interacciones que tienen algún efecto 
negativo sobre alguna de las especies, como la competência y la 
predación. Sin embargo, las interacciones positivas son ubi- 
cuas, y se está estudiando su contribución a la estructura de la 
comunidad. 

Competência 

La competência interespecífica se produce cuando las especies 
compiten por un recurso que escasea. Por ejemplo, las malezas 
de un jardín compiten con las plantas por los nutrientes dei suelo 
y el agua. Los saltamontes y los bisontes de las Grandes Planicies 
compiten por el césped dei que ambos se alimentan. Los linces y 
los zorros de los bosques dei norte de Alaska y Canadá compiten 
por presas como la liebre americana. Existen algunos recursos, 
como el oxigeno, que no escasean; aunque casi todas las especies 
lo utilizan, no compiten por él. Cuando dos especies compiten 
por un recurso, el resultado es perjudicial para una de ellas o 
ambas (-/-). Una fuerte competência puede llevar a la elimina- 
ción local de una de las dos especies competidoras, en un proce- 
so llamado exclusión competitiva. 

El principio de exclusión competitiva 

En 1934, el ecólogo ruso G. E Gause estudió los efectos de la 
competência interespecífica en experimentos de laboratorio con 
dos especies de protistas muy relacionadas, Paramecium aurelia y 
Paramecium caudatum. Cultivo estos protistas en condiciones 
estables, agregándoles una cantidad de alimento constante al día. 
Al cultivar las especies en médios separados, las dos poblaciones 


crecieron rápidamente hasta alcanzar la capacidad de cultivo. 
Pero, al cultivar las dos especies juntas, P. caudatum se extinguió 
en el cultivo. Gause dedujo que P. aurelia tenía una ventaja com- 
petitiva sobre la obtención dei alimento, y llegó a la conclusión 
de que dos especies que compiten por un mismo recurso limi- 
tante no pueden coexistir en un mismo sitio. Una de las especies 
utilizará los recursos en forma más eficiente y se reproducirá más 
rápido que la otra. Incluso una leve ventaja reproductiva llevará 
por último a la eliminación local dei competidor inferior. El con- 
cepto de Gause en ecologia se conoce como el principio de exclu- 
sión competitiva. 

Nichos ecológicos 

El total de los recursos bióticos y abióticos utilizados por una 
especie en su medio ambiente se conoce como nicho ecológico 
de la especie. Una manera de comprender este concepto es por 
medio de la analogia dei ecólogo Eugene Odum: Si el hábitat de 
un organismo es su “domicilio”, el nicho dei organismo es su 
“profesión”. Dicho de otra manera, el nicho ecológico de un 
organismo es su papel ecológico, el modo en que “encaja” en el 
ecosistema. Por ejemplo, el nicho de una lagartija arbórea tropi- 
cal consiste, entre otros componentes, en el intervalo de tempe- 
raturas que tolera, el tamano de las ramas por las que trepa, el 
momento dei día en que está activa, y el tamano y el tipo de 
insectos que come. 

Podemos utilizar el concepto de nicho para redefinir el prin- 
cipio de exclusión competitiva: dos especies no pueden coexistir 
en una comunidad si sus nichos son idênticos. Sin embargo, 
especies ecologicamente similares pueden coexistir en una comu- 
nidad si existe una o más diferencias significativas en sus nichos 
(fig. 53-2) Debido a la competência, el nicho fundamental de 
una especie, que es el nicho que potencialmente ocupa la espe- 



igura 53-2 


EXPERIMENTO 


lEs posible que el nicho de una especie se vea influenciado por Ia competência interespecífica? 


El ecólogo Joseph Connell estudió dos espe- 
cies de percebes -Balanus balanoides y Chthamalus stellatus- que 
tienen una distribución estratificada sobre las rocas a lo largo de la 
costa de Escócia. 


* Chthamalus 

# Balanus 



| Marea alta 

Nicho real de 
Chthamalus 

t 

jgg 1 . 

Nicho real de 
Balanus 


Marea baja 


En la naturaleza, Balanus no sobrevive en la parte alta de las rocas 
porque no es capaz de resistir la desecación durante la marea baja. 
Por lo tanto, su nicho real es similar a su nicho fundamental. En 
cambio, Chthamalus generalmente se concentra sobre el estrato 
superior de las rocas. Para determinar el nicho fundamental de 
Chthamalus, Connel elimino a Balanus dei estrato inferior. 


RESULTADOS 


Al eliminar a Balanus dei estrato inferior, la 
población de Chthamalus se extendió a esa zona. 

Marea alta 



CONCLUSIÓN 


La diseminación de Chthamalus al eliminar a 


Balanus indica que la competência excluyente hace que el nicho 
real de Chthamalus sea mucho más pequeno que su nicho funda- 
mental. 
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cie, puede ser diferente dei nicho real , el nicho que ocupa la espe- 
cie en un determinado ambiente. 


Partición de recursos 

Cuando la competência entre especies que tienen nichos idên- 
ticos no provoca la extinción local de una de ellas, por lo gene- 
ral, esto se debe a que el nicho de una de las especies se ha 
modificado. En otras palabras, la evolución por selección natural 
puede conseguir que una de las especies utilice otro grupo de 
recursos. La diferenciación de nichos que permite que especies 
similares puedan coexistir en una comunidad se denomina par- 
tición de recursos (fig. 53-3). Podemos considerar la partición 
de recursos en una comunidad como “el espectro de la compe- 
tência en el pasado”, una evidencia indirecta de la competência 
interespecífica antigua que se resolvió mediante la evolución de 
una diferenciación de nichos. 


Desplazamiento de caracteres 

Una línea de evidencia indirecta de los efectos de la competên- 
cia proviene de la comparación entre especies muy relacionadas, 
cuyas poblaciones pueden ser alopátricas (separadas geográfica- 
mente; véase capítulo 24) o simpátricas (superpuestas geográfica- 
mente). En algunos casos, las poblaciones alopátricas de estas 
especies son morfologicamente semej antes y utilizan recursos 
similares. Las poblaciones simpátricas, en cambio, que se supone 
que compiten por los recursos, tienen estructuras corporales dife- 
rentes y utilizan distintos recursos. El desplazamiento de caracte- 
res es la tendencia a que haya características más divergentes en 
poblaciones simpátricas de dos especies que en poblaciones alo- 
pátricas de las mismas dos especies. Un ejemplo de desplazamien- 
to de caracteres es la variación dei tamano entre las poblaciones de 


G. fortis 


G. fuliginosa 


Tprofundidad 
dei pico 



12 14 

Profundidad dei pico (mm) 


▲ Fig. 53-4. Desplazamiento de caracteres, prueba indirecta de la 
competência en el pasado. Las poblaciones alopátricas de Geospiza 
fuliginosa y de Geospiza fortis, en la isla de Los Hermanos y en la isla 
Daphne, tienen picos similares (ambos gráficos inferiores) y es posible 
que coman semillas de tamanos similares. Sin embargo, en los lugares 
donde las dos especies son simpátricas, en Santa Maria y en San 
Cristóbal, G. fuliginosa tiene un pico más pequeno y plano y G. fortis, 
un pico más grande y profundo (gráfico superior). Estas adaptaciones 
favorecen la alimentación con semillas de distintos tamanos. 



4. insolitus por lo general 
sè posa en ramas 
sombreadas. 


A Fig. 53-3. Partición de recursos entre 
los lagartos de la República Dominicana. 

Siete especies de lagartos Anolis viven en 
estrecha proximidad, y todos se alimentan de 
insectos y de otros artrópodos pequenos. Sin 
embargo, la competência por el alimento es 
escasa, porque cada especie de lagarto vive en 
distintas zonas, y ocupan un nicho distinto. 


4. distichus 


se posa en 
los postes 
de las cercas 
y otras 
superfícies 
soleadas. 


los pinzones de las Galápagos Geospiza fuligi- 
nosa y Geospiza fortis (fig. 53-4). 

Depredación 

La depredación se refiere a la interacción 
+/- entre especies, en la cual una especie, el 
depredador, mata y devora a la otra, la presa. 
El término depredación se asocia con imágenes 
cotrfo un león que ataca y devora a un antílo- 
pe, '^pero, en realidad, se aplica a una gran 
di\$ersidad de interacciones en las que siem- 
pre^el depredador mata a la presa. Por ejem- 
plo, los gorgojos que se comen las semillas de 
algunas plantas, y las matan, son depredadores 
de semillas. Comer y evitar ser comido son 
prerrequisitos para el êxito reproductivo; por 
lo tanto, las adaptaciones de los depredadores 
y de las presas tienden a ser cada vez más refi- 
nadas por medio de la selección natural. 

Muchas e importantes adaptaciones ali- 
menticias de los depredadores son obvias y 
familiares. La mayoría de los depredadores 
tienen sentidos agudos que les permiten 
localizar e identificar presas potenciales. 
Además, muchos depredadores poseen adap- 
taciones, como garras, dientes, colmillos, agui- 
jones o veneno que les ayudan a atrapar y 
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reducir a los organismos de los que se alimentan. Por ejemplo, la 
serpiente de cascabel y otras víboras localizan a su presa median- 
te órganos sensibles al calor ubicados entre cada ojo y la nariz, y 
matan a pequenos pájaros y mamíferos inyectándoles toxinas por 
medio de sus colmillos. Los depredadores que persiguen a sus 
presas son rápidos y ágiles, y los que preparan emboscadas, se 
camuflan en el ambiente. 

De la misma manera que los depredadores poseen adaptaciones 
para atrapar a sus presas, las presas poseen adaptaciones que les 
permiten evitar ser atrapadas. Algunas conductas defensivas son el 
ocultamiento, la huida y la autodefensa. La autodefensa activa no es 
frecuente, aunque algunos mamíferos herbívoros defienden con 
gran brio a sus crias de los depredadores como el león. Otras con- 
ductas defensivas son las llamadas de alarma que convocan a 
muchos individuos de la especie presa y se enfrentan al depredador. 

Los animales tienen una gran variedad de adaptaciones defen- 
sivas morfológicas y fisiológicas. Por ejemplo, la coloración críp- 
tica, o el camuflaje, hace que sea difícil localizar a la presa (fig. 
53-5). Otros animales poseen defensas mecânicas o químicas. Por 
ejemplo, las defensas dei puercoespín y de la mofeta desalientan 


A Fig. 53-5. Coloración críptica: rana hyla areni- 
color. 


a la mayoría de los depredadores. Algunos animales, como la rana 
flecha venenosa de Costa Rica, pueden sintetizar toxinas, mientras 
que otros adquieren en forma pasiva una defensa química por 
acumulación de toxinas de las plantas que comen. Los animales 
con defensas químicas eficaces presentan a menudo una colora- 
ción brillante que sirve de advertência, o coloración aposemática, 
como en el caso de la rana flecha venenosa (fig. 53-6). La colo- 
ración aposemática parece ser una adaptación; hay evidencias de 
que los depredadores son más cuidadosos con posibles presas que 
tienen patrones de colores brillantes (véase cap. 1). 

Algunas veces, una especie presa puede protegerse imitando 
la apariencia de otra especie. En el mimetismo batesiano, una 
especie comestible o inofensiva toma el aspecto de otra especie 
que no es comestible o que es peligrosa para los depredadores. 
Por ejemplo, la larva de Manduca sexta hincha su cabeza y su 
tórax cuando se siente amenazada y se asemeja a la cabeza de una 
pequena serpiente venenosa (fig. 53-7). En este caso el mime- 
tismo además incluye el comportamiento; mueve su cabeza hacia 
adelante y atrás y silba como una serpiente. En el mimetismo 
mulleriano, dos o más especies no comestibles, como la avispa 

cuco y la avispa “chaqueta amarilla" 
( Cespula germânico .), se asemejan entre si 
(fig. 53-8) Al parecer, cada especie 
tiene una ventaja adicional porque cuan- 
to mayor sea el número de presas no ape- 
titosas, más rápida e intensamente se 
adaptarán los depredadores, y evitarán a 
las presas que tengan esa apariencia con- 
creta. El mimetismo actúa, entonces. 
como un tipo de coloración aposemática. 
En un caso de evolución convergente, los 
animales no apetitosos de distintos taxo- 
nes tienen patrones similares de colora- 
ción: las franjas de color negro y amarillo 
o rojo caracterizan a animales no apetito- 
sos tan diversos como las véspulas y las 
serpientes de coral (véase fig. 1-27). 

Los depredadores también utilizan el 
mimetismo de diversas maneras. Por 
ejemplo, en algunas tortugas lagarto, la 
lengua se asemeja a un gusano en movi- 
miento, que sirve como camada para pequenos peces. Cuando el 
pez trata de comerse el “anzuelo”, la tortuga cierra sus mandíbu- 
las y lo devora cârf rapidez. 


A Fig. 53-6. Coloración aposemáti 
ca: rana flecha venenosa. 


(b) Culebra verde ( Leptophis ahaetulla) 


(a) Larva de Manduca sexta 



A Fig. 53-7. Mimetismo batesiano: una especie inofensiva imita £ Fig. 53-8. Mimetismo mülleriano: dos especies no apetitosas 
a una especie peligrosa. se mimetizan entre sí. 
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Herbivorismo 

Los ecólogos utilizan el término herbivorismo para referirse a 
la interacción +/- en la que un animal herbívoro se alimenta de 
partes de una planta o de un alga. Los herbívoros más conocidos 
son los grandes mamíferos, como el ganado vacuno, las o vejas y 
el búfalo de agua, pero la mayoría de los herbívoros son inverte- 
brados pequenos, como los saltamontes y los escarabajos. En el 
océano, los herbívoros son los caracoles, los erizos de mar y algu- 
nos peces tropicales, como el pez cirujano ( Acanthurus xanthop- 
terus). Al igual que los predadores, los herbívoros poseen 
adaptaciones especializadas. 

Debido a la gran diversidad química de las plantas, una de las 
ventajas de los herbívoros es la capacidad de distinguir entre 
plantas tóxicas y no tóxicas y entre plantas más nutritivas o 
menos nutritivas. Muchos insectos herbívoros poseen sensores 
químicos en sus pies que reconocen a las plantas alimenticias 
adecuadas. Algunos mamíferos herbívoros, como las cabras, uti- 
lizan su sentido dei olfato para examinar a las plantas antes de 
comerias. En algunos casos ingieren sólo una parte específica de 
la planta, como las flores. Muchos herbívoros también tienen 
dientes especializados o sistemas digestivos adaptados para pro- 
cesar la vegetación (véase cap. 41). 

A diferencia de las presas animales, las plantas no pueden 
escapar para evitar ser comidas. El principal arsenal que poseen 
las plantas contra los animales herbívoros son las toxinas quími- 
cas, a menudo, combinadas con espinas. Entre los compuestos 
que las plantas utilizan como armas químicas se encuentran la 
estricnina, un veneno producido por Strychnos toxifera , una enre- 
dadera tropical; la nicotina, producida por la planta dei tabaco; y 
los taninos, producidos por una variedad de especies vegetales. 
Algunos compuestos que no son tóxicos para el ser humano, 
pero pueden ser desagradables para muchos herbívoros, son los 
responsables de sabores familiares, como la canela, el clavo de 
olor y la menta. Determinadas plantas producen sustancias quí- 
micas que producen un desarrollo anormal en algunos insectos 
que las ingieren. 

Parasitismo 

El parasitismo es una relación simbiótica +/- en la que un 
organismo, el parásito, obtiene su nutrición de otro organismo, 
el huésped, que se ve perjudicado en este proceso (este texto 
adopta la definición más generalizada de simbiosis como una 
interacción en la que dos organismos de distintas especies 
viven juntos en contacto directo, e incluye al parasitismo, el 
mutualismo y el comensalismo; sin embargo, algunos biólogos 
usan el término como sinónimo de mutualismo). Los parásitos 
que viven dentro dei cuerpo de sus huéspedes, como la tenia y 
el parásito de la malaria, se denominan endoparásitos; los pará- 
sitos que viven en la superficie externa de su huésped se deno- 
minan ectoparásitos. En un tipo particular de parasitismo, 
llamado parasitoidismo, los insectos -por lo general, avispas 
pequenas- ponen sus huevos sobre o dentro dei huésped. Las 
larvas se alimentan dei cuerpo dei huésped, que, por último, 
muere. 

Muchos parásitos tienen un ciclo de vida complejo en el que 
participan vários huéspedes. Por ejemplo, en el ciclo de vida 
dei esquistosoma, que en la actualidad infecta a unos 200 
millones de personas en todo el mundo, participan dos hués- 
pedes: el ser humano y el caracol de agua dulce (véase fig. 33- 
11). Algunos parásitos modifican el comportamiento de sus 
huéspedes, aumentando su probabilidad de transferencia de un 


huésped a otro. Por ejemplo, la presencia de los gusanos pará- 
sitos acantocefálicos (gusanos de cabeza espinosa) hace que sus 
huéspedes crustáceos adopten ciertas conductas atípicas, como 
la de ubicarse en sitios expuestos en lugar de esconderse. Este 
cambio de conducta hace que aumente la probabilidad de ser 
atrapados por las aves predadoras que son el segundo huésped 
en el ciclo de vida dei parásito. 

Los parásitos pueden tener un efecto importante en la 
supervi vencia, la reproducción y la densidad de población de 
sus huéspedes, de forma directa o indirecta. Por ejemplo, las 
garrapatas que viven como ectoparásitos en los alces, debili- 
tan a sus huéspedes al succionar su sangre y producen la rup- 
tura y pérdida dei pelo. Esto hace que el animal sea más 
propenso a sufrir frio y morir o a ser atrapado por los lobos. 
Parte dei descenso de la población de alces en la isla Royal en 
Michigan, se ha atribuido a brotes de garrapatas (véase fig. 
52-18). 

Enfermedad 

En función de su efecto sobre el organismo huésped, los 
patógenos, o agentes causantes de enfermedades, son simila- 
res a los parásitos (+/-). Los patógenos son bactérias, virus o 
protistas, pero los hongos y los priones (cuerpos proteicos; 
véase capítulo 18) también pueden ser patógenos. A diferen- 
cia de muchos parásitos, que son organismos pluricelulares 
más o menos grandes, la mayoría de los patógenos son 
microscópicos. Además, aunque la mayoría de los parásitos 
producen enfermedades no letales -por ejemplo, roban 
nutrientes al huésped- muchos patógenos producen un dano 
letal. 

A pesar de su potencial para limitar las poblaciones, los 
organismos patógenos han sido analizados en muy pocos estú- 
dios ecológicos. Esto está variando, ya que se ha descubierto 
que hay efectos que demuestran la importância ecológica de la 
enfermedad. Uno de estos acontecimientos fue la aparición de 
una nueva enfermedad, la muerte súbita de los robles, causa- 
da por un patógeno protista similar a un hongo, llamado 
Phytophthora ramorum. En el ano 2004, la muerte súbita de los 
robles se había extendido a 650 km dei sitio donde fue descu- 
bierta en 1994, en el condado de Marin, Califórnia. En una 
década, la enfermedad mató a decenas de miles de árboles de 
varias especies desde la costa central de Califórnia hasta el sur 
de Oregón, proceso c^fe cambio la estructura de las comuni- 
dades de los bosques áfectados. 

Las poblaciones animales también tienden a declinar en 
presencia de enfermecfãdes epidêmicas. Entre 1999 y 2004, el 
virus West Nile, transmitido por un mosquito, se diseminó 
desde Nueva York a otros 46 estados, y mató a cientos de miles 
de aves en los Estados Unidos. Los cuervos son los más sus- 
ceptibles a esta enfermedad. Mientras tanto, el número de 
casos humanos en los Estados Unidos aumento de 62 en 1999 
a 9 862 en 2003, produciendo 7 y 264 muertes respectiva- 
mente. Estas estadísticas indican sólo una parte de la exposi- 
ción total, ya que la mayoría de las personas expuestas al virus 
no presentan sintomas. 

Mutualismo 

La simbiosis mutualista, o mutualismo, es una interacción 
interespecífica que beneficia a ambas especies (+/+). En la 
figura 53-9 se ilustra el mutualismo entre las hormigas y las 
acacias en América Central y América dei Sur. En capítulos 
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▲ Fig. 53-9. Mutualismo entre acacias y hormigas. Ciertas espe- 
cies de acacias poseen espinas huecas donde viven hormigas dei géne- 
ro Pseudomyrmex. Las hormigas se alimentan dei azúcar producido por 
el néctar dei árbol y de granulaciones ricas en proteínas (de color ana- 
ranjado en la fotografia) ubicadas en los extremos de las hojas. La aca- 
cia se beneficia porque estas hormigas atacan todo lo que toca el árbol, 
eliminan las esporas de los hongos y otros deshechos, y cortan la vege- 
tación que crece cerca de la acacia. 



▲ Fig. 53-10. Un posible ejemplo de comensalismo entre la garza 
y el búfalo de agua. 


anteriores hemos descrito muchos ejemplos de mutualismo: 
la fijación de nitrógeno por las bactérias en los nódulos de la 
raiz en las legumbres; la digestión de celulosa por los micro- 
organismos en el sistema digestivo de las térmitas y de los 
mamíferos rumiantes; la fotosíntesis de las algas unicelulares 
en los tejidos de los corales; y el intercâmbio de nutrientes en 
las micorrizas, una asociación entre los hongos y las raíces de las 
plantas. 

Las relaciones mutualistas, a veces, implican la evolución 
de adaptaciones relacionadas en ambas especies, en la que los 
câmbios en una de ellas pueden afectar la supervivencia y la 
reproducción de la otra. Por ejemplo, la mayoría de las plan- 
tas con flores tienen adaptaciones, como el fruto y el néctar, 
que atraen a los animales que producen la polinización o la 
dispersión de las semillas. La hipótesis es que la selección 
natural podría favorecer la evolución de estas adaptaciones 
porque el consumidor utiliza sustancias orgânicas como el 
néctar en lugar dei polen o las semillas y, así, la planta pierde 
menos gametos y aumenta su êxito reproductivo relativo. A su 
vez, muchos animales poseen adaptaciones que les ayudan a 
encontrar y consumir néctar. 

Comensalismo 

El comensalismo se define como una interacción entre espe- 
cies que beneficia a una de ellas, pero que no dana ni ayuda a la 
otra (+/0). Es difícil documentar las interacciones entre comen- 
sales en la naturaleza porque toda asociación entre especies es 
probable que afecte a ambas, aunque sea levemente. Por ejemplo, 
las especies “autostopistas”, como las algas que crecen sobre el 
caparazón de las tortugas acuáticas o de los percebes que se 
adhieren a las ballenas, se consideran a veces comensales. Los 
autostopistas parecen tener poco efecto sobre sus conductores. 
Sin embargo, pueden afectar un poco al êxito reproductivo de 
sus huéspedes porque reducen su posibilidad de movimiento 
para buscar alimento o escapar de los predadores. Por otro lado, 
los autostopistas pueden beneficiar a sus huéspedes ayudándoles 
a camuflarse. 


En algunos casos de comensalismo, una especie puede tener 
acceso a un alimento que es expuesto en forma accidental por 
el huésped. Por ejemplo, los tordos y las garzas se alimentan de 
insectos que salen dei césped cuando pastan los bisontes, las 
vacas, los caballos y otros herbívoros (fig. 53-10). Estas aves 
se benefician de un modo claro de esta asociación, porque 
cuando siguen a los herbívoros se alimentan con mayor fre- 
cuencia. Esta relación, generalmente, no afecta a los herbívoros. 
Sin embargo, en algunos casos pueden obtener un beneficio; las 
aves tienen hábitos alimentarios oportunistas y, en ocasiones, se 
comen a las garrapatas y a otros ectoparásitos de los herbívo- 
ros. También pueden alertar a los herbívoros de la presencia de 
predadores. 

Interacciones interespecíficas y adaptación 

Antes nos hemos referido al concepto de coevolución, las 
adaptaciones evãMitivas recíprocas de dos especies que interac- 
túan. Un cambio^n una de las especies actúa como fuerza de 
selección sobre labtra especie, cuya adaptación, a su vez, actúa 
como fuerza selèètiva sobre la primera. Para que se produzca 
esta vinculación de adaptaciones es necesario que el cambio 
genético de una de las poblaciones interactuantes de las dos 
especies se correlacione con un cambio genético en la otra 
población. Un ejemplo de esta desadaptación dual que se 
podría considerar como coevolución es el reconocimiento gen 
a gen entre una especie vegetal y una especie patógena no viru- 
lenta (véase fig. 39-31). En cambio, la coloración aposemática 
de varias ranas arborícolas y la correspondiente reacción de 
aversión de los predadores no se puede considerar un caso de 
coevolución porque se trata de adaptaciones a múltiples espe- 
cies en la comunidad y no de câmbios genéticos acoplados en 
dos especies que interactúan. 

A menudo, el término coevolución se utiliza de manera muy 
vaga para describir las adaptaciones de ciertos organismos a la 
presencia de otros organismos de la comunidad. Hay pocas 
evidencias de coevolución real en la mayoría de los casos de 
interacciones interespecíficas. No obstante, una de las caracte- 
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rísticas fundamentales de la vida es la adaptación más genera- 
lizada de un organismo a otros organismos de su ambiente. 
Según los datos de que disponemos, todo indica que la com- 
petência y la predación son los procesos clave que rigen la 
dinâmica de las comunidades. Pero esta conclusión se basa, 
sobre todo, en la investigación de comunidades de zonas tem- 
pladas. Existen muy pocos datos acerca de las interacciones 
interespecíficas en comunidades tropicales. Además, los ecólo- 
gos que exploran las influencias dei parasitismo, la enferme- 
dad, el mutualismo y el comensalismo, cuestionan la hipótesis 
según la cual la competência y la predación controlan la 
estructura de la comunidad. 


Evaluación de conceptos 


1. Explique cómo la competência interespecífica, la preda- 
ción y el mutualismo tienen distintos efectos sobre las 
poblaciones de las dos especies interactuantes. 

2. De acuerdo con el principio de exclusión competitiva, 
<iqué ocurre cuando dos especies compiten por un 
mismo recurso? <>Por qué? 

3. <>La evolución dei mimetismo batesiano es un ejemplo de 
coevolución? Explique su respuesta. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Comunidad 1: 25A, 25B, 25C, 25D 

Comunidad 2: 80A, 3B, 5C, 10D 

La riqueza de especies es la misma en ambas comunidades 
porque las dos contienen cuatro especies, pero la abundancia 
relativa es diferente (fig. 53-11). Podemos detectar con facilidad 
los cuatro tipos diferentes de árboles en la comunidad 1, pero, en 
el segundo bosque, podríamos ver solo la especie más abundan- 
te si no miramos con detenimiento. La mayoría de los observa- 
dores describirán de forma intuitiva a la comunidad 1 como la 
más diversa. En realidad, para un ecólogo, la diversidad de espe- 
cies de una comunidad depende tanto de la riqueza de especies 
como de la abundancia relativa. 

Es fácil decir cómo se determina el número de especies de una 
comunidad, pero no es tan fácil hacerlo. Se pueden emplear 
diversas técnicas de muestreo, pero puesto que la mayoría de las 
especies de una comunidad son más bien escasas, puede ser difí- 
cil obtener una muestra de un tamano suficiente como para que 
sea representativo. En particular, es difícil censar de forma preci- 
sa a los miembros muy móviles o menos visibles, como los áca- 
ros o los nematodos. Sin embargo, es esencial medir la diversidad 
de especies, no sólo para comprender la estructura de la comu- 
nidad sino para conservar la biodiversidad, como veremos en el 
capítulo 55. 

Estructura trófica 

La estructura y dinâmica de la comunidad depende en gran 
medida de las relaciones alimentarias entre los organismos, la 



Las especies dominantes 
y las especies clave ejercen fuertes 
controles sobre la estructura 
de la comunidad 

En general, un pequeno número de especies ejerce un fuerte 
control sobre la estructura de la comunidad, en particular, sobre 
la composición, la abundancia relativa y la diversidad de las 
especies. Antes de examinar los efectos de estas especies influ- 
yentes, debemos considerar dos características fundamentales de 
la estructura de la comunidad: diversidad de especies y relacio- 
nes alimentarias. 

Diversidad de especies 

La diversidad de especies de una comunidad -la variedad de 
los distintos tipos de organismos que forman la comunidad- 
tiene dos componentes. Uno es la riqueza de especies, el núme- 
ro total de especies diferentes en la comunidad. El otro es la 
abundancia relativa de las distintas especies, la proporción de 
cada especie en el número total de indivíduos de la comunidad. 
Por ejemplo, imaginemos las comunidades de dos pequenos 
bosques, cada una con 100 individuos distribuidos entre cua- 
tro especies de árboles diferentes (A, B, C, y D) de la siguiente 
manera: 




Comunidad 1 

B: 25% C: 25% 
-» 


Comunidad 2 


A: 80% B: 5% C: 5% D: 10% 

▲ Fig. 53-11. ^Qué bosque es más diverso? Los ecólogos dirían que 
la comunidad 1 tiene una mayor diversidad de especies, una medida 
que incluye tanto la riqueza como la abundancia relativa de especies. 
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estmctura trófica de la comunidad. La transferencia de energia 
de los alimentos en los distintos niveles tróficos desde las fuen- 
tes en las plantas y otros organismos fotosintéticos (producto- 
res primários) a los herbívoros (consumidores primários) y a 
los carnívoros (consumidores secundários y terciários) y, por 
último, a los descomponedores, se conoce como cadena ali- 
mentaria (fig. 53-12). 

Redes alimentarias 

En la década de 1920, el biólogo Charles Elton, de la 
Universidad de Oxford, reconoció que las cadenas alimenta- 
rias no son unidades aisladas, sino que están unidas por redes 
alimentarias. Un ecólogo puede resumir las relaciones trófi- 
cas de una comunidad haciendo un esquema de una red ali- 
mentaria con flechas que relacionan a las especies en función 
de quién come a quién. Por ejemplo, en la figura 53-13 se 
muestra una red alimentaria simplificada de una comunidad 
pelágica antártica. Los productores primários de la comuni- 
dad son el fitoplâncton, que sirve de alimento para el zoo- 
plancton herbívoro, en especial, los eufáusidos (krill) y los 
copépodos, ambos crustáceos. A su vez, estas especies de zoo- 


plancton sirven de alimento para diversos carnívoros, entre 
ellos, los pingüinos, las focas, los peces y las ballenas. El cala- 
mar, que es un carnívoro que se alimenta de peces y de zoo- 
plancton, es otro importante eslabón en estas redes 
alimentarias, porque a su vez es alimento de las focas y de la 
ballena dentada. En la época en que se cazaban ballenas para 
usarias como alimento, el ser humano era el último predadc: 
de esta cadena alimentaria. La caza indiscriminada de ballenas 
produjo la disminución de su número. En la actualidad, el 
hombre caza en niveles tróficos inferiores, capturando krill v 
peces. 

^Cómo se incluyen las cadenas alimentarias en las redes ali- 
mentarias? En primer lugar, una determinada especie pued-: 
entrar en la cadena en más de un nivel trófico. Por ejemplo, en 
la red alimentaria antártica, los eufáusidos se alimentan dei fito- 
plâncton y de otros animales herbívoros dei zooplancton, com : 
los copépodos. Estos consumidores “no exclusivos” también se 
encuentran en comunidades terrestres. Por ejemplo, los zorros 
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▲ Fig. 53-12. Ejemplos de cadenas alimentarias terrestres y 
marinas. Las flechas indican la energia y los nutrientes que atraviesan 
los niveles tróficos de una comunidad cuando los organismos se comen 
unos a otros. Los descomponedores, que se "alimentan” de organis- 
mos de todos los niveles tróficos, no se muestran en esta figura. 
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Á Fig. 53-13. Red alimentaria marina de la antártida. Las flechas 
siguen la transferencia de alimento desde los productores (fitoplâncton) 
a través de los distintos niveles tróficos. Para simplificar, en este diagra- 
ma se omiten los descomponedores. 
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Huevos de peces Zooplancton 

▲ Fig. 53-14. Red alimentaria parcial dei estuário de la bahía de 
Chesapeake sobre la costa atlântica de los Estados Unidos. La 

ortiga de mar ( Chrysaora quinquecirrha) y el róbalo rayado joven 
(, Morone saxatilis) son los principales depredadores de larvas de peces 
(anchoas de la bahía y otras especies). La ortiga de mar es un consumi- 
dor terciário (flechas negras) cuando come larvas de peces, que a su vez 
son consumidores secundários de zooplancton. 


son omnívoros -sus dietas incluyen bayas y otros vegetales-, ani- 
males herbívoros, como el ratón, y otros predadores, como las 
comadrejas. Los seres humanos están entre los omnívoros más 
versátiles. 

Las redes alimentarias pueden ser muy complicadas, pero las 
podemos simplificar pára su estúdio de dos maneras. En primer 
lugar, podemos agrupar a especies con relaciones tróficas simila- 
res en una determinada comunidad en grupos funcionales 
amplios. Por ejemplo, en la figura 53-13, más de 100 especies se 
agrupan como productores primários en la red alimentaria. Otra 
forma de simplificar una red alimentaria para su estúdio es ais- 
lando una porción de la red que interactúa muy poco con el resto 
de la comunidad. En la figura 53-14 se ilustra una red alimen- 
taria parcial entre las medusas de mar y un róbalo rayado joven 
en la bahía de Chesapeake. 

Limitaciones en la longitud de la cadena alimentaria 

Cada cadena alimentaria dentro de una red alimentaria 
tiene sólo unos pocos eslabones. En la red antártica de la figu- 
ra 53-13, pocas veces hay más de siete eslabones desde el pro- 
ductor hasta cualquier depredador dei extremo superior y, en 
la mayoría de las cadenas, hay incluso menos eslabones. En 
realidad, la mayoría de las redes alimentarias estudiadas hasta 
la fecha están formadas por cinco eslabones o menos, como 
puntualizó por primera vez Charles Elton en la década de 
1920. 

^Por qué las cadenas alimentarias son relativamente cortas? 
Hay dos hipótesis principales. Una de ellas, la hipótesis ener- 
gética, sugiere que la longitud de la cadena alimentaria está 
limitada por la ineficácia de transferencia de energia a lo largo 
de la misma. Como veremos en el capítulo 54, solo cerca dei 
10% de la energia almacenada en la matéria orgânica de cada 


nivel trófico se convierte en sustancia orgânica en el nivel tró- 
fico siguiente. Así, un nivel productor formado por 100 kg de 
material vegetal puede sustentar cerca de 10 kg de biomasa de 
herbívoros y 1 kg de biomasa de carnívoros. La hipótesis 
energética predice que las cadenas alimentarias deberían ser 
relativamente largas en hábitats de alta productividad fotosin- 
tética, ya que la cantidad de energia inicial es mayor. 

Una segunda hipótesis, la hipótesis de estabilidad dinâmi- 
ca, propone que las cadenas alimentarias largas son menos 
estables que las cadenas cortas. Las fluctuaciones poblaciona- 
les en niveles tróficos inferiores se magnifican en niveles 
superiores, y pueden producir una extinción local de los 
depredadores superiores. En un ambiente variable, los depre- 
dadores superiores deben ser capaces de recuperarse de los 
câmbios ambientales bruscos (como en los inviernos extre- 
mos), que pueden reducir el abastecimiento de alimentos en 
toda la cadena alimentaria. Cuanto más larga sea la cadena 
alimentaria, más lenta será la recuperación de los reveses 
ambientales para los depredadores superiores. Esta hipótesis 
predice que las cadenas alimentarias deben ser más cortas en 
los ambientes impredecibles. 

La mayoría de los datos de que disponemos apoyan la 
hipótesis energética. Por ejemplo, los ecólogos utilizan las 
comunidades de los huecos de los árboles de las selvas tropi- 
cales como modelos experimentales para probar la hipótesis 
energética. En muchos árboles, las pequenas escaras de las 
ramas se descomponen y forman pequenos hoyos en el tron- 
co dei árbol. Estos hoyos se llenan de agua y son el hábitat de 
comunidades diminutas formadas por microorganismos des- 
componedores, por insectos que se alimentan de hojas en 
descomposición e insectos depredadores. En la figura 53-15 
se muestra el resultado de una serie de experimentos en los 
que los investigadores manipularon la productividad (la caída 
de hojas hacia adentro dei árbol). Como se preveía según la 
hipótesis energética, los hoyos con la mayor cantidad de hojas 
en descomposición y, por lo tanto, con mayor cantidad de ali- 
mento en el nivel productor, mantuvieron las cadenas ali- 
mentarias más largas. 



Alta Mediana Baja 

(control) 

Productividad 


▲ Fig. 53-15. Prueba de la hipótesis energética de la restricción 
de la longitud de la cadena alimentaria. Los investigadores mani- 
pularon la productividad de comunidades de los hoyos de los árboles en 
Queensland, Australia. Colocaron hojas en descomposición en tres 
niveles: ingreso alto = índice natural (control) de caída de las hojas; 
mediano = 1/10 dei índice natural; y bajo = 1/100 dei índice natural. La 
disminución dei ingreso de energia disminuyó la longitud de la cadena, 
resultado que coincide con la hipótesis energética. 
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Otro factor que puede limitar la longitud de la cadena es que 
los animales tienden a ser más grandes en niveles tróficos suce- 
sivos (a excepción de los parásitos). El tamano de un animal y su 
mecanismo de alimentación limita, en cierto modo, la cantidad 
de alimento que puede ingerir. Y, a excepción de algunos casos, 
los grandes carnívoros no pueden vivir de alimentos pequenos 
porque no pueden obtener de ellos suficiente alimento en un 
determinado tiempo como para suplir sus necesidades metabóli- 
cas. Algunas excepciones son las ballenas barbadas, que son ani- 
males enormes que se alimentan de partículas en suspensión. 
Estas ballenas tienen adaptaciones que les permiten consumir 
enormes cantidades de krill y otros pequenos organismos (véase 
fig. 41-2). 

Especies con un gran impacto 

Algunas especies tienen mayor impacto sobre la estructura de 
comunidades enteras, bien por su abundancia o porque desem- 
penan un papel fundamental en la dinâmica de la comunidad. El 
impacto de estas especies puede ejercerse por medio de interac- 
ciones tróficas o a través de sus influencias sobre el medio 
ambiente físico. 


dantes y reemplazaron al castano. La perdida de esta especie 
dominante no afectó a los mamíferos ni a las aves. Sin embar- 
go, algunas especies de insectos fueron muy afectadas. 
Cincuenta y seis especies de polillas y mariposas se alimenta- 
ban dei castano americano. De ellas, siete se extinguieron, y las 
otras 49 que no se alimentaban sólo dei castano, aún sobrevi- 
vem Éste es sólo un ejemplo de la respuesta de la comunidad 
a la perdida de una especie dominante. Para poder generalizar 
los efectos de estas perdidas es necesario realizar más investi- 
gaciones. 

Especies clave 

A diferencia de las especies dominantes, las especies clave 
no necesitan ser abundantes en una comunidad (fig. 53- 
16a). Ejercen un fuerte control sobre la estructura de la 
comunidad no por su número sino porque tienen un papel o 
un nicho ecológico fundamental. Una forma de identificar a 
una especie clave es mediante experimentos de eliminación. 
que es el modo en que el ecólogo Robert Paine de la Universidad 
de Washington desarrolló por primera vez el concepto de 


Especies dominantes 

Las especies dominantes son aquellas especies de una 
comunidad que son más abundantes o que tienen colectiva- 
mente más biomasa (masa total de todos los indivíduos de una 
población). En consecuencia, las especies dominantes ejercen 
un control fuerte sobre la presencia y distribución de otras 
especies. Por ejemplo, la abundancia de arces de azúcar, la 
especie vegetal dominante en muchas comunidades de los bos- 
ques dei este de América dei Norte, ejerce mayor impacto 
sobre factores abióticos, como la sombra y el suelo, que, a su 
vez, determinan el tipo de especies que pueden vivir allí. 

Hay distintas hipótesis para explicar por qué una especie se 
vuelve dominante en una comunidad. Una hipótesis sugiere 
que las especies dominantes son más competitivas en la explo- 
tación de recursos limitados como lo pueden ser el agua o los 
nutrientes. Otra explicación es que las especies dominantes 
son más eficaces para evitar la depredación o las consecuencias 
de las enfermedades. Esta última idea podría explicar la alta 
biomasa que alcanzan las especies invasoras (especies introdu- 
cidas casi siempre por el ser humano, que se mantienen fuera 
de su intervalo nativo) en ambientes en los que no se encuen- 
tran sus depredadores y patógenos naturales. 

Una forma de descubrir el impacto de las especies domi- 
nantes es eliminándolas de la comunidad. Los seres humanos 
han realizado, en muchos casos, este tipo de experimentos de 
forma accidental. Por ejemplo, los castanos eran dominantes 
en los bosques caducos dei este de América dei Norte antes de 
1910, y representaban más dei 40% de los árboles dei dosei. 
El ser humano introdujo accidentalmente la plaga dei castano, 
una enfermedad fúngica que se traslado a la ciudad de Nueva 
York, por medio de artículos importados de Asia. Entre 1910 
y 1950, este hongo, que ataca solo a los castanos, destruyó a 
todos los castanos dei este de América dei Norte. De esta forma 
fueron eliminados los árboles que eran dominantes en muchos 
de estos bosques. 

En este caso, la eliminación de la especie dominante tuvo 
un impacto más bien pequeno sobre el resto de las especies. 
Otras especies, como el roble, el nogal americano, la haya y el 
aice rojo, que ya existían en el bosque, se volvieron más abun- 



(a) La estrella de mar 
Pisaster ochraceous 
se alimenta con 
preferencia de 
mejillones pero 
consume también 
otros invertebrados. 



(b) Cuando se elimino Pisaster de la zona intermareal, los mejillones 
tomaron la superfície de ia roca y eliminaron a la mayoría de los 
invertebrados y algas. En una zona control de la que no se elimino 
a Pisaster, hubo poco cambio en la diversidad de especies. 

A Fig. 53-16. Prueba de la hipótesis dei predador clave. 
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(a) Abundância de nutrias de mar 
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Cadena alimentaria 
después de que la 
ballena asesina comenzó 
a cazar nutrias 


A Fig. 53-17. Nutrias de mar como depredadores clave en el Pacífico Norte. Los gráficos 
correlacionan los câmbios en la abundancia de nutrias de mar (a) con câmbios en la biomasa de 
los erizos de mar (b) y câmbios en la densidad dei kelp (c), en los bosques de kelp de la isla de 
Adak (parte de la cadena de islas Aleutianas). Las cadenas alimentarias a lo largo de los gráficos 
indican de forma simbólica la abundancia relativa de especies antes y después de la entrada de la 
hallena asesina en la cadena. 


especie clave. La estrella de mar 
Pisaster ochraceous es un predador de 
mejillones, como Mytilus californianus, 
en las comunidades de la zona rocosa 
intermareal dei oeste de Norte América. 

M. californianus es una especie domi- 
nante, un competidor superior por el 
espacio. Pisaster , predador de Mytilus , 
contrarresta esta competência y permi- 
te que otras especies utilicen el espa- 
cio que deja este último. Paine elimino 
a Pisaster de la zona rocosa intermareal, 
y esto produjo una abundancia de 
mejillones que monopolizaron el espa- 
cio y excluyeron a otros invertebrados 
y algas de los sitios de adhesión (fig. 

53-1 6b). Cuando estaban presentes 
las estrellas de mar, había de 15 a 
20 especies de invertebrados y algas 
en la zona intermareal. Pero después 
de la eliminación experimental de 
Pisaster , la diversidad de especies dis- 
minuyó rápidamente a menos de 5 
especies. Pisaster actúa como una espe- 
cie clave, pues ejerce una influencia 
sobre toda la comunidad que no se 
refleja en su abundancia. 

La nutria de mar, Enhydra lutris , un 
predador clave en el Pacífico Norte, 
representa otro ejemplo. Las nutrias 
de mar se alimentan de erizos de mar, 
y los erizos de mar se alimentan, sobre 
todo, de kelp. En zonas en donde las 
nutrias de mar son abundantes, hay 
pocos erizos de mar y los bosques de 
kelp están bien desarrollados. En 
lugares donde no abunda la nutria de 
mar, los erizos son más comunes y 
casi no hay algas kelp. En los últimos 
20 anos, las presas comunes de las 
ballenas disminuyeron, y las ballenas 
asesinas comenzaron a cazar nutrias 
de mar. En consecuencia, las pobla- 
ciones de nutrias disminuyeron brus- 
camente en grandes áreas de la costa dei oeste de Alaska (fig. 
53-17), en algunos casos, a un ritmo dei 25% por ano. La 
pérdida de esta especie clave permitió que aumentara la 
población de erizos de mar, lo que llevó a la destrucción de 
los bosques de kelp. 

“Ingenieros” de eco sistemas (especies fundadoras) 

Algunos organismos no ejercen su influencia mediante inte- 
racciones tró ficas, sino causando câmbios físicos en el ambiente 
que afectan a la estructura de la comunidad. Estos organismos 
pueden alterar el ambiente por medio de su conducta o por su 
gran biomasa colectiva. 

Un ejemplo de una especie que altera de forma drástica su 
ambiente físico es el castor (fig. 53-18), que por medio de la tala 
de árboles y la construcción de presas puede transformar el pai- 
saje a gran escala. Las especies que producen estos efectos se 
denominan “ingenieros” de ecosistemas o, mejor dicho, “especies 
fundadoras”, para evitar la idea de un intento consciente. 



A Fig. 53-18. Los castores como "ingenieros" de ecosistemas en 
los bosques templados y boreales. Al talar árboles, construir presas 
y crear estanques, los castores pueden transformar grandes zonas de 
bosques en tierras inundadas. 
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(primer plano) 
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Juncus Juncus 
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A Fig. 53-19. Facilitación por el junco negro (Juncus gerardi) en 
las marismas saladas de Nueva Inglaterra. El junco negro facilita la 
ocupación de la zona media y superior de la marisma, que aumenta la 
riqueza de especies de plantas locales. 


Al alterar la estructura o las dinâmicas dei ambiente, las 
especies fundadoras actúan como facilitadores, con efectos 
positivos sobre la supervivencia y la reproducción de algunas 
otras especies de la comunidad. Por ejemplo, al modificar el 
suelo, el junco negro Juncus gerardi aumenta la riqueza de espe- 
cies en algunas zonas de las marismas saladas en Nueva 
Inglaterra. El junco ayuda a evitar la acumulación de sal en el 
suelo, al proyectar su sombra sobre la superfície dei suelo, lo 
que reduce la evaporación. El junco también evita que el suelo 
de la marisma salada se vuelva anóxico porque transporta oxi- 
geno a sus tejidos subterrâneos. Sally Hacker y Mark Bertness, 
de la Universidad de Brown, revelaron algunos de los efectos de 
facilitación dei junco mediante experimentos de eliminación 
(fig. 53-19) Al eliminar a los juncos en una zona experimen- 
tal en las marismas de Nueva Inglaterra, murieron otras tres 
especies vegetales.* Hacker y Bertness sugirieron que, sin los 
juncos, la zona intermareal de la parte media superior tendría 
un 50% menos de especies vegetales. 

Control ascendente y descendente 

Los modelos simplificados basados en relaciones entre nive- 
les tróficos adyacentes son útiles para explicar el modo en que 
se organizan las comunidades biológicas. Por ejemplo, consi- 
deremos las tres relaciones posibles entre vegetación (V) y her- 
bívoros ( H ): 


V->H V<-H V <-> H 

Las flechas indican que un cambio en la biomasa (masa 
total) de un nivel trófico produce un cambio en el otro nivel 
trófico. V — > H significa que un aumento de la vegetación pro- 
ducirá un impacto (aumento) en el número o biomasa de her- 
bívoros, pero no a la inversa. En esta situación, los herbívoros 
están limitados por la vegetación, pero la vegetación no está 
limitada por los herbívoros. En cambio, V <— H significa que un 
aumento en la biomasa de herbívoros tendrá un impacto sobre 
la vegetación (disminución), pero no a la inversa. Una flecha 
doble indica que existe una retroalimentación en ambas direc- 


ciones y que cada nivel trófico es sensible a câmbios en la bio- 
masa dei otro. 

En función de las interacciones posibles de nuestro ejem- 
plo, podemos definir dos modelos de organización de la 
comunidad: el modelo ascendente y el modelo descendente. 
La relación V -»H sugiere un modelo ascendente, que postula 
una influencia unidireccional desde niveles tróficos inferiores 
a niveles tróficos superiores. En este caso, la presencia o 
ausência de nutrientes minerales (N) controla el número de 
plantas (V), lo que controla el número de herbívoros (H), que, 
a su vez, controla el número de depredadores (D). El modelo 
ascendente simplificado es N —> V —> H —> D. Para modificar 
la estructura de una comunidad ascendente es necesario alte- 
rar la biomasa de los niveles tróficos inferiores. Por ejemplo, si 
agregamos nutrientes minerales para estimular el crecimiento 
de la vegetación, aumentará la biomasa de los niveles tróficos 
superiores. Si agregamos o eliminamos depredadores de una 
comunidad ascendente, el efecto no se extenderá a los niveles 
tróficos inferiores. 

El modelo descendente, en cambio, postula que la influen- 
cia se produce en dirección opuesta: es la depredación la que 
controla la organización de la comunidad porque los depre- 
dadores limitan a los herbívoros, que a su vez limitan a los 
vegetales, que, a su vez, limitan los niveles de nutrientes que 
captan dei suelo para su crecimiento y reproducción. El 
modelo descendente simplificado esN<-Vf-H<-Dyse 
denomina también modelo de cascada trójica. Por ejemplo, en 
una comunidad de un lago con cuatro niveles tróficos, el 
modelo descendente predice que la eliminación de los carní- 
voros dei nivel superior aumentará la abundancia de carnívo- 
ros primários, lo que provocará una disminución de los 
herbívoros y un aumento dei fitoplâncton, que, por último, 
llevará a una disminución de la concentración de nutrientes 
minerales. Si en un lago existen sólo tres niveles tróficos, la 
eliminación de los carnívoros primários aumentará el número 
de herbívoros y disminuirá el fitoplâncton, lo que producirá 
un aumento de los niveles de nutrientes. Los efectos de la 
manipulación repercutirán en la estructura trófica con una 
serie de efectos +/-. 

Existen muchos modelos intermédios entre el modelo 
ascendente y el descendente. Por eso, todas las interacciones 
entre niveles tróficos pueden ser recíprocas (<-> ). O bien, la 
dirección de la interacción puede alternar con el tiempo. Por 
ejemplo, en un estúdio experimental a largo plazo realizado 
en una comunidad de un matorral de un desierto en Chile se 
demostro que los controles de la biomasa de productores pri- 
mários varían alt<gríiativamente de ascendente a descendente, 
según la cantidad lluvias (fig. 53-20). Durante los anos de 
humedad desencarnados por U E1 Nino”, prevalecieron los 
controles descendentes de los depredadores y herbívoros. En 
cambio, durante los anos de sequía, es más importante el con- 
trol ascendente que ejerce la humedad al limitar el crecimien- 
to de las plantas. A pesar dei descubrimiento de escenarios 
complejos, como este cambio de dirección dei control, los 
modelos simplificados explicados aqui continúan siendo 
valiosos como punto de partida para el análisis de comunida- 
des. Veamos un caso de aplicación de estos modelos simples 
en ecologia para contrarrestar problemas complejos de conta- 
minación en lagos. 

La contaminación ha degradado el agua dulce de los lagos 
en muchos países. Dado que muchas comunidades de lagos 
de agua dulce están estructuradas de acuerdo con el modelo 
descendente, los ecólogos tienen un medio potencial de mejo- 


1170 


UNIDAD OCHO Ecologia 





o 

CL 


CU 

1 q 

=5 

u 

'ro 

■ 4 — 1 

c 

OI 

u 
\ — 

CD 

Q_ 


in 

CD 

CU 

u 

'<T3 

-Q 

CU 


on 

<TS 

• 4 — > 

c 

_fü 

CL 


100 - 


75 


50 - 


25 - 



0 


0 


100 





Hh 

: íi(B = -.( .iSá . 

• s® ; 



200 

Lluvias (mm) 


300 


400 


▲ Fig. 53-20. Relación entre la lluvia y la cubierta de plantas her- 
báceas en una comunidad de matorrales de un desierto de Chile. 

La limitación dei crecimiento de las plantas por la humedad durante la 
sequía de los anos en los que no se presentó El Nino (puntos rojos) creó 
un fuerte control ascendente sobre esta comunidad, mientras que la 
humedad durante los anos de El Nino (puntos azules) estimulo el 
aumento de la abundancia de plantas y animales e indujo un fuerte 
control descendente. 


rar la calidad dei agua. Podemos resumir esta estratégia, 11a- 
mada biomanipulación, en el diagrama siguiente: 


Estado contaminado Estado restaurado 


Peces 

<í.- - (> - . , gssa-~-<; o ~à jk - aç- 

-A | Ê p£p Ç 3.- 3 VE jk A 7.-XE < » ’ v 

Abundantes 

Escasos 

- 

Zooplancton 

Escaso 

Abundante 


Algas Abundantes Escasas 


percas, un pez depredador que se alimenta de gobios. Esto 
agrego un cuarto nivel trófico al lago, que mantuvo baja la 
población de gobios (el principal carnívoro dei lago). La bio- 
manipulación tu vo êxito en el lago Vesijárvi. El agua se acla- 
ro y el brote de cianobacterias cedió en 1989. El lago se 
mantuvo claro, aun cuando la eliminación de gobios termino 
en 1993. 

Como muestran estos ejemplos, el grado relativo de control 
ascendente y descendente varia entre las distintas comunida- 
des. Para manejar los paisajes de la agricultura, los parques 
nacionales, las reservas y la pesca marina, los científicos nece- 
sitan comprender la dinâmica de cada comunidad en particu- 
lar. 



2 . 


3. 



Describa los dos componentes de la diversidad de 
especies. Explique cómo es posible que dos 
comunidades que tienen el mismo número de especies 
difieran en la diversidad de especies. 

Describa dos hipótesis que expliquen por quê las 
cadenas alimentarias, por lo general, son cortas, y una 
predicción clave de cada hipótesis. 

^En quê se diferencia el efecto de la especie dominante 
dei efecto de la especie clave en la estructura de la 
comunidad? 

lEn quê difieren los controles descendente y ascendente 
de la organización de la comunidad? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


En lagos con tres niveles tróficos, por ejemplo, la elimina- 
ción de los peces mej oraria la calidad dei agua al aumentar el 
zooplancton y así disminuiría la población de algas. En lagos 
con cuatro niveles tróficos, el aumento de depredadores en el 
nivel superior tendría el mismo efecto. 

Los ecólogos aplicaron la biomanipulación a gran escala en 
el lago Vesijárvi en el sur de Einlandia. El lago Vesijárvi es un 
lago grande y poco profundo de una superficie de 110 km 2 , 
que estaba muy contaminado con aguas fecales y deshechos 
industriales hasta 1976. En ese momento, el control ambien- 
tal detuvo la contaminación y la calidad dei agua dei lago 
comenzó a recuperarse. Pero en 1986, aparecieron brotes 
masivos de cianobacterias en el lago. Estos brotes coincidie- 
ron con una gran densidad de población de gobios, un pez 
que se había acumulado durante los anos de entrada de 
nutrientes minerales (contaminación). Los gobios se alimen- 
tan dei zooplancton, que disminuyó, lo que produjo un 
aumento de cianobacterias y algas, que son el alimento dei 
zooplancton. Para invertir estos câmbios, los ecólogos elimi- 
naron 1018 toneladas de peces dei lago Vesijárvi entre 1989 
y 1993, y redujeron la cantidad de gobios a un 20% de su 
cantidad anterior. Al mismo tiempo, introdujeron en el lago 


Las perturbaciones influyen en 
la diversidad y en la composición 
de las especies 

sr 

Hace algunas décadas, la mayoría de los ecólogos apoyaban 
el enfoque tradicional de que las comunidades biológicas están 
en un estado de equilibrio más o menos estable, a menos que 
sean alteradas de manera grave por las actividades humanas. 
Este enfoque dei “equilibrio natural” se basaba en la competên- 
cia interespecífica como factor clave que determinaba la com- 
posición de la comunidad y mantenía la estabilidad. En este 
contexto, la estabilidad se refiere a la tendencia de una comuni- 
dad a alcanzar y mantener una composición más o menos cons- 
tante de especies frente a las perturbaciones. Pero, en muchas 
comunidades, al menos en una escala local, el cambio parece 
ser más frecuente que la estabilidad. Este énfasis reciente en el 
cambio ha dado lugar a un modelo de no equilibrio, que des- 
cribe a las comunidades en constante cambio como consecuen- 
cia de una perturbación. Veremos a continuación la influencia 
de las perturbaciones en la estructura y composición de la 
comunidad. 


capítulo 53 Ecologia de la comunidad 1171 










^Qué es una perturbación? 

Una perturbación es un acontecimiento, como una tormen- 
ta, un incêndio, una inundación, una sequía, el sobrepastoreo 
o la actividad humana, que modifica a la comunidad; elimina 
de ella organismos y altera la disponibilidad de los recursos. 
Los tipos de perturbaciones y su frecuencia y gravedad varían 
de una comunidad a otra. Un alto nivel de perturbación se 
debe a una intensidad alta y a una frecuencia alta de la pertur- 
bación. Un nivel bajo de perturbación se debe a una baja 
intensidad o a una baja frecuencia de la perturbación. Las tor- 
mentas alteran a casi todas las comunidades, incluso a las de 
las profundidades de los oceanos. El fuego es una perturbación 
importante en la mayoría de las comunidades terrestres; los 
biomas de las praderas y los chaparrales dependen de incên- 
dios regulares (fig. 53-21). En muchos rios, lagos y estanques 
es frecuente el congelamiento, y muchos arroyos y estanques 
se alteran por inundaciones de primavera y sequías estaciona- 
les. Reuniendo datos de comunidades específicas durante 
muchos anos, los ecólogos están comenzando a apreciar el 
impacto de las perturbaciones. 

Aunque el término perturbación implica un impacto negati- 
vo sobre las comunidades, esto no es siempre así. Por ejemplo, 
las perturbaciones, frecuentemente, crean oportunidades para 
especies que antes no ocupaban un hábitat en la comunidad. 
Las perturbaciones en pequena escala aumentan la heteroge- 
neidad ambiental, que puede ser una clave para mantener la 
diversidad de las especies en una comunidad. La hipótesis de 
perturbación intermedia, apoyada por un intervalo amplio de 
estúdios de comunidades terrestres y acuáticas, sugiere que 
niveles moderados de perturbaciones pueden crear condiciones 
que promuevan una mayor diversidad de especies que niveles 
bajos o altos de perturbaciones. Un nivel alto de perturbación 
disminuye la diversidad de especies al crear fuerzas ambien- 
tales que exceden la tolerância de muchas especies, que luego 
son excluidas de la comunidad, o al someter a la comunidad a 
una frecuencia tan alta de perturbaciones que excluye a especies, 
de colonización o de crecimiento lentos. En el otro extremo, 
niveles bajos de perturbación pueden disminuir la diversidad 


de especies, al permitir que las especies competitivamente 
dominantes excluyan a las menos competitivas. En cambio, un 
nivel intermédio de perturbación puede promover una mayor 
diversidad de especies al habilitar hábitats que pueden ser ocu- 
pados por especies menos competitivas sin crear condiciones 
tan extremas que excedan la tolerância ambiental o el ritmo de 
recuperación de miembros potenciales de la comunidad. Las 
perturbaciones frecuentes a pequena escala pueden prevenir 
también perturbaciones a gran escala. Los grandes incêndios en 
el Parque Nacional Yellowstone durante el verano de 1988 son 
un ejemplo de lo que puede ocurrir en ausência de perturba- 
ciones menores. Gran parte de este parque estaba dominado 
por el pino Lodgepole ( Pinus contorta ), un árbol que necesita el 
efecto rejuvenecedor de los incêndios periódicos. Los conos dei 
pino Lodgepole se mantienen cerrados hasta que son expuestos 
a un calor intenso. Cuando un incêndio forestal destruye a los 
árboles padres, los conos se abren y liberan sus semillas. La 
nueva generación de pinos Llogdepole puede crecer gracias a 
los nutrientes liberados por los árboles quemados y a la luz 
solar directa que el antiguo bosque bloqueaba. 

Durante décadas, la supresión dei fuego por el ser humano 
extinguió pequenos incêndios inducidos por los rayos en el 
Parque Yellowstone. En consecuencia los árboles antiguos 
continuaron con vida, y no crecieron zonas de árboles jóve- 
nes. En 1988, cerca de un tercio de los árboles de Yellowstone 
tenían de 250 a 300 anos de edad. Los pinos Lodgepole de 
más de 100 anos de edad son más inflamables. Las condicio- 
nes de sequía, combinadas con el combustible acumulado en 
los árboles maduros, produjo un incêndio a gran escala que 
destruyó gran parte dei parque. Pero el ano siguiente, las 
zonas quemadas de Yellowstone se cubrieron de nueva vege- 
tación, lo que demuestra que las comunidades pueden res- 
ponder con mucha rapidez incluso a una perturbación masiva 
(fig. 53-22) 

Los estúdios de la comunidad dei bosque de Yellowstone y 
muchos otros estúdios indican que se trata de comunidades 
que no están en equilibrio, sino que están cambiando conti- 
nuamente por acción de perturbaciones naturales y por los pro- 
cesos internos de crecimiento y reproducción. Según los datos 



(a) Antes de un incêndio controlado. 

Una pradera que no se quemó durante 
vários anos tiene una alta proporción 
de detritus (césped muerto). 



(b) Durante el incêndio. El detritus 
sirve como combustible para el 
fuego. 



(c) Luego dei incêndio. Cerca de un 
mes después dei incêndio 
controlado, casi toda la biomasa de 
esta pradera está viva. 


▲ Fig. 53-21. Efectos a largo plazo de un incêndio en una comunidad de una pradera de hierbas altas en Kansas. Los 

árboles de las fotografias crecían a lo largo de un arroyo y no se quemaron durante el estúdio. 
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(a) Poco tiempo después dei incêndio. Como muestra esta 
fotografia tomada luego dei incêndio, el incêndio dejó un paisaje 
heterogéneo. Nótese los árboles no quemados a la distancia. 


(b) Un afio después dei incêndio. Esta fotografia de la misma área 
general, tomada al ano siguiente, indica lo rápido que la comunidad 
afectada comenzó a recuperarse. Una variedad de plantas 
herbáceas, distinta de la dei bosque anterior, cubre el suelo. 


▲ Fig. 53-22. Heterogeneidad y recuperación después de una perturbación a gran escala. El incêndio dei Parque Nacional Yellowstone en 
1988 destruyó grandes áreas de bosques dominados por pinos Lodgepole. 


acumulados, en la mayoría de las comunidades, la norma es 
una cierta cantidad de desequilíbrio producido por las pertur- 
baciones. 

Perturbación humana 

De todos los animales, el ser humano es el que tiene mayor 
impacto sobre las comunidades en todo el mundo. El desarrollo 
de la agricultura ha interrumpido lo que una vez fueron las gran- 
des praderas de la llanurà de América dei Norte. La tala de árboles 
para el desarrollo urbano, la minería y la agricultura disminuye- 
ron grandes zonas de bosques, formando pequenas parcelas 
forestales desconectadas en muchas zonas de los Estados Unidos 
y también en toda Europa. En una zona de bosque talado 
comienzan a crecer malezas y matorrales que dominan la región 
durante vários anos. Este tipo de vegetación también se encuen- 
tra en campos agrícolas que se dejan de cultivar y en terrenos 
baldios y zonas de construcción en los que se hace una limpieza 
periódica. 

No sólo en los Estados Unidos y en Europa el ser humano 
altera las comunidades, y éste tampoco es un problema reciente. 
Las selvas tropicales están desapareciendo rápidamente, debido a 
la tala para obtener lena y para crear tierras de pastoreo. Siglos 
de sobrepastoreo y de perturbaciones agrícolas han contribuído 
al hambre que existe en la actualidad en algunas zonas de África, al 
convertir las praderas estacionales en grandes zonas estériles. 

La perturbación humana, por lo general, es grave, y reduce la 
diversidad de especies en la comunidad. En el capítulo 55 veremos 
más de cerca el modo en que las perturbaciones de la comunidad 
producidas por las actividades humanas afectan a la diversidad 
de la vida. 

Sucesión ecológica 

Algunas perturbaciones, como los glaciares y las erupciones 
volcánicas, producen câmbios más notorios en la composición 


y estructura de la comunidad. En estos casos se desmantela 
toda la vegetación existente en la zona. El área perturbada 
puede ser colonizada por múltiples especies, que son sustitui- 
das gradualmente por otras que, a su vez, también son reem- 
plazadas por otras especies; este proceso se denomina sucesión 
ecológica. 

Cuando comienza este proceso en una zona en la que casi no 
hay vida, donde aún no se ha formado el suelo, como una 
nueva isla volcánica o sobre los escombros dejados por un gla- 
ciar en retroceso, hablamos de sucesión primaria. Las únicas 
formas de vida presentes al comienzo son procariontes autótro- 
fos. Los primeros organismos macroscópicos fotosintéticos que 
colonizan estas áreas son los líquenes y los musgos, que crecen 
a partir de esporas dispersadas por el viento. El suelo se desa- 
rrolla gradualmente, a medida que se deterioran las rocas y se 
va acumulando matéria orgânica de los restos en descomposi- 
ción de los primeros colonizadores. Una vez que se ha forma- 
do el suelo, los líquenè§ y los musgos se cubren de césped, 
matorrales y árboles que crecen a partir de semillas que llegan 
de zonas vecinas o transportadas por animales. Por último, la 
zona es colonizada por plantas que pasan a ser la forma de 
vegetación prevalente de la comunidad. La formación de una 
comunidad como ésta por medio de sucesión primaria, puede 
durar cientos o miles de anos. 

La sucesión secundaria se produce cuando una comunidad ya 
existente ha sido eliminada por alguna perturbación que deja 
intacto el suelo, como ocurrió en Yellowstone después de los 
incêndios de 1988 (véase fig. 53-22). A menudo, la zona 
comienza a recuperar un estado similar al original. Por ejemplo, 
en un área forestada que ha sido talada para uso agrícola y luego 
abandonada, las primeras plantas que recolonizan la zona son las 
especies herbáceas que crecen a partir de semillas traídas por el 
viento o por animales. Si la zona no sufrió un incêndio o un 
sobrepastoreo, la mayoría de las especies herbáceas serán reem- 
plazadas por matorrales lenosos, y éstos serán reemplazados por 
bosques de árboles. 


capítulo 53 Ecologia de la comunidad 1173 





Las primeras y las últimas especies en llegar pueden estar 
vinculadas mediante uno de tres procesos clave. Las especies 
tempranas pueden facilitar la aparición de especies más tardi- 
as, haciendo que el ambiente sea más favorable, por ejemplo, 
aumentando la fertilidad dei suelo. Otra alternativa es que las 
primeras especies inhiban el establecimiento de las especies 
más tardias, que logran colonizar el lugar a pesar de las activi- 
dades de las primeras especies y no gracias a ellas. La tercera 
posibilidad es que las primeras especies sean completamente 
independientes de las últimas, de modo que las tolerem , pero 
no ayudan ni obstaculizan su colonización. Veamos un ejem- 
plo de cómo contribuyen estos distintos procesos a la sucesión 
primaria. 

Durante los últimos 300 anos se produjo un retroceso gra- 
dual dç los glaciares en el Hemisfério Norte. A medida que se 
retiraron los glaciares, dejaron morrenas. Es posible determi- 
nar la edad de estas zonas de morrenas postglaciares a partir 
de la edad de los nuevos árboles que crecieron en la morrena 
o, desde hace 80 anos, mediante observación directa. Los ecó- 
logos han realizado la investigación más extensa sobre la suce- 
sión de morrenas en la bahía dei Glaciar en el sur de Alaska. 
Desde 1760, los glaciares de esa zona han retrocedido unos 98 
km, a una velocidad de casi 400 m por ano (fig. 53-23). Las 
morrenas rocosas forman un ambiente casi puro, pero con con- 
diciones muy severas, que las plantas pueden colonizar. 


La sucesión en las morrenas de la bahía dei Glaciar tienen un 
patrón predecible de cambio en la vegetación y en las caracterís- 
ticas dei suelo. La morrena expuesta se coloniza en primer lugz: 
por especies vegetales pioneras, entre ellas, hepáticas, musgos, 
epilobios y algunas Dryas (un arbusto que forma matas), sauces 
y álamos de Virginia (fig. 53-24a). Después de cerca de tres 
décadas, las Dryas dominan la comunidad de plantas (fig. 53- 
24b). Algunas décadas más tarde, la zona es invadida por alises 
( Alnus ), que, por último, forman pequenos bosques de hasta 9 re- 
de altura. Estos alisos son cubiertos por árboles de picea sitkz 
(Picea sitchensis) que, después de un siglo, forman un denso bos- 
que (fig. 53-24c). Estos abetos son invadidos por la tsuga Occi- 
dental (Tsuga heteropluylla) y por la tsuga de montaria (Tsuga 
mertesiana) y, al cabo de otro siglo, la comunidad es un bosque 
de piceas y tsugas. Este bosque, sin embargo, resiste sólo sobre 
pendientes bien drenadas. En zonas de poco drenaje, el suelo de 
este bosque de piceas y tsugas es invadido por musges 
Sphagnum , que re tienen grandes cantidades de agua y acidifican 
el suelo. Los árboles de esta zona mueren porque el suelo s: 
inunda de agua, es deficiente en oxigeno y no puede mantem: 
sus raíces, de modo que la zona se convierte en un pantano de 
Sphagnum. Así, unos 300 anos después de la retirada dei glacie:, 
la vegetación está formada por pantanos de Sphagnum en las 
zonas planas mal drenadas y por bosques de piceas y tsugas en 
las zonas de declive bien drenadas. 

^Cómo se relaciona la sucesión en 
las morrenas dei glaciar con los câm- 
bios ambientales causados por las 
transiciones en la vegetación? El 
suelo desnudo que queda expuesto al 
retroceder el glaciar es muy básic; 
tiene un pH de 8,0 a 8,4 clebido a la 
presencia de compuestos de carbon; 
en las rocas madre. El pH dei suei: 
disminuye rápidamente a mediáe 
que se establece la vegetación, y i; 
velocidad dei cambio depende dei 
tipo de vegetación. El cambio mm 
notable se debe a las piceas: la des- 
composición de las espinas ácidas de- 
las piceas disminuye el pH dei suei: 
de 7 a cerca de 4. Las concentracio- 
nes de nutrientes minerales en el suei : 
también presentan câmbios maree - 
dos con el tiempo. Una de las carac- 
terísticas dei suelo desnudo despues 
dei retroceso dei glaciar es su baje 
contenido en nitrógeno. Casi todas 
las especies pioneras comienzan la 
sucesión con un crecimiento mu: 

j 

pequeno y con hojas amarillas, debi- 
do a la falta de nitrógeno. Las excep- 
ciones son las Dryas y los alisos; estas 
especies tienen bactérias simbióticas 
que fijan el nitrógeno atmosférico 
(véase cap. 37). El nitrógeno dei 
suelo aumenta rápidamente durante 
el estádio de sucesión de los alisos 
(fig. 53-24d) . El bosque de piceas se 
desarrolla a expensas dei capital de 
nitrógeno acumulado en el suelo por 
los alisos. Al alterar las propiedades 
dei suelo, las especies de plantas pio- 


/ 

/ 

/ 



Glaciar McBride en retroceso 


▲ Fig. 53-23. Un glaciar en retroceso en el sudeste de Alaska. Las líneas punteadas indi- 
can la recesión dei glaciar desde 1760, en función de descripciones históricas. Al retirarse el hielo 
(recuadro) deja morrenas a lo largo dei borde de la bahía, sobre las que se produce la sucesión 
primaria. 


1174 UNiDAD ocho Ecologia 



(b) Etapa de 
Dryas 



(d) La fijación de nitrógeno por Dryas y alisos 
aumenta el contenido de nitrógeno dei suelo. 



(c) Etapa de 
piceas 


▲ Fig. 53-24. Câmbios en la estructura de la comunidad vegetal y en el nitrógeno dei suelo durante la sucesión en la bahía dei Glaciar, 
Alaska. La composición de las especies de plantas cambia de un modo drástico durante la sucesión en la bahía dei Glaciar. 

í 


neras permiten el crecimiento de nuevas especies y éstas, a su 
vez, alteran el ambiente de diversas maneras, contribuyendo 
a la sucesión. 







Evaluación de conceptos 


1. iPor qué un nível alto o bajo de perturbación 
disminuye la diversidad de especies? <>Por qué un nivel 
intermédio de perturbación promueve la diversidad 

cie especies? 

2. ^En qué se diferencian la sucesión primaria y la 
secundaria? 

3. Durante la sucesión, ^cómo facilitan las primeras especies 
la llegada de especies nuevas? 



f sK 


ff: • 


Vécrnse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 






I 


Los factores biogeográficos afectan 
a la bio diversidad de la comunidad 

Las comunidades se diferencian en la cantidad de especies 
que poseen. Dos factores clave que se correlacionan con la 
diversidad de especies en una comunidad son su ubicación 
geográfica y su tamano. En la década de 1850, Charles Darwin 
y Alfred Wallace senalaron que la vida vegetal y animal era más 
abundante y variada en los trópicos que en otras partes de la 
tierra. Darwin y Wallace también observaron que en islas 
pequenas o remotas hay menos cantidad de especies que en 
islas grandes o cercanas a los continentes. Estas observaciones 
implican que los patrones biogeográficos de la biodiversidad 
coinciden con ciertos principios básicos y no son coincidências 
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históricas. Una forma de entender estos patrones a gran escala 
en la diversidad de la vida es examinar las variaciones de los 
gradientes ambientales. 

Gradiente ecuatorial-polar 

Como destacaron Darwin y Wallace, los hábitats tropicales 
mantienen muchas más especies que las zonas templadas y 
polares. Por ejemplo, en un estúdio se descubrió que una zona 
de 6,6 hectáreas (1 hectarea [ha] = 10 000 m 2 ) en Sarawak 
(Malasia) contenía 711 especies de árboles, mientras que una 
parcela de 2 hectáreas de un bosque caduco en Michigan con- 
tenía 10 o 15 especies de árboles. Y en el norte de los Alpes de 
Europa Occidental, un área de más de 2 millones de km 2 , hay 
sólo 50 especies de árboles. Igualmente, hay más de 200 espe- 
cies de hormigas en Brasil, 73 en Iowa y sólo 7 en Alaska. 

Dos factores clave dei gradiente ecuatorial-polar de riqueza 
de especies son la historia evolutiva y el clima. A lo largo de la 
evolución, la diversidad de especies puede aumentar en una 
comunidad, a medida que se producen acontecimientos de 
especiación. Y las comunidades tropicales, por lo general, son 
más antiguas que las comunidades de zonas templadas o pola- 
res. Esta diferencia de edades se debe, en parte, al hecho de 
que la temporada de crecimiento en los bosques tropicales es 
cinco veces más larga que en las comunidades de la tundra de 
zonas de alta latitud. En efecto, el tiempo biológico, esto es, el 
tiempo de especiación, es cinco veces más rápido en los trópi- 
cos que cerca de los polos. Y muchas comunidades de zonas 
polares y templadas han “vuelto a empezaD repetidas veces 
como consecuencia de perturbaciones importantes como la 
glaciación. 

El clima es la causa primaria dei gradiente latitudinal de 
biodiversidad. Los dos factores climáticos que se correlacionan 
con la biodiversidad son la energia solar y la disponibilidad de 
agua. Estos factores se pueden considerar juntos midiendo la 
velocidad de evapotranspiración de la comunidad, la evapora- 
ción de agua dei suelo más la transpiración de agua de las 
plantas. La evapotranspiración real , que está determinada por la 
cantidad de radiación solar, la temperatura y la disponibilidad 
de agua, es mucho mayor en zonas cálidas con abundantes llu- 
vias que en zonas con bajas temperaturas o bajas precipitacio- 
nes. La evapotranspiración potencial , una medida de la 
disponibilidad de energia, pero no de la disponibilidad de 
agua, está determinada por la cantidad de radiación solar y la 
temperatura, y es mayor en regiones de alta radiación solar y 
alta temperatura. La riqueza de especies vegetales y animales 
se correlaciona con las medidas de evapotranspiración (fig. 
53-25) 

Efectos dei área 

En 1807, Alexander von Humbolt describió uno de los pri- 
meros patrones de biodiversidad reconocido, la curva especies- 
área que cuantifica lo que parece obvio: si el resto de los factores 
se mantienen constantes, cuanto mayor sea el área geográfica de 
una comunidad, mayor será el número de especies. La explica- 
ción más probable para este patrón es que las áreas más grandes 
ofrecen una mayor diversidad de hábitat y microhábitat que las 
áreas más pequenas. En biologia conservacionista, el desarrollo 
de curvas especies-área para el taxón clave de una comunidad 
ayuda a los ecólogos a predecir cómo la pérdida potencial de 
algún área de hábitat puede afectar a la biodiversidad de la 
comunidad. 
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▲ Fig. 53-25. Energia, agua y riqueza de especies. 

(a) La riqueza de especies en los árboles de América dei Norte aumen- 
ta de forma más prédecible con la evapotranspiración real, mientras 
que (b) la riqueza de" especies de vertebrados en América dei Norte 
aumenta de forma más predecible con la evapotranspiración potencial. 
Los valores de evapotranspiración se expresan como equivalentes de llu- 
via en milímetros por ano. 


En la figura 53-26 se muestra una curva especies-área de 
las aves reproductoras (aves con poblaciones reproductoras 
en la zona mapeada, en contraposición a las poblaciones 
migratórias). La pendiente indica el grado de aumento de la 
riqueza de especies en el área de la comunidad. Las pendien- 
tes de las distintas curvas especies-área varían, en función dei 
taxón que se estudia y dei tipo de comunidad. Pero el con- 
cepto básico de aumento de la diversidad en un área mayor se 
aplica a una variedad de situaciones, desde el censo de la 
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▲ Fig. 53-26. Curva especies-área de las aves reproductoras de 
América dei Norte. El área y el número de especies se representan en 
escala logarítmica. Los datos varían desde un terreno de 0,2 hectárea 
con 3 especies en Pensilvania hasta la representación de todo el territó- 
rio de los Estados Unidos y Canadá (1,84 mil millones de acres) con 
625 especies. 


diversidad de especies de hormigas de Nueva Guinea hasta la 
cantidad de especies vegetales en islas de distintos tamanos. 
En realidad, la biogeografía de las islas nos brinda algunos de 
los mejores ejemplos de curvas especies-área, como veremos 
a continuación. 

Modelo de equilíbrio insular 

Por su aislamiento y su tamano limitado, las islas represen- 
tan una excelente oportunidad para el estúdio de factores bio- 


geográficos que afectan a la diversidad de especies de las comu- 
nidades. Con el término “islãs” nos referimos no sólo a las islas 
oceânicas, sino también a islas de hábitats sobre los continen- 
tes, como los lagos, los picos de las montarias separados por 
zonas deprimidas o los fragmentos de bosques naturales rode- 
ados por zonas interrumpidas por la actividad humana -en 
otras palabras-, cualquier zona aislada rodeada por un ambien- 
te que no es adecuado para las especies de la “isla”. En la déca- 
da de 1960, los ecólogos americanos Robert MacArthur y E. O. 
Wilson desarrollaron un modelo general de biogeografía de las 
islas, en el que identificaban los determinantes clave de la 
diversidad de especies en una isla con un conjunto de caracte- 
rísticas físicas (fig. 53-27). 

Consideremos una isla oceânica recién formada que recibe 
una colonización de especies de una tierra distante. Dos factores 
determinan el número de especies que eventualmente habitarán 
en la isla: la velocidad de inmigración de nuevas especies bacia 
la isla y la velocidad de extinción de especies en la isla. Hay dos 
características físicas de la isla que afectan a la tasa de inmigra- 
ción y de extinción: su tamano y la distancia a la zona continen- 
tal. Las islas pequenas, por lo general, tienen tasas de 
inmigración más bajas porque los colonizadores potenciales tie- 
nen menos probabilidad de llegar. Por ejemplo, las aves que son 
arrastradas por una tormenta hacia el mar tienen más posibilida- 
des de aterrizar en una isla grande que en una isla pequena. Las 
islas pequenas también tienen mayores tasas de extinción, por- 
que, por lo general, contienen menos recursos y menos diversi- 
dad de hábitat para compartir con las especies colonizadoras. La 
distancia dei continente también es importante; entre dos islas 
dei mismo tamano, la isla más cercana tendrá una mayor tasa de 
inmigración que una isla más alejada. Y debido a su alta tasa de 
inmigración, las islas más cercanas también tienen una menor 
tasa de extinción, porque las colonias que llegan a una isla cer- 
cana ayudan a mantener la presencia de otras especies y así evi- 
tar su extinción. 

En un momento determinado, las tasas de inmigración y 
extinción de una isla están afectadas también por el número de 



(a) Tasa de Inmigración y de extinción. 

El número de especies en equilíbrio en 
una isla representa el balance entre la 
inmigración de nuevas especies y la 
extinción de las especies existentes. 



(b) Efecto dei tamano de la isla. Las islas 
grandes pueden tener un mayor número 
de especies en el equilíbrio que las islas 
más pequenas porque los índices de 
inmigración tienden a ser más altos y los 
índices de extinción más bajos. 



(c) Efecto de la distancia al continente. 

Las islas cercanas tienden a tener un 
mayor número de especies en el equilíbrio 
que las islas más alejadas porque los 
índices de inmigración son mayores y los 
índices de extinción menores. 


▲ Fig. 53-27. Modelo de equilíbrio de la biogeografía de islas. Los triângulos negros representan el número de especies en equilíbrio. 
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especies que ya están presentes. Al aumentar el número de 
especies en la isla, la tasa de inmigración de nuevas especies 
disminuye, porque es menor la probabilidad de que un indi- 
víduo que llegue a la isla represente a una especie que no esté 
ya presente. Al mismo tiempo, cuanto mayor es el número de 
especies que habitan en la isla, más aumentan lás tasas de extin- 
ción en la isla por la mayor probabilidad de exclusión compe- 
titiva. 

Estas relaciones forman el modelo de biogeografía de islas de 
MacArthur y Wilson (véase fig. 53-27). Las tasas de imnigración y 
extinción se trazan en función dei número de especies presentes 
en la isla. Este modelo matemático se denomina modelo de equi- 
líbrio insular porque se alcanzará un equilíbrio cuando la tasa de 
inmigración de especies iguale a la tasa de extinción de especies. 
El número de especies en este punto de equilíbrio se correlacio- 
na con el tamano de la isla y con la distancia de ésta al conti- 
nente. Al igual que cualquier equilíbrio ecológico, este equilíbrio 
de especies es dinâmico; la inmigración y la extinción continúan 
y la composición exacta de especies puede cambiar con el tiem- 
po. 

Los estúdios de MacArthur y Wilson de la diversidad de plan- 
tas y animales en muchas cadenas de islas, incluídas las islas 
Galápagos, avalan la teoria de que la riqueza de especies aumen- 
ta con el tamano de la isla, lo que coincide con la teoria de espe- 
cies-área (fig. 53-28). El recuento de especies también confirma 
la predicción de que el número de especies disminuya cuanto 
más remota es la isla. 



Figura 53-28 

£Cómo se relaciona Ia riqueza con 
el área de especies? 

ESTÚDIO DE CAMPO 


Los ecólogos Robert MacArthur y E. O. 
Wilson estudiaron el número de especies vegetales en las islas 
Galápagos, que varia mucho de tamano, en relación con el área de 
cada isla. 


RESULTADOS 


CONCtUSIÓN 


Los resultados dei estúdio muestran que la 
riqueza de especies vegetales aumenta con el tamano de la isla, lo 
que apoya la teoria de especies-área. 
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En las últimas décadas, el modelo de equilíbrio insular fue 
muy discutido por hacer una sobresimplificación. Sus prediccio- 
nes de equilíbrio en la composición de especies de la comunidac 
puede aplicarse sólo a un número limitado de casos y en perío- 
dos de tiempo más bien cortos, en los que la colonización es e. 
principal proceso que afecta a la composición de las especies. Er. 
períodos más largos, las perturbaciones abióticas, como las tor- 
mentas, los câmbios adaptativos de la evolución y la especiaciór. 
alteran la composición de las especies y la estructura de la comu- 
nidad en las islas. Sin embargo, más allá de su posibilidad de 
aplicabilidad, este modelo es importante porque estimula la dis- 
cusión y la investigación de los efectos dei tamano dei hábitat en 
la diversidad de especies, un tema de vital importância en la bio- 
logia conservacionista. 


Evaluación de conceptos 


. 




■■■■■ 
sT = ' - s : 


1. Resuma las relaciones gene rales entre área y riqueza de 
especies. 

2. Describa dos hipótesis que expliquen por qué la diversi- 
dad de especies es mayor en zonas tropicales que en 
regiones templadas o polares. 

3. Describa cómo influyen el tamano y la distancia al conti- 
nente en la riqueza de especies de una isla. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



Los enfoques contrapuestos 
de la estructura de la comunidad 
son objeto de debate continuo 

Hemos estudiado vários aspectos de la estructura de una comu- 
nidad y de la dive*|idad de especies. ^Cómo podemos explicar 
las especies particulares que se encuentran juntas como miem- 
bros de una comupjdad? Existen dos posturas diferentes acerca 
de este tema planteidas por los ecólogos en las décadas de 1920 
y 1930, en función de observaciones de la distribución de las 
plantas. Describiremos de un modo breve estos argumentos his- 
tóricos porque son precursores de dos modelos de comunidad 
que aún se continúan debatiendo. 

Hipótesis integrada e individualista 

A comienzos dei siglo xx, E E. Clements, dei Carnegie 
Institute of Washington, propuso la hipótesis integrada de la 
estructura de la comunidad. Esta hipótesis describe a la comu- 
nidad como una unión de especies conectadas, asociadas por 
interacciones bióticas obligatorias que hacen que la comuni- 
dad funcione como una unidad integrada, de hecho como un 
superorganismo. Una prueba de la visión integrada es la obser- 
vación de que varias especies de plantas se encuentran juntas 
como grupo. Por ejemplo, los bosques caducos dei noreste de 
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los Estados Unidos incluyen especies determinadas de robles, 
arces, abedules y hayas, y una combinación específica de 
arbustos y enredaderas. 

Poco tiempo después, H. A. Gleason, de la Universidad de 
Chicago, enuncio una visión diferente de la estructura de la 
comunidad. Su hipótesis individualista ilustra una comuni- 
dad de plantas como una combinación al azar de especies en 
una misma zona, debido sólo al hecho de tener necesidades 
abióticas similares, por ejemplo, temperatura, lluvia y tipo de 
suelo. 

Estas dos visiones tan diferentes de la estructura de la 
comunidad, la visión integrada y la individualista, sugieren 
prioridades diferentes en el estúdio de las comunidades bioló- 
gicas. La hipótesis integrada destaca el estúdio de las combi- 
naciones de especies como unidad esencial para comprender 
las interrelaciones y distribuciones de los organismos, mien- 
tras que la hipótesis individualista destaca el estúdio de las 
especies de forma individual. 

Ambas hipótesis reconocen las interacciones interespecíficas 
dentro de la comunidad. Sin embargo, ofrecen perspectivas 
diferentes sobre el modo en que se combinan las especies en la 
comunidad. Las predicciones sobre el modo en que se distri- 
buirán las especies vegetales a lo largo de un gradiente ambien- 
tal, como un cambio gradual en la humedad o temperatura en 
una distancia, son diferentes según cada hipótesis. La hipótesis 
integrada predice que las especies se agruparán en comunida- 
des discretas con limites netos porque la presencia o ausência 
de una especie en particular está determinada por la presencia 
o ausência de otras especies con las que interactúa (fig. 53- 
29a). En cambio, la hipótesis individualista predice que las 
comunidades carecen de limites geográficos netos porque cada 
especie tiene una distribución independiente (esto es, indivi- 
dualista) a lo largo dei gradiente ambiental. En otras palabras, 
cada especie se distribuye de acuerdo a sus intervalos de tole- 
rância de los factores abióticos que varían a lo largo de un gra- 
diente, y las comunidades se modifican de forma constante a lo 
largo dei gradiente, con aparición o desaparición de determi- 
nadas especies (fig. 53-29b). 

En la mayoría de los casos, especialmente donde hay amplias 
regiones caracterizadas por gradientes de variación ambiental, 
la composición de las comunidades vegetales parece estar en 
continuo cambio, y cada especie se distribuye de forma más o 
menos independiente (fig. 53-29c). Por lo general, estas dis- 
tribuciones avalan la teoria de una asociación vaga de las espe- 
cies vegetales sin limites netos. Sin embargo, si se produce un 
cambio brusco de factores clave en el ambiente físico, como el 
tipo de suelo, las comunidades adyacentes quedan delineadas 
por limites netos. Estos limites netos entre comunidades de 
plantas son raros en la naturaleza, pero, como veremos en el 
capítulo 55, el ser humano ha producido muchos limites netos 
artificialmente al alterar el paisaje por medio de la agricultura 
y la forestación. 

Modelo de remache y de redundância 

En la actualidad, los ecólogos aceptan la hipótesis individua- 
lista, pero es discutible su aplicación a los animales en una comu- 
nidad. En 1981, los ecólogos norteamericanos Paul y Anne 
Ehrlich propusieron que las especies de una comunidad son 
como los remaches de las alas de un avión: no son necesarios 
todos los remaches para mantener unidas las alas, pero si alguien 
comenzara a quitar los remaches uno por uno, no nos atrevería- 
mos a volar en ese avión. El modelo de remache de las comuni- 


dades reencarna el modelo integrado que sugirió Clements para 
las comunidades de plantas. Propone que la mayoría de las espe- 
cies de una comunidad se asocian estrechamente con otras espe- 
cies concretas en una red de vida. Así, la disminución o el 
aumento de la abundancia de una especie en la comunidad afec- 
ta a muchas otras especies. 
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Gradiente ambiental 

(temperatura o humedad) 

(a) Hipótesis integrada. Las comunidades son agrupaciones 
separadas de especies particulares que tienen una 
interdependencia y casi siempre se presentan juntas. 
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Gradiente ambiental 

(temperatura o humedad) 

(b) Hipótesis individualista. Las especies se distribuyen en forma 
independiente a lo largo de gradientes y la comunidad no es 
más que la combinación de especies que ocupan una misma 
área por tener necesidades abióticas similares. 


E-£ Ü5 

Z cdÍ 400 
-O o 

CL 

200 
0 

Húmedo-r* Gradiente de humedad ►Seco 

(c) Árboles en las montanas de Santa Catalina. La distribución 
de las especies de árboles en una elevación en las montanas de 
Santa Catalina en Arizona apoya la hipótesis individualista. 

Cada especie de árbol tiene una distribución independiente a lo 
largo dei gradiente, aparentemente de acuerdo a su tolerância a 
la humedad, y las especies que viven juntas en algún punto dei 
gradiente tienen requerimientos físicos similares. La vegetación 
se modifica constantemente a lo largo dei gradiente, y las 
comunidades no tienen limites netos. 


▲ Fig. 53-29. Prueba de las hipótesis integrada e individualista 
de las comunidades. El ecólogo Robert Whittaker probó estas dos 
hipótesis haciendo un gráfico de la abundancia de distintas especies de 
plantas (eje y) a lo largo de gradientes ambientales de factores abióti- 
cos como la temperatura o la humedad (eje x). Cada curva de color 
representa la abundancia de una especie. 
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En 1992, el ecólogo australiano Brian Walker sugirió una 
visión opuesta de las comunidades, el modelo de redundância. 
De acuerdo a este modelo, la mayoría de las especies de una 
comunidad no están asociadas entre sí de un modo estrecho, y la 
red de vida es muy vaga. Un aumento o disminución de una 
especie en una comunidad ejerce poco efecto sobre el resto de las 
especies, que actúan de forma independiente, como sugirió 
Gleason 80 anos antes en su modelo individualista de la comu- 
nidad de plantas. Las especies de una comunidad son redun- 
dantes. Por ejemplo, si desaparece un depredador, otra especie 
depredadora de la comunidad ocupará su lugar para consumir 
una presa determinada. Si desaparece un polinizador de la zona, 
otra especie polinizadora visitará a cada especie particular de 
planta con flores. 

Es importante tener en cuenta que los modelos de remache y 
de redundância, al igual que los modelos integrado e individua- 
lista, representan extremos; la mayoría de las comunidades se 
ubican en un punto intermédio. <;Por qué continua entonces el 
debate que surgió a comienzos dei siglo xx? La principal razón es 
que aún no tenemos suficiente información para responder a la 
pregunta fundamental que formularon Clements y Gleason: ^las 
comunidades son asociaciones vagas de especies o unidades de 
especies muy integradas? Para evaluar completamente estos 


modelos contrapuestos, debemos estudiar el modo en que inte- 
ractúan las especies en la comunidad y cuán estrechas son estas 
asociaciones. Por ejemplo, ^en qué se diferenciaria el impacto 
sobre la comunidad producido por la pérdida de una especie 
clave o de una especie rara que tiene poca influencia sobre la 
estructura de la comunidad? 

Estas preguntas acerca de la estructura de la comunidad sor 
importantes porque son la base de muchos problemas ambienta- 
les actuales, como el modo en que la extinción de una especie. 
en particular, puede afectar al funcionamiento de los ecosiste- 
mas. Volveremos a referimos a estos modelos y a las preguntas 
que surgen de ellos en el capítulo 55. Pero antes veremos la eco- 
logia de los ecosistemas en el capítulo 54. 


Evaluación de conceptos 


1. Describa las hipótesis individualista e integrada de la 
estructura de la comunidad y el modo en que se 
relacionan con los modelos de remache y de redundância. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 




Concepto 


Algunas interacciones de una comunidad son la 
competência, la depredación, el herbivorismo, 
la simbiosis y la enfermedad 

► Las poblaciones están vinculadas por interacciones interespecíficas 
que afectan la supervivencia y la reproducción de las especies que 
participan en la interacción (pp. 1159 - 1160 ). 

► Competência (pp. 1160-1161). La competência interespecífica se 
produce cuando las especies compiten por un recurso escaso. El 
nicho ecológico es la utilización total que hace un organismo de los 
recursos bióticos y abióticos de su ambiente. El principio de exclu- 
sión competitiva establece que dos especies no pueden coexistir en 
la misma comunidad si sus nichos son idênticos. 

I'- Depredación (p. 1161-1162). La depredación se refiere a una 
interacción en la que una especie, el depredador, destruye y devora 
a otra, la presa. La depredación ha dado lugar a distintas adaptacio- 
nes, entre ellas, el mimetismo. 


Interacción 

Competência (-/-) 

Depredación (+/-) 
Herbivorismo (+/-) 
Parasitismo (+/-) 

Mutualismo (+/+) 


Comensalismo (+t§) 


Efectos sobre las especies 
interactuantes 


La interacción puede ser perjudicial para 
ambas especies. 

La interacción es beneficiosa para una 
especie y perjudicial para la otra. 

La interacción es beneficiosa para ambas 
especies. 

Una especie se beneficia de la interacción y 
la otra no se ve afectada. 


influencia considerable sobre las poblaciones y la estructura de 
las comunidades. 


► Herbivorismo (p. 1163). El herbivorismo, una interacción en la 
que un herbívoro se come parte de una planta o un alga, ha llevado 
a la evolución de diversas defensas químicas y mecânicas en las 
especies vegetales y a las consiguientes adaptaciones de las especies 
de herbívoros. 

► Parasitismo (p. 1163). En el parasitismo, un organismo, el pará- 
sito, obtiene sus nutrientes de otro organismo, el huésped, que 
resulta perjudicado en este proceso. El parasitismo ejerce una 


^ Enfermedad (p. 1163). Los efectos de la enfermedad sobre las 
poblaciones y las comunidades son similares a los efectos de los 
parásitos. La mayoría de los patógenos son microscópicos. 

Mutualismo (pp. 1163-1164) Ambas especies se benefician en la 
interacción mutualista. 

Comensalismo (p. 1164). En el comensalismo, una especie se 
beneficia y la otra no resulta afectada. Hay muy pocos casos de 
comensalismo puro. 
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Interacciones interespecíficas y adaptación (p. 1164-1165). 

Hay pocas evidencias de coevolución, como el cambio genético 
recíproco entre poblaciones que interactúan. Sin embargo, la adap- 
tación generalizada de un organismo a otros organismos en su 
ambiente es una característica fundamental de la vida. 


Las especies dominantes y las especies clave ejercen 
fuertes controles sobre la estructura de la 
comunidad 

> Diversidad de especies (p. 1165). La diversidad mide el núme- 
ro de especies en una comunidad -su riqueza de especies- y su 
abundancia relativa. Una comunidad con una abundancia similar 
de especies es más diversa que una comunidad en la cual una o 
dos especies son abundantes y el resto es escaso. 

► Estructura trófica (pp. 1165-1168). La estructura trófica es un 
factor clave en la dinâmica de la comunidad. Las cadenas alimen- 
tarias vinculan los niveles tróficos desde los productores hasta 
los carnívoros superiores. Las cadenas alimentarias ramificadas y 
las interacciones tróficas complejas forman redes alimentarias. La 
hipótesis energética sugiere que 1a longitud de una cadena ali- 
mentaria está limitada por la ineficiência de transferencia de 
energia a lo largo de la cadena. Según la hipótesis de estabilidad 
dinâmica, las cadenas alimentarias largas son menos estables que 
las cadenas cortas. 

► Especies con un gran impacto (pp. 1168-1170). Las especies 
dominantes y las especies clave ejercen un fuerte control sobre la 
estructura de la comunidad. Las especies dominantes son las 
especies más abundantes en una comunidad, y su dominância se 
debe a su gran capacidad competitiva. Las especies clave son 
menos abundantes y ejercen una influencia desproporcionada 
sobre la estructura de la comunidad por su nicho ecológico. Los 
“ingenieros” de ecosistemas, llamados también especies fundado- 
ras, ejercen una influencia sobre la estructura de la comunidad 
por medio de sus efectos sobre el ambiente físico. 

> Control ascendente y descendente (pp. 1170-1171). El mode- 
lo ascendente propone una influencia unidireccional desde nive- 
les tróficos inferiores hacia niveles tróficos superiores, en la que 
los nutrientes y otros factores abióticos son los principales deter- 
minantes de la estructura de la comunidad, incluyendo la abun- 
dancia de productores primários. El modelo descendente 
propone que el control de cada nivel trófico proviene dei nivel 
trófico superior, o sea, que los depredadores controlan a los her- 
bívoros, que, a su vez, controlan a los productores primários. 


Concepto 


Las perturbaciones influyen en la diversidad y en la 
composición de las especies 

► íQué es una perturbación? (pp. 1172-1173). Las evidencias 
sugieren cada vez más que en la mayoría de las comunidades la 
norma es la perturbación y el desequilibrio y no la estabilidad y 
el equilibrio. De acuerdo con la hipótesis de perturbación inter- 
media, un nivel moderado de perturbación puede promover una 


mayor diversidad de especies que un nivel bajo o alto de pertur- 
bación. 

Perturbación humana (p. 1173). El ser humano es el agente 
perturbador más difundido, y su alteración de la comunidad dis- 
minuye la diversidad de especies. El ser humano también evita 
algunas perturbaciones naturales, como los incêndios, que pue- 
den ser importantes para la estructura de la comunidad. 

Sucesión ecológica (pp. 1173-1175). La sucesión ecológica es 
la secuencia de câmbios de la comunidad y dei ecosistema des- 
pués de una perturbación. La sucesión primaria se produce en 
lugares donde no existe suelo inicialmente; la sucesión secunda- 
ria comienza en una zona en la que el suelo se mantuvo despúés 
de la perturbación. Los mecanismos que producen câmbios en la 
comunidad durante una sucesión son la facilitación y la 
inhibición. 


Concepto 


^ fá-, Hzi * : 


Los factores biogeográficos afectan a la 
biodiversidad de la comunidad 

' Gradiente ecuatorial-polar (p. 1176). La riqueza de especies, 
por lo general, declina a lo largo de un gradiente ecuatorial-polar 
y es mayor en los trópicos. La mayor riqueza de especies que se 
observa en los trópicos puede deberse a la edad mayor de los 
ambientes tropicales. El clima también influye en el gradiente de 
biodiversidad por medio de la energia (calor y luz) y el agua. 

► Efectos dei área (pp. 1176-1177). La riqueza de especies se rela- 
ciona de modo directo con el tamano geográfico de una comuni- 
dad, un principio que se formaliza en la curva especies-área. 

► Modelo de equilibrio insular (pp. 1177-1178). La riqueza de 
especies en las islas depende dei tamano de la isla y de su distan- 
cia al continente. Según el modelo de equilibrio de la biogeogra- 
fía de islas, la riqueza de especies en una isla ecológica se 
mantiene en un punto de equilibrio dinâmico, en el cual, las 
nuevas inmigraciones se equilibran con las extinciones. En los 
últimos anos, el modelo de equilibrio insular ha sido 
cuestionado. 


Concepto 


Los enfoques contrapuestos de la estructura de la 
comunidad son objeto de debate continuo 

► Hipótesis integrada e individualista (pp. 1178-1179). Según 
la hipótesis integrac^a, las especies de una comunidad están ence- 
rradas dentro de injferacciones bióticas particulares. La hipótesis 
individualista propone que las comunidades son organizaciones 
laxas de especies iiidependientes que tienen requerimientos abió- 
ticos similares. * 

I> Modelo de remache y de redundância (pp. 1179-1180). El 

modelo de remache sugiere que todas las especies de una comu- 
nidad están vinculadas en una red estrecha de interacciones, de 
modo que la pérdida de una sola especie repercuta fuertemente 
en la comunidad. El modelo de redundância propone que si se 
pierde una especie de la comunidad, otra ocupará su lugar. 



capítulo 53 Ecologia de la comunidad 1181 


www.medicapanamericana.com/campbell encontrará ejercicios interactivos, animaciones, 
eos y preguntas de autoevaluación. 






Autoevalua ción 

1 . Las relaciones alimentarias entre las especies de una comunidad 

determinam 

a. La sucesión secundaria de la comunidad. 

b. El nicho ecológico de la comunidad. 

c. La estmctura trófica de la comunidad. 

d. La curva especies-área de la comunidad. 

e. La riqueza de especies de la comunidad. 

2. El principio de exclusión competitiva establece que: 

a. Dos especies no pueden coexistir en un mismo hábitat. 

b. La competência entre dos especies produce siempre la extinción 
o la emigración de una de ellas. 

c. La competência en una población promueve la supervivencia de 
los individuos mejor adaptados. 

d. Dos especies de una comunidad no pueden coexistir en el 
mismo nicho. 

e. Por lo general, las especies que compiten coevolucionan. 

3. Los depredadores clave mantienen la diversidad de especies en una 

comunidad: 

a. Por exclusión competitiva de otros depredadores. 

b. Por depredación de las especies dominantes de la comunidad. 

c. Permitiendo la inmigración de otros depredadores. 

d. Disminuyendo el número de perturbaciones en la comunidad. 

e. Coevolucionando con su presa. 

4. Las cadenas alimentarias por lo general son cortas porque: 

a. Una sola especie de herbívoros se alimenta de cada especie 
vegetal. 

b. La extinción local de una especie produce la extinción de otras 
especies de su cadena alimentaria. 

c. La mayoría de la energia de un nivel trófico se pierde al pasar al 
nivel superior siguiente. 

d. Las especies depredadoras tienden a tener menor diversidad y 
menor abundancia que las especies presa. 

e. La mayoría de los productores no son comestibles. 

5. De acuerdo al modelo de remache de la estmctura de la 

comunidad: 

a. Las especies comparten una comunidad por tener necesidades 
abióticas similares. 

b. Las comunidades, por lo general, no tienen limites geográficos 
nítidos. 

c. Si una especie desaparece de la comunidad, otra especie asumirá 
su papel. 

d. En una comunidad natural, todas las especies contribuyen a la 
integridad de la misma. 

e. -La dependencia de un tipo de suelo, en particular, mantiene a 

las especies vegetales en una estrecha red dentro de la 
comunidad. 


6. La diversidad de especies de una comunidad: 

a. Aumenta por perturbaciones masivas frecuentes. 

b. Aumenta en condiciones estables sin perturbaciones. 

c. Aumenta por niveles moderados de perturbación. 

d. Aumenta cuando el ser humano interviene y elimina las 
perturbaciones. 

e. Aumenta por perturbaciones intensas producidas por el ser 
humano. 

7. ^Cuál de los siguientes es un ejemplo de mimetismo mülleriano? 

a. Una mariposa que se asemeja a una hoja. 

b. Dos ranas venenosas con patrones de color similares. 

c. Un pequeno pez que tiene manchas que se asemejan a grandes ojos. 

d. Un escarabajo que se asemeja a un escorpión. 

e. Un pez carnívoro cuya lengua se asemeja a un gusano que hace 
de camada para sus presas. 

8. ^Cuál de los siguientes podría considerarse un control descenden- 
te sobre la comunidad de una pradera? 

a. La limitación de la biomasa vegetal por la cantidad de lluvias. 

b. La influencia de la temperatura sobre la competência entre las 
plantas. 

c. La influencia de los nutrientes dei suelo sobre la abundancia de 
césped o de flores silvestres. 

d. Los efectos de la intensidad dei pastoreo de los bisontes sobre 
la diversidad de especies vegetales. 

e. Los efectos de la humedad sobre el ritmo de crecimiento de los 
vegetales. 

9. La hipótesis más plausible para explicar por qué la riqueza de especies 
es mayor en regiones tropicales que en regiones templadas es que: 

a. Las comunidades tropicales son más jóvenes. 

b. Las regiones tropicales tienen mayor disponibilidad de agua y 
niveles más altos de radiación solar. 

c. Las temperaturas cálidas producen una especiación más rápida. 

d. La biodiversidad aumenta al disminuir la evapotranspiración. 

e. Las regiones tropicales tienen altas tasas de inmigración y bajas 
tasas de extinción. 

10. De acuerdo con el modelo de equilibrio de la biogeografía insular, 
la riqueza de especies seria mayor en una isla: 

a. Pequena y remota. 

b. Grande y remoei. 

c. Grande y cerca Ja a un continente. 

d. Pequena y cercam a un continente. 

e. Con un ambiente homogéneo. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 

Interreiación evolutiva 

Explique por qué las adaptaciones de ciertos organismos a la compe- 
tência interespecífica no representan necesariamente instancias de des- 
plazamiento de caracteres. ^Qué debería demostrar un investigador 
acerca de dos especies competitivas para dar un ejemplo convincente 
de desplazamiento de caracteres? 
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Una ecóloga que estudia las plantas dei desierto realizo el siguiente 
experimento. Marcó dos parcelas idênticas, cada una de las cuales 
incluía algunas plantas de artemisa y numerosas flores silvestres anua- 
les pequenas. Encontro las mismas cinco especies de flores silvestres 
en cantidades similares en ambas parcelas. Luego protegió una de las 
plantaciones con un cerco para evitar la entrada de las ratas canguro, 
el depredador de cereales más frecuente en la zona. Después de dos 
anos, en la parcela cercada habían desaparecido cuatro especies de flo- 
res silvestres y una especie había aumentado considerablemente. En la 
parcela control no se observaron câmbios en la diversidad de especies. 
Utilizando el principio de ecologia de la comunidad, proponga una 
hipótesis que permita explicar estos resultados. ^Qué datos adicionales 
apoyarían su hipótesis? 



En 1935, la caza había eliminado a los lobos en todo el território de 
los Estados Unidos, salvo en Alaska. Desde entonces, los lobos están 
protegidos como especie en peligro de extinción, y han emigrado hacia 
el sur desde Canadá y se han establecido en las Montarias Rocosas y en 
la región de los Grandes Lagos dei norte. Los conservacionistas que 
desean acelerar la recuperación de los lobos, los reintrodujeron en el 
Parque Nacional Yellowstone. Los hacendados locales se oponen a la 
introducción de los lobos porque temen que cacen su ganado vacuno 
y sus ovejas. Explique algunas de las razones para la reinserción de 
lobos en el Parque Nacional Yellowstone. ^Qué efectos podría producir 
la reintroducción de lobos en las comunidades ecológicas de la región? 
^Qué se podría hacer para mitigar los conflictos entre los habitantes de 
la zona y los lobos? 




n 


capítulo 53 Ecologia de la comunidad 


1183 



< j" 


Conceptos clave 


54-1 La ecologia de los ecosis temas destaca el flujo 
de energia y los ciclos químicos 

54-2 Los factores físicos y químicos limitan la 
producción primaria en los ecosistemas 

54-3 La transferencia de energia entre niveles 

tróficos tiene una eficiência menor dei 20% 

54-4 Los procesos biológicos y geoquímicos 
movilizan los nutrientes entre las partes 
orgânicas e inorgânicas dei ecosistema 

54-5 La población humana está alterando los ciclos 
químicos de toda la biosfera 


Panorama general 



Ecosistemas, energia y matéria 

n ecosistema está formado por todos los organismos que 
viven en una comunidad y por todos los factores abióti- 
cos con los que éstos interactúan. Los ecosistemas pueden 
variar desde un microcosmos, como el acuario de la figura 54-1, 
hasta un área voluminosa como un lago o un bosque. Al igual que 
lo que ocurre con las poblaciones y las comunidades, los ecosiste- 
mas no tienen limites netos. Las ciudades y las granjas son ejem- 
plos de ecosistemas dominados por el ser humano. Muchos 
ecólogos ven a la biosfera como un ecosistema global, una com- 
posición de todos los ecosistemas locales de la Tierra. 

Independientemente de su tamano, la dinâmica dei ecosistema 
implica dos procesos que no se pueden describir en forma com- 
pleta como procesos y fenómenos de población o comunidades: el 
flujo de energia y los ciclos químicos. La energia ingresa en la 
mayoría de los ecosistemas en forma de luz solar. Los organismos 
autótrofos la convierten en energia química. Luego pasa a los hete- 
rótrofos en los compuestos orgânicos de los alimentos, y se disipa 
en forma de calor. Los elementos químicos, como el carbono y el 
nitrógeno, cumplen un ciclo entre los componentes bióticos y 


Á Fig. 54-1. Un acuario, un ecosistema limitado por un cristal. 


abióticos dei ecosistema. Los organismos fotosintéticos asimilan 
estos elementos en forma de compuestos inorgânicos dei aire, el 
suelo y el agua y los incorporan a moléculas orgânicas, algunas de 
las cuales se consumen por los animales. Los elementos vuelven en 
fonna inorgânica al aire, al suelo y al agua por el metabolismo de 
las plantas y de los animales y por la acción de otros organismos, 
como bactérias y hongos, que descomponen deshechos orgânicos 
y organismos muertos. 

La matéria y la energia se movilizan a través de los ecosiste- 
mas por transferencia de sustancias durante la fotosíntesis y por 
las relaciones alimentarias. Sin embargo, dado que la energia, a 
diferencia de la matéria, no puede ser reciclada, el ecosistema 
debe recibir energia de forma constante de una fuente externa, en 
la mayoría de los casos, el sol. La energia fluye a través de los eco- 
sistemas, mientras que la matéria se recicla en ellos. 

Los recursos críticos para la supervivencia y el bienestar dei ser 
humano, desde el alimento que comemos hasta el oxigeno que res- 
piramos, son productos de los procesos dei ecosistema. En este 
capítulo exploraremos la dinâmica dei flujo de energia y de los 
ciclos químicos envjbs ecosistemas, y consideraremos algunos de 
los impactos de las Atividades humanas sobre estos procesos. 

i^r 

s 


Concepto 


La ecologia de los ecosistemas 
destaca el flujo de energia 
y los ciclos químicos 

Los ecólogos que estudian los ecosistemas consideran al eco- 
sistema un transformador de energia y procesador de matéria. Al 
agrupar a las especies de una comunidad en niveles tróficos de 
relaciones alimentarias (véase cap. 53), podemos seguir la trans- 
formación de la energia en el ecosistema y hacer un mapa de los 
movimientos de los elementos químicos a través de la comuni- 
dad biótica. 
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Ecosistemas y leyes físicas ' 

Debido a que los ecólogos de ecosistemas trabajan en una 
frontera entre los organismos y el ambiente físico, gran parte 
de su análisis de la dinâmica de los ecosistemas deriva de leyes 
de la física y de la química bien establecidas. El principio de 
conservación de la energia, que estudiamos en el capítulo 8, 
establece que la energia no puede crearse ni destruirse, sino 
sólo transformarse. Así, podemos explicar la transferencia de 
energia a través de un ecosistema desde su entrada como 
radiación solar hasta su salida de los organismos en forma de 
calor. Las plantas y otros organismos fotosintéticos convierten 
la energia solar en energia química, pero la cantidad total de 
energia no varia. La cantidad total de energia almacenada en 
moléculas orgânicas más las cantidades reflejadas y disipadas 
en forma de calor debe ser igual al total de energia solar inter- 
ceptada por la planta. Existe un área de la ecologia de ecosis- 
temas que abarca el cômputo de esos presupuestos 
energéticos y el trazado dei flujo de energia a través dei eco- 
sistema para comprender los factores que controlan estas 
transferencias de energia. 

Una consecuencia de la segunda ley de la termodinâmica 
es que las transformaciones de energia no pueden ser dei todo 
eficientes; parte de la energia siempre se pierde en forma de 
calor en todo proceso de conversión (véase capítulo 8). Esta 
idea sugiere que podemos medir la eficiência de la conversión 
de la energia ecológica dei mismo modo que medimos la efi- 
cácia de una bombilla de luz o dei motor de un auto. 

Por último, el flujo de energia en el ecosistema se disipa en 
el espacio en forma de calor, de modo que si el sol no aporta- 
ra energia a la Tierra de modo continuo, los ecosistemas desa- 
pareceríam En cambio, los elementos químicos se reciclan 
continuamente. Un átomo de carbono o de nitrógeno se 
moviliza desde un nivel trófico a otro y, finalmente, a los des- 
componedores y luego el ciclo comienza de nuevo. Los ele- 
mentos no se pierden en una escala global, aunque pueden 
trasladarse desde un ecosistema a otro. La medición y el aná- 
lisis de los ciclos químicos en los ecosistemas y en toda la 


biosfera representa otra área de estúdio en la ecologia de eco- 
sistemas. 

Relaciones tróficas 

Como vimos en el capítulo 53, los ecólogos distribuyen las 
especies en niveles tróficos en función de su principal fuente 
de nutrición y energia. En la figura 54-2 se resumen las rela- 
ciones tróficas en un ecosistema. El nivel trófico que sostiene 
al resto de los niveles lo forman los autótrofos, llamados tam- 
bién productores primários dei ecosistema. La mayoría de los 
autótrofos son organismos fotosintéticos que utilizan la ener- 
gia de la luz para sintetizar hidratos de carbono y otros com- 
puestos orgânicos, que luego utilizan como combustible para la 
respiración celular y como unidades estructurales para su cre- 
cimiento. Las plantas, las algas y los procariontes fotosintéticos 
son los principales autótrofos de la biosfera, aunque en ciertos 
ecosistemas, como las fuentes hidrotermales profundas, los 
productores primários son procariontes quimiosintéticos (véase 
fig. 50-17). 

Los organismos de los niveles tróficos, que están por encima 
de los productores primários, son heterótrofos, que dependen 
en forma directa o indirecta de la producción fotosintética de 
los productores primários. Los herbívoros, que comen plantas 
y otros productores primários, son consumidores primários. 
Los carnívoros que se alimentan de herbívoros son consumi- 
dores secundários, y los carnívoros que se alimentan de otros 
carnívoros son consumidores terciários. Otro grupo impor- 
tante de heterótrofos son los detritívoros. Los detritívoros, o 
descomponedores, son consumidores que obtienen su energia 
de los detritos, formados por matéria orgânica inanimada, como 
los restos de organismos muertos, las heces, las hojas caídas y 
la madera. 

Descomposición 

Los procariontes, los hongos y los animales detritívoros for- 
man el principal vínculo entre los productores primários y los 
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< Fig. 54-2. Panorama de la dinâmica de la 
energia y de los nutrientes en un ecosiste- 
ma. La energia entra en el ecosistema, fluye y 
sale dei mismo. Los nutrientes químicos, en cam- 
bio, se reciclan dentro dei ecosistema. En este 
esquema generalizado, la energia (flechas ana- 
ranjadas) entra como radiación solar, se trans- 
forma en energia química que se transfiere a 
través de la red alimentaria, y sale dei ecosiste- 
ma en forma de calor que se irradia hacia el 
espacio. La mayoría de las transferencias de nu- 
trientes (flechas azules) a través de los niveles 
tróficos produce detritos; los nutrientes luego se 
reciclan y vuelven a los productores primários. 
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▲ Fig. 54-3. Hongos que descomponen un árbol muerto. 


consumidores en el ecosistema. En un bosque, por ejemplo, los 
pájaros se pueden alimentar de lombrices que, a su vez, se ali- 
mentan de restos de hojas y sus procariontes y hongos asociados. 
Aun más importante que esta canalización de recursos desde los 
productores a los consumidores, es el papel que tienen los detri- 
tívoros que permiten que los elementos químicos lleguen a los 
productores. 

Los detritívoros descomponen las sustancias orgânicas en el 
ecosistema y trasladan los elementos químicos en forma de sus- 
tancias inorgânicas a reservo rios abióticos, como el suelo, el agua 
y el aire. Los productores luego reciclan estos elementos en com- 
puestos orgânicos. Así, todos los organismos realizan algún tipo 
de descomposición, como, por ejemplo, la degradación de molé- 
culas orgânicas en la respiración celular. Pero los principales des- 
componedores dei ecosistema son los procariontes y los hongos, 
que secretan enzimas que digieren las sustancias orgânicas; estos 
descomponedores luego absorben los productos de la degrada- 
ción (fig. 54-3) La descomposición que realizan los procarion- 
tes y los hongos constituye la mayor parte de la conversión de las 
sustancias orgânicas de todos los niveles tróficos en compuestos 
inorgânicos que los productores primários pueden utilizar. Así se 
cierra el ciclo químico dei ecosistema. La mayoría de los detrití- 
voros no son visibles para el ojo humano, por lo que la descom- 
posición es un proceso ecológico que no se aprecia. Pero si cesara 
este proceso, terminaria toda la vida sobre la tierra porque se acu- 
mularían detritos y se agotaría el abastecimiento de ingredientes 
orgânicos para la formación de nuevas sustancias orgânicas. 

1186 UNIDAD ocho Ecologia 



1. <>Por qué nõs referimos a la transferencia de energia en el 
ecosistema como flujo de energia y no como ciclo de la 
energia? 


2. (jCómo explica la segunda ley de la termodinâmica que el 
abastecimiento de energia en el ecosistema debe ser 
constante? 

3. ^De qué manera los detritívoros son esenciales para 
mantener el ecosistema? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



Concepto 


Los factores físicos y químicos 
limitan la producción primaria 
en los ecosistemas 

La cantidad de energia lumínica que se convierte en energia 
química (compuestos orgânicos) por acción de los autótrofos 
durante un determinado período es la producción primaria dei 
ecosistema. Este producto de la fotosíntesis es el punto de parti- 
da de estúdios dei metabolismo dei ecosistema y dei flujo de 
energia. 

Balance de energia dei ecosistema 

La mayoría de los productores utilizan la energia lumínica 
para sintetizar moléculas orgânicas, que luego se degradan y 
generan ATP (véase cap. 10). Los consumidores adquieren sus 
combustibles orgânicos de segunda mano (o de tercera o cuarta 
mano) por medio de redes alimentarias como la de la figura 53- 
13. Por lo tanto, el grado de producción fotosintética establece el 
limite de gasto de energia de todo el ecosistema. 


Balance global de energia 

Cada dia llegan a la tierra unos 10 22 joules de radiación solar 
(1 J = 0,239 cal). Esta energia es suficiente como para abastecer 
las demandas de tod* la población humana durante unos 25 
anos, según el nivel d%, consumo dei ano 2004. Como se descri- 
be en el capítulo 50, la intensidad de la energia solar que llega a 
la tierra y a su atmosfera varia con la latitud; la mayor se produ- 
ce en los trópicos. La mayor parte de la radiación solar se absor- 
be, se dispersa o se refleja en la atmosfera, según las variaciones 
de la capa de nubes y de la cantidad de polvo en el aire en cada 
región. La cantidad de radiación solar que, por último, llega a la 
superficie de la tierra limita la producción fotosintética dei eco- 
sistema. 

Gran parte de la radiación solar que llega a la superficie 
terrestre termina en el suelo o en masa de agua que absorben o 
reflejari la energia. Sólo una pequena fracción impacta en las 
hojas de las plantas, en las algas y en los procariontes fotosin- 
téticos, y una mínima parte de ésta tiene una longitud de onda 
adecuada para la fotosíntesis. De la luz visible que llega a los 
organismos fotosintéticos, sólo cerca dei 1% se convierte en 
energia química por fotosíntesis, aunque este rendimiento varia 








según el tipo de organismo, el nivel de luz y otros factores. Si 
bien la fracción de radiación solar total que se utiliza para la 
fotosíntesis es muy pequena, los productores primários de la tie- 
rra crean colectivamente unos 170 mil millones de toneladas de 
sustancias orgânicas al ano. 

Producción primaria bruta y neta 

La producción total de un ecosistema se conoce como pro- 
ducción primaria bruta (PPB): la cantidad de energia lumínica 
que se convierte en energia química por fotosíntesis por unidad 
de tiempo. No toda esta producción se almacena como sustan- 
cias orgânicas en las plantas en crecimiento, porque la planta uti- 
liza algunas de las moléculas como combustible para su propia 
respiración celular. La producción primaria neta (PPN) es igual 
a la producción primaria bruta menos la energia utilizada por los 
productores primários para la respiración (R): 

PPN = PPB - R 

Para los ecólogos, la producción primaria neta es la medida 
clave porque representa la energia química almacenada que esta- 
rá disponible para los consumidores en el ecosistema. Por ejem- 
plo, en los bosques, la producción primaria neta puede ser sólo 
una cuarta parte de la producción primaria bruta. Los árboles 
deben utilizar la respiración para mantener una gran masa de 
troncos, ramas y raíces; se utiliza más energia en la respiración 
de los bosques que en las comunidades de plantas herbáceas y de 
cultivos. 


La producción primaria neta se puede expresar como ener- 
gia por unidad de área por unidad de tiempo Q/mVano) o 
como biomasa (peso) de vegetación que se agrega al ecosiste- 
ma por unidad de superficie por unidad de tiempo (g/m 2 /ano) 
(la biomasa, por lo general, se expresa como el peso seco de las 
sustancias orgânicas porque las moléculas de agua no poseen 
energia utilizable y el contenido de agua de la planta varia en 
•períodos cortos de tiempo). La producción primaria neta de 
un ecosistema no debe confundirse con la biomasa total de autó- 
trofos fotosintéticos presentes en un determinado momento, 
esta medida se llama cosecha en pie. La producción primaria 
neta es la cantidad de biomasa nueva que se agrega en un perí- 
odo de tiempo determinado. Un bosque puede tener una gran 
cantidad de biomasa de cosecha en pie, pero su producción 
primaria neta puede ser menor que la de algunas praderas, 
que no acumulan vegetación porque los animales consumen 
rápidamente las plantas y también porque ciertas plantas son 
anuales. 

La producción primaria neta es diferente en los distintos eco- 
sistemas. Cada ecosistema contribuye de manera diferente a la 
producción primaria neta total de la tierra (fig. 54-4). Las selvas 
tropicales están entre los ecosistemas terrestres más productivos 
y contribuyen con una gran parte de la producción primaria neta 
dei planeta. Los estuários y los arrecifes de coral también tie- 
nen una gran producción primaria neta, pero su contribución 
total a la producción primaria neta global es relativamente peque- 
na porque estos ecosistemas cubren sólo una décima parte de la 
zona cubierta por las selvas tropicales. La contribución dei océa- 
no abierto a la producción primaria neta es mayor que la de cual- 
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A Fig. 54-4. Producción primaria neta en los distintos ecosistemas. La extensión geográfica (a) y la producción primaria neta por unidad de 
superficie (b) de los distintos ecosistemas determina su contribución total a la producción primaria neta dei mundo (c). 


capítulo 54 Ecosistemas 1187 





► Fig. 54-5. Producción primaria neta 
anual por regiones de la Tierra. Esta ima- 
gen se basa en datos captados por satélites, 
como la densidad de clorofila. El color violeta 
claro indica las zonas de menor producción 
primaria neta y el incremento de la produc- 
ción primaria neta se indica en el siguiente 
orden: violeta oscuro, azul claro, verde oscuro, 
verde claro, amarillo, anaranjado y rojo. Los 
datos de los océanos son valores promedio 
entre 1978 y 1983. Los datos continentales 
son valores promedio entre 1982 y 1990. 
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quier otro ecosistema, pero esto se debe a su gran tamano, ya que 
la producción primaria neta por unidad de superfície es relativa- 
mente baja. 

Las imágenes por satélite nos permiten estudiar los patrones 
globales de producción primaria. Estos mapas nos muestran la 
poca producción que tienen la mayoría de los océanos por unidad 
de superfície, en contraste con la alta producción de las selvas tro- 
picales. Los ecosistemas terrestres, en su totalidad, contribuyen 
con dos tercios de la producción primaria neta global y los eco- 
sistemas marinos con un tercio (fig. 54-5) 

^Qué controla o limita la producción primaria en el ecosiste- 
ma? Para formular esta pregunta de otra manera, ^qué factores 
podríamos modificar para aumentar o disminuir la producción 
primaria en un ecosistema? Estudiaremos a continuación los fac- 
tores que limitan la producción primaria en los ecosistemas acuá- 
ticos. 

* K 

Producción primaria en ecosistemas marinos 
y de agua dulce 

En los ecosistemas acuáticos (marinos y de agua dulce), la luz 
y los nutrientes son importantes en el control de la producción 
primaria. 

Limitación de la luz 

La radiación solar impulsa la fotosíntesis, por lo que podría- 
mos suponer que la luz es una variable clave en el control de la 
producción primaria en los océanos. En efecto, la profundidad 
de la entrada de luz afecta a la producción primaria en la zona 
fótica de un océano o de un lago (véase fig. 50-16). Más de la 
mitad de la radiación solar se absorbe en el primer metro de agua. 
Incluso en aguas ‘límpidas”, sólo el 5 al 10% de la radiación 
puede llegar a una profundidad de 20 m. 

Si la luz es la principal variable que limita la producción pri- 
maria en el océano, podríamos suponer que la producción aumen- 
taria a lo largo de un gradiente desde los polos hacia el ecuador, 
que recibe la mayor intensidad de luz. Sin embargo, podemos ver 
en la figura 54-5 que no existe este gradiente. Algunas zonas tro- 
picales y subtropicales son muy poco productivas, y otras zonas 
oceânicas de alta latitud son relativamente productivas. Por lo 
tanto, la producción primaria en el océano debe estar influida 
por otro factor. 


Limitación de los nutrientes 

Los nutrientes limitan la producción primaria más que la 
luz, en distintas regiones geográficas de océanos y lagos. Un 
nutriente limitante es el elemento que se debe agregar para 
aumentar la producción en un área en particular. El nutriente 
que limita la producción marina, con mayor frecuencia, es el nitró- 
geno o el fósforo. Las concentraciones de estos nutrientes son 
muy bajas en la zona fótica, en la que vive el fitoplâncton; iro- 
nicamente, son más abundantes en aguas profundas, donde hav 
demasiada oscuridad como para que pueda realizarse la foto- 
síntesis. 

Como detallamos en la figura 54-6, los experimentos de 
enriquecimiento de nutrientes confirmaron que el nitrógeno limi- 
ta el crecimiento dei fitoplâncton en la costa sur de Long Island, 
en Nueva York. Las aplicaciones prácticas de este trabajo inclu- 
yen la prevención de un aumento de algas debido a la conta- 
minación que fertiliza al fitoplâncton. La eliminación de 
fosfatos de las aguas cloacales no ayudará a resolver el proble- 
ma dei brote de algas si no se controla también la contamina- 
ción de nitrógeno. 

Sin embargo, grandes áreas dei océano tienen baja densidad 
de fitoplâncton a pesar de tener una concentración de nitrógeno 
relativamente alta.^or ejemplo, las aguas dei Mar de los Sargazos. 
una zona subtropicgj dei Océano Atlântico, son unas de las más 
transparentes dei mundo por su baja densidad de fitoplâncton. 
En una serie de experimentos de enriquecimiento de nutrientes 
se descubrió que, en este caso, la disponibilidad de hierro como 
micronutriente es la que limita la producción primaria (cuadro 
54-1). 

Esta prueba de que el hierro limita la producción en algunos 
ecosistemas oceânicos indujo a los ecólogos marinos a realizar 
vários experimentos de campo a gran escala en el Océano Pacífico 
durante las dos últimas décadas. Por ejemplo, en un estúdio, los 
investigadores esparcieron concentraciones bajas de hierro 
disuelto en 72 km 2 dei océano y luego midieron el cambio en la 
densidad dei fitoplâncton en un período de siete dias. Se produ- 
jo un florecimiento masivo dei fitoplâncton, con un aumento de 
27 veces en la concentración de clorofila en muestras de agua de 
zonas estudiadas. 

dPor qué las concentraciones de hierro son naturalmente bajas 
en algunas regiones oceânicas? El polvo arrastrado por el viento 
desde la zona continental es el primer proceso que lleva hierro al 
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Figura 54-8 


tCuál es el nutriente que limita la producción de fitoplâncton en la costa de Long Island? 


EXPERIMENTO 


La contaminación procedente de criaderos de 
patos concentrados cerca de la bahía Moriches aporta nitrógeno y 
fósforo al agua de la costa de Long Island. Los investigadores culti- 
varon el fitoplâncton Nannochloris atomus en agua obtenida de 
varias bahías. 


Costa de Long Island, Nueva York. 

Los números en el mapa indican las 
estaciones de recolección de datos. 
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RESULTADOS 


La abundancia de fitoplâncton es paralela a la abundancia de fósforo en el agua (a). El nitrógeno, sin embargo, se capta de 
forma inmediata por las algas, y no se encuentra nitrógeno libre en las aguas costeras. El agregado de amoníaco (NH 4 + ) produjo un gran creci- 
miento de fitoplâncton en el agua de la bahía, pero el agregado de fosfato (P0 4 3+ ) no indujo el crecimiento de algas (b). 
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(b) Respuesta dei fitoplâncton al enriquecimiento de nutrientes 






CONCLÜSION 


La adición de fósforo, que ya se encontraba en grandes cantidades, no tuvo ningún efecto sobre el crecimiento de 
Nannochloris , mientras que la adición de nitrógeno aumento notablemente la densidad de algas. Los ecólogos concluyeron que, en este ecosis- 
tema, el nutriente limitante dei crecimiento dei fitoplâncton es el nitrógeno 


Cuadrp ' 54 - 1 . Experimento de enriquecimiento 

de nutrientes en muestras 
dei Mar de los Sargazos 


Nutrientes anadidos 

Captación relativa de 

al cultivo experimental 

14 C en los cultivos* 

Ninguno (control) 

1,00 

Nitrógeno (N) + fósforo (P) solamente 

1,10 

N + P + metales (excluyendo hierro) 

1,08 

N + P + metales (incluyendo hierro) 

12,90 

N + P + hierro 

12,00 

* La captación relativa de 14 C en los cultivos mide la producción primaria. 

Datos obtenidos de Menzel y Ryther, Deep Sea Research (1961): 276-281. 


X* 

J 

t" 

océano, y en la zona^central dei Océano Pacífico y dei Océano 
Atlântico llega poco polvo. 

El factor hierro en los ecosistemas marinos se relaciona 
con el factor nitrógeno. En lugares donde el hierro es limi- 
tante, anadir hierro estimula el crecimiento de cianobacterias 
fijadoras de oxigeno, que convierten el N 2 atmosférico en 
compuestos nitrogenados (véase cap. 27). Estos nutrientes 
nitrogenados, a su vez, estimulan la proliferación de fitoplânc- 
ton eucariótico. Esta relación se puede resumir de la siguiente 
manera: 

Hierro Cianobacterias Fijación de nitrógeno — » 

Producción de fitoplâncton 

En zonas de surgencias, donde hay un desplazamiento de aguas 
profundas ricas en nutrientes hacia la superfície dei océano, la 
producción primaria es excepcionalmente alta. Esto refuerza la 
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A Fig. 54-7. Eutroficación experimental de un lago. En 1974 se 
separo la cuenca alejada de la cuenca cercana de este lago por una 
cortina de plástico. Se fertilizo la cuenca alejada con fuentes inorgâ- 
nicas de carbono, nitrógeno y fósforo. En dos meses, la cuenca ferti- 
lizada se cubrió de un brote de cianobacterias, que se ven de color 
blanco en la fotografia. La cuenca cercana, tratada sólo con carbono 
y nitrógeno, no presentó câmbios. En este caso, el fósforo fue el 
nutriente limitante clave, y su adición estímulo el crecimiento explosi- 
vo de las cianobacterias. 


hipótesis de que la disponibilidad de los nutrientes determina la 
producción primaria marina. El suministro estable de nutrientes 
estimula el crecimiento de la población de fitoplâncton que 
forma la base de la red alimentaria marina; por lo tanto, las zonas 
de surgencias son las principales ubicaciones pesqueras. Las 
principales áreas de surgencias están en el Océano Antártico y en 
las aguas costeras .de Perú, Califórnia y en zonas de África 
Occidental. 

La limitación de nutrientes también es frecuente en lagos de 
agua dulce. Durante la década de 1970, los científicos, entre ellos, 
David Schindler de la Universidad de Alberta, Canadá, notaron 
que el derrame de aguas cloacales y de fertilizantes provenientes de 
haciendas y jardines agregaba grandes cantidades de nutrientes a 
los lagos. En muchos lagos, las comunidades de fitoplâncton que 
estaban dominadas por diatomeas o algas verdes fueron reempla- 
zaclas por cianobacterias. Este proceso, conocido como eutrofica- 
ción (dei griego eutrophos , bien nutrido), tiene un intervalo amplio 
de impactos ecológicos, entre ellos, la eventual pérdida de todas las 
especies de peces dei lago, salvo las más resistentes (véase fig. 50- 
17). Para controlar la eutroficación es necesario conocer cuáles son 
los nutrientes contaminantes que permiten el crecimiento de las 
cianobacterias; el nitrógeno pocas veces es el factor limitante de 
la producción primaria en los lagos. Schindler realizo una serie 
de experimentos en lagos que determinaron que el fósforo es el 
nutriente que limita el crecimiento de las cianobacerias (fig. 54- 
7). Su investigación produjo el uso de detergentes sin fosfato y 
otras modificaciones de la calidad dei agua. 

Producción primaria en ecosistemas 
terrestres y pantanosos 

A gran escala geográfica, la temperatura y la humedad son 
los factores clave que controlan la producción primaria en los 


ecosistemas terrestres y en terrenos pantanosos. Como vemos 
en la figura 54-3b, las selvas tropicales, con sus condiciones 
cálidas y húmedas que promueven el crecimiento de las plan- 
tas, son los ecosistemas terrestres más productivos. En cam- 
bio, los ecosistemas terrestres de baja producción son secos, 
como los desiertos, que reciben pocas precipitaciones -o frios 
y secos- por ejemplo, la tundra dei ártico. Entre estos dos 
extremos se encuentran el bosque templado y la pradera, que 
son ecosistemas con clima moderado y niveles de producción 
intermédios. Este contraste de climas se puede representar 
midiendo la evapotranspiración real, que es la cantidad de 
agua transpirada por las plantas y evaporada de un paisaje, 
que, por lo general, se mide en milímetros. La evapotranspi- 
ración real aumenta con el incremento de precipitaciones en 
una región y con la cantidad de energia solar disponible para 
producir evaporación y transpiración. En la figura 54-8 se 
muestra la relación positiva que existe entre la evapotranspi- 
ración real y la producción primaria neta en ecosistemas 
seleccionados, desde una zona de arbustos en un desierto 
hasta una selva tropical. 

En una escala más local, los nutrientes minerales dei suelo 
pueden desempenar un papel fundamental en la limitación de 
la producción primaria en ecosistemas terrestres y pantanos. La 
producción primaria elimina los nutrientes dei suelo, a veces, 
con mayor rapidez con la que son reemplazados. En algunos 
casos, una deficiência de un solo nutriente puede retrasar o 
detener el crecimiento vegetal. Es p oco probable que todos los 
nutrientes se agoten de forma simultânea. Si existe un nutriente 
que es limitante de la producción, la adición de otro nutriente no 
limitante que escasea, no estimulará la producción. Por ejemplo, 
si el nitrógeno es el nutriente limitante, la adición de fósforo no 
estimulará la producción. El nitrógeno adicional actuará como 
estimulante hasta que algún otro nutriente -por ejemplo, el fós- 
foro- pase a ser limitante (fig. 54-9). El nitrógeno y el fósforo 
son casi siempre los nutrientes limitantes de la producción 
terrestre y de pantanos. 

Los estúdios que relacionan los nutrientes con la producción 
primaria tienen aplicaciones prácticas en la agricultura. Los agri- 
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A Fig. 54-8. Evapotranspiración real (temperatura y humedad) 
en relación a la producción primaria neta terrestre en ecosiste- 
mas seleccionados. 


1190 UNiDAD ocho Ecologia 




Concepto 


Figura 54-9 >■ 

*Cuál es el nutriente Hmitante en la 
marisma salada de la bahía de Hudson, el fósforo 
o el nitrógeno? 


EXPERIMENTO 


En el verano de 1980, los investigadores divi- 
dieron los terrenos experimentales de la marisma salada en cuatro 
grupos: en el primer grupo agregaron fósforo, en el segundo nitró- 
geno, en el tercero fósforo y nitrógeno, y en el cuarto grupo, el 
grupo control, no se agregaron fertilizantes. 


RESULTADOS 


El agregado de nitrógeno 
(N) refuerza la producción 
primaria neta. 
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1) Los terrenos experimentales que 
recibieron sólo fósforo (P) no 
superaron la producción de los terrenos 
control no fertilizados. 


CONCLU.S1ÓN 


— Estos experimentos de enriquecimiento de 
nutrientes confirmaron que el nitrógeno es el nutriente limitante 
dei crecimiento de las plantas en esta marisma salada. 


cultores aumentan al máximo el rendimiento de sus cultivos uti- 
lizando fertilizantes que poseen un equilibrio adecuado de 
nutrientes para el suelo local y el tipo de cultivo. 


Evaluación de conceptos 
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. iJPor qué solo una pequena porción de la energia solar 
que llega a la atmosfera es almacenada por los 
productores primários? 

<>Cómo pueden determinar los ecólogos experimental- 
mente el íactor limitante de la producción primaria en 
un ecosistema? 

<>Por qué el océano abierto representa casi el 25% de la 
producción primaria de la Tierra a pesar de que su índice 
de producción primaria es más bien bajo? 

iPor qué la producción primaria neta de un ecosistema es 
menor que su producción primaria bruta? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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La transferencia de energia entre 
niveles tróficos tiene una 
eficiência menor dei 20% 

La cantidad de energia química contenida en los alimentos 
de los consumidores que pasa a formar parte de su biomasa 
nueva durante un período de tiempo determinado se deno- 
mina producción secundaria dei ecosistema. Consideremos 
la transferencia de sustancias orgânicas desde los producto- 
res primários a los herbívoros, los consumidores primários. 
En la mayoría de los ecosistemas, los herbívoros consumen 
sólo una pequena parte dei material producido por las plan- 
tas. Y no pueden digerir todas las sustancias vegetales que 
ingieren , como podremos ver si caminamos por una granja. 
Gran parte de la producción primaria no se utiliza por los 
consumidores. Analicemos este proceso de transferencia de 
energia más de cerca. 

Eficiência de producción 

Examinemos en primer lugar la producción secundaria en 
un organismo individual: una oruga. Cuando la oruga se ali- 
menta de la hoja de una planta, sólo utiliza 33 J de 200 J (48 
cal), o una sexta parte de la energia de la hoja, para su produc- 
ción secundaria o crecimiento (fig. 54-10). La oruga utiliza 
parte de la energia restante para la respiración celular y el resto 
lo elimina en las heces. La energia contenida en las heces per- 
manece en el ecosistema, y será consumida por los detritívoros. 
La energia que la oruga utiliza para su respiración, sin embar- 
go, sale dei ecosistema en forma de calor. Por ese motivo habla- 



Crecimiento (biomasa nueva) 


▲ Fig. 54-10. Partición de la energia en un eslabón de la cadena 
alimentaria. La oruga utiliza menos dei 17% de su alimento para pro- 
ducción secundaria (crecimiento). 
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mos de flujo de la energia y no de ciclo de la energia en el eco- 
sistema. Sólo la energia química almacenada por los herbívoros 
como biomasa (por medio dei crecimiento y la producción de 
descendencia) está disponible para usos de alimento para los 
consumidores secundários. 

El ejemplo de nuestra oruga se basa en el tejidq de. la hoja que 
ésta consume, pero no se refiere a la sustancia de la planta que 
no se come. La mayor parte de la producción primaria neta, en 
realidad, no se consume por los herbívoros y no se convierte en 
producción secundaria. Esto lo atestigua el verdor de la mayoría 
de los paisajes terrestres. 

Podemos medir la eficiência de los animales como transfor- 
madores de energia utilizando la siguiente ecuación: 


Consumidores 

terciários 

Consumidores 

secundários 

i 



10 J 


100 J 


Consumidores 

primários 


Productores 

primários 





1 000 J 





10 000 J 


Producción secundaria neta 

Eficiência de producción = 

Asimilación de la producción primaria 

La producción secundaria neta es la energia almacenada 
en la biomasa representada por el crecimiento y la reproduc- 
ción. La asimilación consiste en la energia total captada y uti- 
lizada para el crecimiento, la reproducción y la respiración. La 
eficiência de producción, por lo tanto, es la fracción de ener- 
gia almacenada en el alimento que no se utiliza en la respira- 
ción. En el caso de la oruga de la figura 54-10, la eficiência de 
la producción es dei 33%; 67 J de 100 J de la energia asimila- 
da se utilizan para la respiración (la energia perdida en sustan- 
cias no digeridas que se eliminan en las heces no se considera 
en la asimilación). Las aves y mamíferos poseen una eficiência 
baja de producción, de un intervalo dei 1-3%, porque utilizan 
gran parte de la energia para mantener una temperatura corpo- 
ral constante. Los peces, que son ectotermos (véase cap. 40), 
tienen una eficiência de producción de alrededor dei 10%. Los 
insectos son aun más eficientes, con una eficiência de produc- 
ción dei 40%. 

Eficiência trófica y pirâmides ecológicas 

Pasemos ahora de la eficiência de producción de consumido- 
res individuales al flujo de energia a través de niveles tróficos 
completos. 

La eficiência trófica es el porcentaje de producción que se 
transfiere de un nivel trófico al siguiente. La eficiência trófica 
siempre debe ser menor que la eficiência de producción por- 
que tiene en cuenta no sólo la energia perdida en la respiración 
y contenida en las heces, sino también la energia de las sus- 
tancias orgânicas en el nivel trófico inferior que no es consu- 
mida por el nivel trófico siguiente. La eficiência trófica varia 
entre un 5 y un 20%, según el tipo de ecosistemas. En otras 
palabras, el 80-95% de la energia disponible en un nivel trófi- 
co no se transfiere al nivel siguiente. Y esta perdida se multi- 
plica a lo largo de la cadena alimentaria. Por ejemplo, si el 10% 
de la energia se transfiere desde los productores primários a 
los consumidores primários, y el 10% de esa energia, a su vez, 
se transfiere a consumidores secundários, solo un 1% de la 
producción primaria neta llega a los consumidores secundá- 
rios (10% dei 10%). 

Pirâmides de producción. Esta pérdida de energia que se 
produce en cada transferencia dentro de una cadena alimenta- 
ria se puede representar mediante una pirâmide de producción 
neta , en la que los niveles tróficos se apilan en bloques for- 
mando la base de la pirâmide los productores primários (fig. 


1 000 000 J de luz solar 

▲ Fig. 54-11. Pirâmide ideal de producción neta. Este ejemplo 
se basa en una eficiência trófica dei 10% para cada eslabón de la 
cadena alimentaria. Observe que los productores primários transfor- 
man sólo un 1% de la energia solar que reciben en producción pri- 
maria neta. 


54-11). El tamano de cada bloque es proporcional a la pro- 
ducción neta de cada nivel trófico, expresada en unidades de 
energia. 

Pirâmides de biomasa. En la pirâmide de biomasa se puede 
representar una consecuencia ecológica importante de los bajos 
niveles tróficos de eficiência. Cada nivel de la pirâmide representa 
la cosecha en pie (el peso seco total de todos los organismos) en 
un nivel trófico. La mayoría de las pirâmides de biomasa se 
estrechan bruscamente desde los productores primários en la 
base hasta los carnívoros dei nivel superior, porque la transfe- 
rencia de energia entre niveles tróficos es ineficiente (fig. 54- 
12a). Sin embargo, ciertos ecosistemas acuáticos tienen 
pirâmides de biomasa invertidas: los consumidores primários 
superan a los productores (fig. 54-1 2b). Estas pirâmides de 
biomasa invertidas existen porque los productores -el fito- 
plâncton- crecen, se reproducen y son consumidos por el zoo- 
plancton con tanta rapidez que nunca llegan a formar una 
población o cultivo ^êtable de gran tamano. En otras palabras, 
el fitoplâncton tiene ún tiempo de recambio breve, lo que sig- 
nifica que la biomasaCâe la cosecha en pie es pequena en com- 
paración con su proâucción: 

Biomasa de la cosecha en pie (mg/m 2 ) 

Tiempo de recambio = 

Producción (mg/m 2 /día) 

El fitoplâncton continua reemplazando su biomasa a una 
velocidad rápida, de modo que puede sostener una biomasa de 
zooplancton mayor que la de su propia biomasa. No obstante, 
dado que la producción dei fitoplâncton es mucho mayor que la 
dei zooplancton, la pirâmide de producción de este ecosistema es 
mayor en su base, como la de la figura 54-11. 

Pirâmides de números. La pérdida progresiva de energia 
a lo largo de una cadena alimentaria limita la masa total de 
los carnívoros dei nivel superior que puede haber en el eco- 
sistema. Sólo un 0,1% de la energia química absorbida en la 
fotosíntesis puede fluir a través de una red alimentaria hasta 
un consumidor terciário, como una serpiente, un halcón o un 
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▲ Fig. 54*12. Pirâmides de biomasa (cosecha en pie). Los núme- 
ros indican el peso seco (g/m 2 ) de todos los organismos de un nivel 
trófico. 


tiburón (véase fig. 54-11). Esto explica por qué la mayoría de 
las redes alimentarias incluyen sólo cuatro o cinco niveles tró- 
ficos (véase cap. 53). 

Existen situaciones en las cuales muchos consumidores 
pequenos se alimentan de productores primários más gran- 
des, como en el caso de insectos que se alimentan de los 
árboles. Pero, en la mayoría de los casos, los depredadores 
son más grandes que sus presas. Así, los depredadores dei 
nivel superior, por lo general, son animales grandes. En con- 
secuencia, la biomasa limitada en la cima de una pirâmide 
ecológica se concentra en un número más bien pequeno de 
individuos grandes. Este fenómeno se refleja en una pirâmide 
de números, en la que el tamano de cada bloque es propor- 
cional al número de organismos individuales presentes en ese 
nivel trófico (fig. 54-13). Dado que las poblaciones de 


Nivel trófico 


Consumidores terciários 
Consumidores secundários 
Consumidores primários 
Productores primários 



Número de organismos 
individuales 


3 

354 904 
708 624 
5 842 424 


▲ Fig. 54-13. Pirâmide de números. En un campo de pasto azul de 
Michigan, un ecosistema basado en la producción de casi 6 millones de 
plantas mantiene sólo a tres carnívoros dei nivel superior. 


depredadores superiores son pequenas, y que los animales 
pueden estar muy espadados en su hábitat, muchos depre- 
dadores están en riesgo de extinción (igual que por las con- 
secuencias evolutivas de las poblaciones de pequeno tamano 
que explicamos en el capítulo 23). 

La dinâmica dei flujo de energia a través de los ecosistemas 
tiene consecuencias importantes para la población humana. La 
carne es una forma relativamente ineficaz de obtener el pro- 
ducto de la fotosíntesis en el alimento. El ser humano obtiene 
muchas más calorias alimentándose de cereales, como consu- 
midor primário, que procesando la misma cantidad de cerea- 
les a través de otro nivel trófico, al comer carne de animales 
herbívoros (carne de vaca, de aves, de cerdo, de cordero o 
peces de cultivo). La agricultura podría alimentar con êxito a 
muchas más personas en el mundo y con menor cantidad de 
tierra cultivada si el hombre se alimentara de forma más efi- 
ciente, como consumidor primário, sólo de vegetales (fig. 54- 
14) 

Hipótesis dei mundo verde 

Con tantos consumidores primários (herbívoros) que se ali- 
mentan de vegetales, ^cómo podríamos explicar que la mayoría 
de los ecosistemas son verdes, y contienen una gran cosecha 
estable de vegetales? De acuerdo con la hipótesis dei mundo 
verde, los herbívoros terrestres consumen más bien poca bio- 
masa vegetal porque están controlados por una variedad de 
factores, entre ellos, los depredadores, los parásitos y las enfer- 
medades. 

iQué cantidad de nuestro mundo es verde? En la biomasa 
vegetal de los ecosistQmas terrestres se almacena un total de 83 
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Nivel trófico 

Consumidores 

secundários 


Consumidores 

primários 


Productores 

primários 






◄ Fig. 54-14. Energia relativa de los ali- 
mentos en los distintos niveles tróficos 
que puede ser utilizada por la población 
humana. La mayoría de los seres humanos 
tienen una dieta intermedia entre estos dos 
extremos. 
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A Fig. 54-15. Ecosistema verde. La mayoría de los ecosistemas terrestres tienen una gran cosecha en pie de vegetación, a pesar dei gran número 
de herbívoros que viven en ellos. La hipótesis dei mundo verde es una posible explicación a esta observación. 


x 10 10 toneladas de carbono. Y el índice global de producción 
primaria terrestre es de alrededor de 5 x 10 10 toneladas de bio- 
masa vegetal por ano. En una escala global, los herbívoros con- 
sumen menos dei 17% de la producción primaria neta total de 
los vegetales por afio (el resto se consume por los detritívoros). 
De este modo, los herbívoros representan sólo una moléstia 
menor para las plantas. Sin embargo, algunos herbívoros tienen 
el potencial de eliminar completamente la vegetación local en 
un plazo corto; un ejemplo es la capacidad que tiene la polilla 
gitana, cuya población crece rápido, de desfoliar áreas de bos- 
ques en el noreste de los Estados Unidos. Estas excepciones 
aumentan nuestra curiosidad sobre por qué la Tierra es tan 
verde (fig. 54-15). 

Según la hipótesis dei mundo verde, vários factores controlan 
a los herbívoros: 

► Las plantas tienen defensas contra los herbívoros. Estas 
defensas incluyen espinas y agentes químicos tóxicos, como 
los que se describen en el capítulo 39. 

► Los nutrientes son los que limitan a los herbívoros, y no el 
suministro de energia. Los animales necesitan ciertos nutrien- 
tes, como el nitrógeno orgânico (proteínas), que las plantas 
suministran en cantidades relativamente pequenas. Incluso 
en un mundo lleno de energia verde, el crecimiento y la 
reproducción de muchos herbívoros están limitados por la dis- 
ponibilidad de nutrientes esenciales. 

► Los factores abióticos limitan a los herbívoros. Los câm- 
bios estacionales de temperatura y humedad desfavorables 
son ejemplos de factores abióticos que pueden mantener la 
capacidad de los herbívoros en un ambiente en particular 
muy por debajo dei número necesario para devastar la vege- 
tación. 

► La competência intraespecífica puede limitar el número 
de herbívoros. La conducta territorial y otras consecuen- 
cias de la competência pueden mantener una densidad de 


población de herbívoros menor que la que puede alimentar 
la vegetación. 

► Las interacciones interespecíficas controlan la densidad 
de los herbívoros. La hipótesis dei mundo verde postula que 
los depredadores, los parásitos y las enfermedades son los 
factores más importantes que limitan el crecimiento de las 
poblaciones de herbívoros. Esto se aplica al modelo descen- 
dente de la estructura de la comunidad, al que nos referimos 
en el capítulo 53. 

En la próxima sección veremos cómo la transferencia de 
nutrientes químicos junto con la energia en las redes alimentarias 
es parte dei reciclaje de nutrientes en el ecosistema. 



1. Un insecto qué^se alimenta de semillas vegetales que 


contienen 100 J de energia utiliza 30 J de esa energia 
para la respiración y excreta 50 J en las heces. ^Cuál es la 
producción secundaria neta de ese insecto? ^Cuál es su 
eficiência de producción? 

2. A escala global, los herbívoros consumen sólo un 17% 
de la producción primaria neta de las plantas terrestres, 
pero la mayor parte de la biomasa de las plantas final- 
mente se consume. Explique su respuesta. 

3 . <jPor qué la pirâmide de producción tiene la misma 
forma general que la pirâmide de biomasa en la mayoría 
de los ecosistemas? ^En qué circunstancias podrían 
diferenciarse ambas pirâmides? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Reservorio a 


Concepto 


Los procesos biológicos y geoquímicos 
movilizan los nutrientes entre las 
partes orgânicas e inorgânicas dei 
ecosistema 

La mayoría de los ecosistemas reciben un influjo inagotable 
de energia solar, pero los elementos químicos sólo se encuen- 
tran en cantidades limitadas (la única fuente extraterrestre de 
sustancias nuevas son los meteoritos que, ocacionalmente, 
chocan con la Tierra). La vida sobre la tierra depende dei reci- 
claje de elementos químicos esenciales. Mientras un organis- 
mo individual está vivo, gran parte de sus sustancias químicas 
rotan de modo continuo; asimila nutrientes y libera productos 
de deshecho. Al morir un organismo los átomos presentes en 
sus moléculas complejas vuelven como compuestos simples a 
la atmosfera, al agua y al suelo por acción de los descompone- 
dores. Esta descomposición reabastece los depósitos de nutrien- 
tes orgânicos que las plantas y otros organismos autótrofos 
utilizan para formar nuevas sustancias orgânicas. En los cir- 
cuitos de los nutrientes participan componentes bióticos y 
abióticos, por lo que se denominan, también, ciclos biogeo- 
químicos. 

Modelo general de un ciclo químico 

La vía específica de una sustancia química a través de un 
ciclo biogeoquímico, varia con cada elemento en particular, y 
con la estructura trófica dei ecosistema. Sin embargo, podemos, 
reconocer dos categorias generales de ciclos biogeoquímicos: 
global y local. El carbono, el oxigeno, el azufre y el nitrógeno 
están en forma gaseosa en la atmosfera, y los ciclos de estos 
elementos son esencialmente globales. Por ejemplo, parte de 
los átomos de carbono y de oxigeno que adquiere un vegetal 
dei aire en forma de C0 2 pueden haber sido liberados a la 
atmosfera por la respiración de un organismo en un lugar 
muy distante. Otros elementos menos móviles, como el fós- 
foro, el potasio y el cálcio, por lo general, tienen un ciclo en 
una escala más localizada, por lo menos a corto plazo. El 
suelo es el principal reservorio abiótico de estos elementos, 
que son absorbidos por las raíces de las plantas y, por último, 
vuelven al suelo por acción de los descomponedores ubica- 
dos en la zona. 

Antes de examinar los detalles de los ciclos individuales, 
veamos un modelo general dei ciclo de nutrientes que incluye 
los principales reservorios de los elementos y los procesos de 
transferencia de elementos entre los reservorios (fig. 54-16) 
Cada reservorio se define por dos características: la presencia 
de sustancias orgânicas o inorgânicas y la disponibilidad de las 
sustancias para ser usadas por los organismos. 

Los nutrientes en los organismos vivos y en los detritus 
(reservorio a en la figura 54-16) están disponibles para otros 
organismos. Los consumidores se alimentan de organismos vivos 
y los detritívoros consumen sustancias orgânicas inanimadas. 
Algunas sustancias se trasladan desde el reservorio orgânico de 
los seres vivos al reservorio orgânico fósil (reservorio b) hace 
mucho tiempo, cuando los organismos muertos se sepultaron 
por la sedimentación durante millones de anos, y se convirtie- 
ron en carbón, petróleo o turba (combustibles fósiles). Los 


Reservorio b 


Sustancias 
orgânicas 
disponibles en 
forma de 
nutrientes 

Fosilización 

Sustancias 
orgânicas no 
disponibles en 
forma de 
nutrientes 

Organismos 

Carbón, 

vivos, 


petróleo, 

detritos 

A 

turba 


Asimilación, 

fotosíntesis 



Respiración, 

descomposición, 

excreción 


Reservorio c 


Sustancias 
inorgânicas 
disponibles en 
forma de 
nutrientes 


Atmosfera, 
suelo, agua 


Desgaste, 

erosión 


Quema 

de combustibles fósiles 

Reservorio d 


Sustancias 
inorgânicas no 
disponibles en 
forma de 
nutrientes 


Formación de 
rocas sedimentarias 


Minerales 
de las rocas 


Á Fig. 54-16. Modelo general de ciclo de los nutrientes. Las fle- 
chas indican los procesos que movilizan a los nutrientes entre los reser- 
vorios. 


nutrientes de estos depósitos no pueden ser asimilados de 
forma directa. 

Las sustancias inorgânicas (elementos y compuestos) disuel- 
tas en el agua o presentes en el suelo o en el aire (reservorio c) 
pueden ser utilizadas. Los organismos asimilan sustancias de 
este reservorio directamente y devuelven sustancias químicas 
mediante la respiración celular, la excreción y la descomposición, 
que son procesos relativamente rápidos. Si bien los organismos 
no pueden utilizar directamente los elementos inorgânicos atra- 
pados en las rocas (reservorio d), estos nutrientes pueden entrar 
en el ciclo mediante la acción dei deterioro y la erosión. 
Igualmente, las sustancias orgânicas que no están disponibles se 
trasladan al reservorio de nutrientes inorgânicos disponibles al 
quemarse los combustibles fósiles que liberan las sustancias a la 
atmosfera. 

El rastreo de los ? £Íementos a través de ciclos biogeoquími- 
cos particulares es imácho más complejo, en especial, porque 
los ecosistemas intei£ambian elementos con otros ecosistemas. 
Incluso en un estancfúe, que tiene limites netos, el polvo o las 
bojas que trae el viento y la aparición de insectos acuáticos 
puede anadir o eliminar nutrientes clave. Rastrear la entrada y 
salida de elementos en ecosistemas terrestres con limites 
menos claros es aun más difícil. Sin embargo, los ecólogos han 
logrado descubrir los esquemas de los ciclos químicos en 
vários ecosistemas. Para estudiar el ciclo químico se agregan 
isótopos radiactivos de los elementos a estudiar en pequenas 
cantidades o se sigue el movimiento de los isótopos naturales 
no radiactivos a través de los componentes bióticos y abióticos 
dei ecosistema. 

Ciclos biogeoquímicos 

En la figura 54-17 se describen en detalle los ciclos dei agua, 
dei carbono, dei nitrógeno y dei fósforo. Los diagramas se cen- 
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Figura 54-17 

de los ciclos de los nutrientes 

CICLO DEL AGUA 



Importância biológica: el agua es esencial para todos los orga- 
nismos (véase cap. 3), y su disponibilidad influye en el ritmo de 
los procesos dei ecosistema, en especial, en la producción pri- 
maria y descomposición en los ecosistemas terrestres. 

Formas disponibles para la vida: el agua líquida es la fase físi- 
ca primaria de utilización dei agua, aunque algunos organismos 
pueden utilizar el vapor de agua. El congelamiento dei agua dei 
suelo limita la disponibilidad de agua para las plantas terrestres. 
Reservorios: los océanos contienen el 97% dei agua de la bios- 
fera. Cerca dei 2% se encuentra en los glaciares y en las capas 
dei hielo polar, y el 1% restante en lagos, rios y aguas subterrâ- 
neas. La cantidad de agua de la atmosfera es mínima. 

Procesos clave: los principales procesos que impulsan el ciclo 
de agua son la evaporación dei agua líquida por acción de la 
energia solar, la condensación dei vapor de agua en las nubes, y 
las precipitaciones. La transpiración de las plantas terrestres 
moviliza un volumen importante de agua. El flujo de agua 
superficial y subterrânea hace volver el agua a los océanos, y así 
se completa el ciclo. La anchura de las flechas dei diagrama 
refleja la contribución relativa de cada proceso al movimiento de 
agua en la biosfera. 
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CICLO DEL CARBONO 
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Importância biológica: el carbono forma el esqueleto de las 
moléculas orgânicas esenciales a todos los organismos. 

Formas disponibles para la vida: los organismos fotosintéti- 
cos utilizan C0 2 durante la fotosíntesis y convierten al carbono 
en formas orgânicas que son utilizadas por los consumidores, 
entre ellos, los procariontes heterótrofos (véase cap. 27). 
Reservorios: los principales reservorios de carbono son los 
combustibles fósiles, el suelo, los sedimentos de los ecosistemas 
acuáticos, lóS? océanos (compuestos de carbono disueltos), la 
biomasa vegefàl y animal, y la atmosfera (C0 2 ). El mayor reser- 
vorio son las rocas sedimentarias como la piedra caliza; sin 
embargo, esta última se recicla muy lentamente. 

Procesos clave: cada ano, las plantas y el fitoplâncton utilizan 
gran parte dei C0 2 atmosférico para realizar la fotosíntesis. Esta 
cantidad es casi igual al C0 2 que se agrega a la atmosfera por 
medio de la respiración celular que realizan los productores y los 
consumidores. En el tiempo geológico, los volcanes son una 
fuente importante de C0 2 . La quema de combustibles fósiles 
anade grandes cantidades de C0 2 a la atmosfera. La anchura de 
las flechas refleja la contribución relativa de cada proceso. 
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CICLO DEL NITRÓGENO 
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Importância biológica: el nitrógeno es un componente de los ami- 
noácidos, las proteínas y los ácidos nucleicos, y es un nutriente vege- 
tal crucial y limitante. 

Formas disponibles para la vida: las plantas y las algas pueden 
utilizar el nitrógeno en dos formas inorgânicas: amoníaco (NH 4 + ) o 
nitrato (N0 3 “). Diversas bactérias pueden utilizar NH 4 + , N0 3 ~ y nitri- 
tos (N0 2 ~). Los animales pueden utilizar solo las formas orgânicas de 
nitrógeno (como los aminoácidos y las proteínas). 

Reservorios: el principal reservorio de nitrógeno es la atmosfera, que 
está formada por un 80% de nitrógeno gaseoso (N 2 ). El resto de los 
reservorios se encuentran en el suelo; en los sedimentos de los lagos, 
rios y océanos; disueltos en los sistemas de aguas superficiales y de 
aguas subterrâneas, y en la biomasa de organismos vivos. 

Procesos clave: la principal vía de entrada dei nitrógeno al ecosiste- 
ma es hfijación de nitrógeno , que es la conversión de N 2 por acción de 
las bactérias en formas que pueden ser utilizadas para sintetizar com- 
puestos orgânicos nitrogenados (véase cap. 37). Una pane dei nitró- 
geno también es fijada por la luz. Los fertilizantes con nitrógeno, las 
precipitaciones y el polvo también traen importantes cantidades de 
NH 4 + y N0 3 - a los ecosistemas. La cmwmjkación es la descomposición 
dei nitrógeno orgânico en NH 4 + . La nitrificâción es la conversión dei 
NH 4 + en N0 3 " por acción de las bactérias nitrificantes. En condicio- 
nes anaeróbias, las bactérias nitrificantes utilizan N0 3 ” en lugar de 0 2 
para su metabolismo, y liberan N 2 en un proceso conocido como des- 
nitrificâción. La anchura de las flechas refleja la contribución relativa 
de cada proceso. 


CICLO DEL FÓSFORO 


Importância biológica: los organismos requieren fósforo como 
principal constituyente de los ácidos nucleicos, los fosfolípidos y 
el ATP y otras moléculas almacenadoras de energia, y como cons- 
tituyente mineral de los huesos y los dientes. 

Formas disponibles para la vida: la única forma de fósforo 
inorgânico de importância biológica es el fosfato (P0 4 3- ), que las 
plantas absorben y utilizan para sintetizar compuestos orgânicos. 
Reservorios: la mayor acumulación de fósforo se encuentra en 
las rocas sedimentarias de origen marino. También hay grandes 
cantidades de fósforo en el suelo, en los océanos (en forma 
disuelta) y en los organismos. El humus y las partículas de suelo 
se unen a los fosfatos, y el ciclo dei fósforo tiende a estar bastan- 
te localizado en los ecosistemas. 

Procesos clave: el desgaste de las rocas anade fosfato gradual- 
mente al suelo; parte se lixivia hacia las aguas subterrâneas y a las 
aguas superficiales y, por último, llega al mar. Los productores 
captan fosfato y lo incorporan a las moléculas biológicas. Éste es 
ingerido por los consumidores y se distribuye a toda la red ali- 
mentaria. El fosfato vuelve al suelo o al agua por medio de la 
descomposición de la biomasa o de la excreción de los consumi- 
dores. Debido a que no hay gases que contengan fósforo, sólo 
una pequena cantidad de fósforo se moviliza en la atmosfera, 
por lo general, en forma de polvo y por gotitas de agua dei mar. 
La anchura de las flechas refleja la contribución relativa de cada 
proceso. 
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tran en cuatro factores importantes que los ecólogos consideran 
al investigar los ciclos biogeoquímicos: 

1. La importância biológica de cada sustancia química 

2. Las formas en que cada sustancia química está disponible 
o se utiliza por los organismos 

3. Los principales repositores de los reservorios de cada sus- 
tancia química 

4. Los procesos clave que impulsan el movimiento de cada 
sustancia a través de su ciclo biogeoquímico. 

Tasas de descomposición y de reciclaje 
de nutrientes 

Una vez que hemos examinado vários ciclos biogeoquímicos 
individuales, podemos revisar el patrón general de un ciclo quí- 
mico como se ilustra en la figura 54-18. Observamos, una vez 
más, el papel clave de los descomponedores (detritívoros). La 
velocidad dei ciclo de los nutrientes en los distintos ecosiste- 
mas es muy variable, como consecuencia de las diferencias en 
la tasa de descomposición. En las selvas tropicales, por ejemplo, 
la mayoría de las sustancias orgânicas se descomponen en pocos 
meses o anos, mi entras que, en bosques templados, la descom- 
posición dura de cuatro a seis anos en promedio. La diferencia se 
debe, en gran parte, a que, en las selvas tropicales, las tempera- 
turas son más elevadas y las precipitaciones, más abundantes. La 
temperatura y la disponibilidad de agua afectan a las tasas de 
descomposición y al tiempo dei ciclo de los nutrientes. Al igual 
que la producción primaria neta, la tasa de descomposición de 
los ecosistemas terrestres aumenta con la evapotranspiración real 
(otros factores que también pueden influir en el ciclo de los 
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▲ Fig. 54-18. Revisión: esquema generalizado de los ciclos bio- 
geoquímicos. 


nutrientes son la química dei suelo local y la frecuencia de los 
incêndios). 

Cuando se produce la descomposición en una selva tropical, 
se acumulan relativamente pocas sustancias orgânicas en las 
hojas caídas en el suelo; cerca dei 75% de los nutrientes dei 
ecosistema se encuentran en los troncos lenosos de los árboles, 
y cerca dei 10% en el suelo. Las concentraciones relativamente 
bajas de algunos nutrientes en el suelo de las selvas tropicales 
se debe a que los ciclos son rápidos y no a una escasez de estos 
elementos en el ecosistema. En los bosques templados, donde 
la descomposición es mucho más lenta, el suelo puede conte- 
ner hasta un 50% de toda la matéria orgânica dei ecosistema. 
Los nutrientes presentes en los detritos y en el suelo dei bosque 
templado permanecen durante períodos más prolongados antes 
de ser asimilados por las plantas. 

En los ecosistemas acuáticos, la descomposición en el barro 
anaerobio puede tardar 50 anos o más. Los sedimentos de la 
base se pueden comparar con la capa de detritos de los ecosis- 
temas terrestres; sin embargo, las algas y las plantas acuáticas, 
por lo general, asimilan nutrientes dei agua en forma directa. 
Los sedimentos constituyen un sumidero de nutrientes, y los 
ecosistemas acuáticos son muy productivos sólo si hay inter- 
câmbio entre las capas profundas de agua y la superficie (como 
en las regiones de surgencia descritas en una sección anterior 
de este capítulo). 

Vegetación y ciclo de los nutrientes: 
el bosque experimental de Hubbard Brook 

Un ejemplo de investigación ecológica a largo plazo en 
América dei Norte es el estúdio que están realizando desde 
1963 un grupo de científicos liderados por Herbert Bormann y 
Gene Likens (véase la entrevista en las páginas 1078-1079) 
para estudiar el ciclo de los nutrientes en el ecosistema de un 
bosque. El sitio dei estúdio, el bosque experimental de 
Hubbard Brook en las Montahas Blancas de New Hampshire, es 
un bosque caduco en el que existen diversos valles, cada uno 
de ellos drenado por un pequeno riachuelo tributá- 
rio de Hubbard Brook. Cerca de la superficie dei suelo hay un 
lecho de rocas impenetrable al agua, y cada valle constituye una 
cuenca que se drena sólo por medio de su riachuelo. 

El grupo de investigación primero determino el presupuesto 
mineral de cada uno de los seis valles midiendo la entrada y 
salida de vários nutrientes clave. Recolectaron agua de lluvia en 
vários sitios para medir la cantidad de agua y minerales disuel- 
tos que entran en A, ecosistema. Para controlar la pérdida de 
agua y minerales, £onstruyeron una pequena represa con un 
canal en forma de Wa lo ancho dei riachuelo en la base de cada 
valle (fig. 54-1 9a). Cerca dei 60% dei agua agregada en el eco- 
sistema proveniente de la lluvia y de la nieve sale a través dei 
arroyo, y el 40% restante se pierde por transpiración de las 
plantas y por evaporación de otros organismos y dei suelo. 

Algunos estúdios preliminares confirmaron que el ciclo 
interno de un ecosistema terrestre conserva la mayor parte de 
los nutrientes minerales. Por ejemplo, por medio dei riachuelo 
salió dei valle sólo un 0,3% más de cálcio (Ca 2+ ) dei que entró 
con el agua de lluvia, y esta pequena pérdida neta es probable 
que haya sido reemplazada por la descomposición química dei 
lecho de rocas. Durante la mayor parte dei tiempo, el bosque 
tuvo pequenas ganancias netas de unos pocos nutrientes mine- 
rales, entre ellos, nitrógeno. 

En un experimento se cortaron los árboles de un valle y 
luego se pulverizo el valle con herbicidas durante tres anos 
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(a) Mediante la construcción de 
represas y diques de 
concreto a través de arroyos 
en la base de las cuencas, 
los investigadores pudieron 
controlar la salida de agua y 
nutrientes dei ecosistema. 


(b) Una cuenca fue talada para estudiar los efectos de la pérdida 
de vegetación sobre el drenaje y el ciclo de los nutrientes. 



(c) La concentración de nitrato en el drenaje de agua de la cuenca deforestada fue 60 veces mayor 
que en una cuenca control (no talada). 


A Fig. 54-19. Ciclo de los nutrientes en el bosque experimental Hubbard Brook: un ejem- 
plo de investigación ecológica a largo plazo. 

(ff' 


to. El efecto de la eliminación de 
los árboles es casi inmediato, en 
pocos meses, y continua mientras 
las plantas están ausentes. 

Los datos obtenidos en Hubbard 
Brook durante 40 anos revelaron 
algunas otras tendências. Por 
ejemplo, desde la década de 1950, 
las lluvias ácidas y la nieve han 
disuelto la mayor parte dei Ca 2+ 
dei suelo dei bosque, y lo han 
arrastrado los arroyos. En 1990, la 
biomasa dei bosque de Hubbard 
Brook había dejado de crecer, 
posiblemente, por falta de Ca 2+ . 
Para probar la posibilidad de limi- 
tación dei crecimiento por un 
suministro inadecuado de cálcio, 
los ecólogos de Hubbard Brook 
comenzaron un experimento 
masivo en 1998. En primer lugar, 
establecieron una cuenca control y 
una cuenca experimental, que eva- 
luaron durante dos anos. Luego 
anadieron Ca 2+ desde un helicóp- 
tero a la cuenca experimental. 
Como indica Gene Likens en la 
entrevista de las páginas 1078- 
1079, el suelo enriquecido con 
Ca 2+ ya muestra signos de aumen- 
to dei crecimiento. 

Los resultados de los estúdios de 
Hubbard Brook y de otros 25 pro- 
yectos de investigación ecológica a 
largo plazo en los Estados Unidos, 
no sólo evalúan la dinâmica de los 
ecosistemas naturales, sino que tam- 
bién aportan mucha infonnación 
sobre los mecanismos por los cuales 
las actividades humanas afectan a 
estos procesos. 


para evitar el crecimiento de plantas (fig. 54-1 9b). Todas las 
plantas originales se dejaron en su lugar hasta su descompo- 
sición. Se comparo la entrada y salida de agua y minerales, en 
esta cuenca experimental alterada, con la entrada y salida en 
una cuenca control. Al cabo de tres anos, la filtración de agua 
de la cuenca alterada aumento en un 30-40%, porque no 
había plantas que absorbieran y transpiraran agua dei suelo. 
Las pérdidas netas de minerales de la cuenca alterada fueron 
enormes. La concentración de Ca 2+ en el riachuelo, por ejem- 
plo, aumento cuatro veces, y la concentración de K + aumento 
15 veces. Más extraordinária aun fue la pérdida de nitrato, 
que aumento su concentración en el riachuelo 60 veces (fig. 
54-19c). Este nutriente mineral vital fue drenado dei ecosis- 
tema, pero, además, alcanzó un nivel considerado peligroso 
para el agua potable en el riachuelo. 

Este estúdio demostro que las plantas controlan la cantidad 
de nutrientes que abandonan un ecosistema de bosque intac- 


Evaluación de conceptos 


1. Para cada uno de los cuatro ciclos biogeoquímicos que se 
detallan en la figura 54-17, realice un diagrama simple 
que muestre una via posible de un átomo o de una 
molécula de esa sustancia química desde un reservorio 
abiótico a un reservorio biótico y de nuevo al primero. 

2. ^Por qué la deforestación de una cuenca de agua 
aumenta la concentración de nitratos en los arroyos que 
drenan la cuenca? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 


La población humana está 
alterando los ciclos químicos 
de toda la biosfera 

La población humana ha crecido y nuestras actividades y capa- 
cidades tecnológicas han trastomado la estmctura trófica, el flujo 
de energia y el ciclo químico de los ecosistemas en casi todo el 
mundo. Como veremos en esta sección, los efectos, a veces, son 
regionales o locales, pero el impacto ecológico dei ser humano 
puede ser global. 

Enriquecimiento de nutrientes 

La actividad humana, muchas veces, altera los ciclos de los 
nutrientes, los elimina de una parte de la biosfera y los agrega en 
otra. En el nivel más simple, una persona que come un trozo de 
brócoli en Washington DC, consume nutrientes que dias antes 
podrían haber estado en el suelo de Califórnia; y poco tiempo 
después, parte de estos nutrientes estarán en el rio Potomac 
camino al mar, después de haber pasado por el sistema digestivo 
dei individuo y por las instalaciones cloacales locales. A gran 
escala, los nutrientes dei suelo de una granja se pueden verter 
hacia arroyos y lagos, y producirse una disminución en una zona, 
un exceso en otra y la interrupción dei ciclo químico natural en 
ambas áreas. Además de transportar nutrientes de una ubicación 
a otra, el ser humano agrega sustancias nuevas -muchas de ellas 
tóxicas- a los ecosistemas. 

El hombre se ha inmiscuido en los ciclos de nutrientes hasta 
tal punto que, para comprenderlos, se deben tener en cuenta 
estos efectos. Veamos algunos ejemplos específicos dei impacto 
dei hombre en la dinâmica química de la biosfera. 

Agricultura y ciclo dei nitrógeno 

K 

Si se elimina la vegetación natural de una zona, la reserva 
de nutrientes que queda en el suelo es suficiente para que 
crezcan nuevos cultivos durante un tiempo sin que sea nece- 
sario el suplemento de nutrientes. Sin embargo, en los ecosis- 
temas agrícolas, gran parte de estos nutrientes no se reciclan 
sino que se exportan de la zona en forma de biomasa de la 
cosecha (fig. 54-20). El período “libre” de producción de cul- 
tivos -sin necesidad de anadir nutrientes al suelo- es muy 
variable. Cuando se cultivaron por primera vez las praderas de 
América dei Norte, por ejemplo, se logró producir buenos cul- 
tivos durante muchos anos porque la reserva de sustancias 
orgânicas en descomposición dei suelo continuo proporcionan- 
do nuevos nutrientes. Algunas zonas taladas de los trópicos, en 
cambio, se pueden cultivar sólo durante uno o dos anos por- 
que el suelo contiene muy poca cantidad de nutrientes dei 
ecosistema. A pesar de estas variaciones, en cualquier zona de 
agricultura intensa, la reserva natural de nutrientes se termina 
agotando. 

El principal nutriente que se pierde con la agricultura es el 
nitrógeno; la agricultura ejerce un gran impacto en el ciclo dei 
nitrógeno. El arado y la mezcla dei suelo son procesos que 
aumentan la velocidad de descomposición de las sustancias orgâ- 
nicas, y liberan nitrógeno utilizable que se elimina dei ecosistema 
cuando se cosechan los cultivos. En los ecosistemas agrícolas 
se utilizan fertilizantes industriales para compensar la pérdida 



▲ Fig. 54-20. Impacto de la agricultura sobre los nutrientes 
dei suelo. La eliminación de biomasa vegetal con la cosecha elimina 
nutrientes minerales que de otro modo volverían al suelo local. Para 
reemplazar la pérdida de nutrientes, los agricultores deben anadir 
fertilizantes orgânicos, como estiércol o paja, o fertilizantes indus- 
triales. 


de nitrógeno. Además, como vimos en el caso de Hubbard 
Brook, al no haber plantas que capten el nitrato dei suelo, los 
nitratos son lixiviados dei ecosistema. 

Según estúdios recientes, las actividades humanas han 
aumentado al doble el suplemento de nitrógeno fijo dei plane- 
ta disponible para los productores primários. La causa princi- 
pal es la fijación de nitrógeno industrial de los fertilizantes, 
pero también tiene importância el cultivo de legumbres con 
sus simbiontes fijadores de nitrógeno. Además, la quema deli- 
berada de los campos después de la cosecha, y la quema para 
eliminar selvas tropicales y utilizar el suelo para la agricultura, 
libera compuestos de nitrógeno almacenados en el suelo y en 
la vegetación. Esto aumenta el ciclo dei nitrógeno. El exceso de 
suplementos de nitrógeno fijo también se asocia con una mayor 
liberación de N 2 y de óxidos de nitrógeno al aire por las bac- 
térias desnitrificantes (véase fig. 54-17) (los óxidos de nitróge- 
no pueden contribuir al calentamiento de la atmosfera, a la 
disminución dei ozofno y, en algunos ecosistemas, a las preci- 
pitaciones ácidas). \ 

.r 

Contaminación de ecosistemas acuáticos 

El problema principal dei exceso de nitrógeno parece ser la 
carga crítica, la cantidad anadida de un nutriente, por lo 
general, nitrógeno o fósforo, que las plantas pueden absorber 
sin danar la integridad dei ecosistema. Los minerales nitroge- 
nados dei suelo que exceden la carga crítica finalmente se lixi- 
vian hacia las aguas subterrâneas o se vuelcan directamente a 
los ecosistemas de agua dulce o marinos, y así contaminan las 
fuentes de agua, llenan las vias de agua y producen la muerte 
de peces. Muchos rios contaminados con nitratos y amoníaco 
provenientes de la agricultura y de las aguas cloacales drenan 
en el Océano Atlântico Norte, aunque el mayor aporte de 
nitrógeno proviene dei norte de Europa. Las concentraciones 
de nitrato de las aguas subterrâneas también están aumentan- 
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do en zonas agrícolas y, a veces, exceden el nivel máximo con- 
siderado seguro para el agua potable (10 mg de nitrato por 
litro). 

Como vimos en el capítulo 50, los lagos se clasifican según 
la disponibilidad de nutrientes en oligotróficos y eutróficos 
(véase fig. 50-17). En un lago oligotrófico, la producción prima- 
ria es más bien baja porque los nutrientes minerales necesarios 
para el fitoplâncton son escasos. En otros lagos se agregan más 
nutrientes por las características de la cuenca. Estos nutrientes 
son capturados por los productores primários y luego recicla- 
dos de forma continua a través de las redes alimentarias de los 
lagos. Por eso, en lagos eutróficos, la productividad total es 
mayor. 

La intromisión dei hombre ha alterado los ecosistemas de 
agua dulce por un proceso llamado eutroficación cultural. Las 
aguas cloacales y los deshechos industriales; los deshechos 
animales de los campos de pastoreo y de los corrales de gana- 
do que se vuelcan al agua; y los fertilizantes de zonas agríco- 
las, recreativas y urbanas que se lixivian, han sobrecargado 
muchos arroyos, rios y lagos con nutrientes inorgânicos. Este 
enriquecimiento, a menudo, produce un aumento explosivo 
de la densidad de organismos fotosintéticos. Como vimos, el 
nitrógeno o el fósforo limitan el crecimiento de esta población. 
En consecuencia, las zonas menos profundas quedan atestadas 
de algas, lo que imposibilita la navegación y la pesca. El “floreci- 
miento” (“bloom”) de algas y de cianobacterias es frecuente 
(véase fig. 54-7). Un lago eutrófico puede estar sobresaturado 
de oxigeno producido durante el día por la fotosíntesis, pero 
puede ser anóxico (pobre en oxigeno) durante la noche, como 
resultado de la respiración en ausência de fotosíntesis. Al 
morir los organismos fotosintéticos y acumularse sustancia 
orgânica en el lecho dei lago, los detritívoros utilizan todo el 
oxigeno de las aguas profundas. 

Todas estas condiciones amenazan a la supervivencia de 
algunos organismos. Por ejemplo, en la década de 1960, la 
eutroficación cultural dei lago Erie elimino peces de impor- 
tância comercial, como el lucio azul, el pez blanco y la trucha 
de lago. Desde entonces, se han dictado regulaciones más 
estrictas que evitan verter desperdicios en el lago, y algunas 
poblaciones de peces han resurgido, pero muchas especies nati- 
vas de peces e invertebrados no se han recuperado. 

Precipitación ácida 

La combustión de madera y de carbón y otros combustibles 
fósiles libera óxidos o azufre y nitrógeno que reacciona con el 
agua de la atmosfera, y forma ácido sulfúrico y ácido nítrico, 
respectivamente. Los ácidos luego caen a la superficie de la 
Tierra como precipitaciones ácidas: lluvia, nieve, aguanieve o 
niebla con un pH menor de 5,6. Las precipitaciones ácidas dis- 
minuyen el pH de los ecosistemas acuáticos y afectan a la quími- 
ca dei suelo y de los ecosistemas terrestres. Se han producido 
precipitaciones ácidas debidas al uso de combustibles desde la 
Revolución Industrial, pero en los últimos cien anos han 
aumentado las emisiones, sobre todo, como consecuencia de 
las plantas de fundición de minerales y de las plantas genera- 
doras de electricidad. 

Las precipitaciones ácidas no son sólo un problema local, 
sino que constituyen un problema regional y también global. 
Para evitar problemas de contaminación local, las plantas de 
fundición y las plantas generadoras se construyen con tubos 
de salida de gases muy elevados (a más de 300 m de altura). 
Esto reduce la contaminación a nivel dei suelo, pero exporta el 



▲ Fig. 54-21. Distribución de las precipitaciones ácidas en 
América dei Norte y Europa en 1980. Los números indican el pH pro- 
medio de las precipitaciones en las zonas sombreadas. 


problema hacia zonas alejadas por acción dei viento. Los con- 
taminantes sulfurados y nitrogenados debidos a combustión 
de materiales se arrastran a miles de kilometros de distancia y 
luego caen como precipitaciones ácidas. 

En la década de 1960, Gene Likens y otros ecólogos docu- 
mentaron por primera vez el dano a bosques y lagos dei este 
de América dei Norte y Europa. Los organismos de los lagos 
dei este de Canadá morían debido a la contaminación dei aire 
por las fábricas de la zona central y Occidental de los Estados 
Unidos. Los lagos y bosques dei sur de Noruega y Suécia pre- 
sentaban mortandad de peces por las lluvias ácidas de conta- 
minantes generados en Gran Bretana y en Europa Central y 
Oriental. En 1980, las precipitaciones en grandes áreas de 
América dei Norte y Europa tenían un pH promedio de 4-4,5 
y, en algunas ocasiones, las lluvias llegaron a un pH “récord” 
de 3 (fig. 54-21). 

En los ecosistemas terrestres, como los bosques caducos de 
Nueva Inglaterra, las, precipitaciones ácidas producen un cam- 
bio dei pH dei sueío;que hace que se lixivien nutrientes, entre 
otros el cálcio (como vimos anteriormente en el estúdio de 
Hubbard Brook). Ii§s deficiências de nutrientes afectan a la 
salud de las plantas y limitan su crecimiento. Las precipitacio- 
nes ácidas pueden danar a las plantas directamente al lixiviar 
nutrientes de sus hojas. 

Los ecosistemas de agua dulce son particularmente sensibles 
a las precipitaciones ácidas. Los lagos de América dei Norte, y 
también dei norte de Europa, que se danan con mayor facilidad 
por las precipitaciones ácidas son los que tienen lecho de grani- 
to. Estos lagos, por lo general, tienen poca capacidad de regula- 
ción de los câmbios dei pH porque la concentración de 
bicarbonato, un importante regulador, es baja. Las poblaciones 
de peces han disminuido en miles en estos lagos de Noruega y 
Suécia, donde el pH dei agua disminuyó por debajo de 5. En 
Canadá, la trucha es un depredador clave en muchos lagos. Si el 
pH disminuye por debajo de 5,4, las truchas recién nacidas mue- 
ren, y son reemplazadas por peces tolerantes al ácido, lo que 
modifica de manera drástica la dinâmica de las redes alimentarias. 
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Todo el território de los Estados Unidos 
ha sido afectado por las precipitaciones 
ácidas (fig. 54-22). Pero también hay 
buenas noticias. En los últimos 30 anos, 
las normas ambientales y las nuevas 
tecnologias industriales han permitido 
que muchos países desarrollados, entre 
ellos, los Estados Unidos, puedan dis- 
minuir las emisiones de dióxido de 
azufre. En los Estados Unidos, por 
ejemplo, las emisiones de dióxido de 
azufre disminuyeron un 31% entre 
1993 y 2002. La composición química 
dei agua en arroyos y en lagos de agua 
dulce en Nueva Inglaterra está mejo- 
rando con lentitud después de décadas 
de precipitaciones ácidas intensas. Sin 
embargo, los ecólogos estiman que 
estos ecosistemas tardarán otros 10 o 
20 anos en recuperarse, aunque sigan 
disminuyendo las emisiones de dióxi- 
do de azufre. Mientras tanto, en algu- 
nas zonas dei centro y dei este de 
Europa, las emisiones masivas de dió- 
xido de azufre y las precipitaciones áci- 
das continúan, lo que contribuye a la 
destrucción de grandes áreas de bos- 
ques. 
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Á Fig. 54-22. pH promedio de las precipitaciones en los Estados Unidos en 2002. 


Tóxicos ambientales 

El ser humano libera una inmensa variedad de sustancias 
químicas tóxicas, entre ellas, miles de sustancias sintéticas 
que antes no existían en la naturaleza, sin tener en cuenta las 
consecuencias ecológicas. Los organismos incorporan las sus- 
tancias tóxicas dei ambiente junto con los nutrientes y el 
agua. Parte de estas sustancias se metabolizan y se excretan, 
pero otras se acumulan en tejidos específicos, en especial, en 
los tejiclos adiposos. Una de las razones por las cuales estas 
toxinas son, en particular, daninas es porque se concentran 
cada vez más en los niveles tróficos sucesivos de una red ali- 
mentaria, en un proceso llamado magnificación biológica. La 
magnificación se debe a que la biomasa de un determinado 
nivel trófico se produce a partir de una biomasa mucho mayor 
ingerida desde el nivel inferior. Así, los carnívoros dei nivel 
superior tienden a ser los más afectados por los compuestos 
tóxicos dei ambiente. 

Una clase de compuestos industriales en la que se produce 
magnificación biológica son los hidrocarburos clorados, entre 
ellos, muchos pesticidas, como el DDT, y las sustancias quími- 
cas llamadas PCB (bifenilos policlorados). En investigaciones 
recientes se encontro que muchos de estos compuestos son res- 
ponsables de alteraciones dei sistema endocrino en varias especies 
animales y en el ser humano. Se ha encontrado magnificación 
biológica de los PCB en la red alimentaria de los Grandes 
Lagos, en donde la concentración de PLB en huevos de gaviota 
argêntea, que está en la cima de la red alimentaria, es casi 3 000 
veces mayor que en el fitoplâncton, la base de la red alimenta- 
ria (fig. 54-23) 

Un caso lamentable de magnificación biológica que perju- 
dicó considerablemente a carnívoros dei nivel superior es el dei 
DDT, un compuesto químico utilizado para controlar insectos 
(como el mosquito) y plagas de la agricultura. En la década 



▲ Fig. 54-23. Magnificación biológica dei PCB en una red ali- 
mentaria de los Grandes Lagos. 
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posterior a la Segunda Guerra Mundial, la industria de los pes- 
ticidas promovió los beneficios dei DDT sin comprender las 
consecuencias ecológicas. En los anos cincuenta, los científi- 
cos comenzaron a descubrir que el DDT persiste en el ambien- 
te y se transporta por el agua hacia otras zonas alejadas dei 
área donde se aplica. Pero, en ese momento, el veneno ya se 
había convertido en un problema global. Uno de los primeros 
signos dei grave problema ambiental causado por el DDT fue 
la disminución de la población de pelicanos, quebrantahuesos 
y águilas, aves que están en la cima de las redes alimentarias. 
La acumulación de DDT (y de DDE, producto de su descom- 
posición parcial) en los tejidos de estas aves interfiere con el 
depósito de cálcio en la cáscara de sus huevos, lo que también 
se debe a otros contaminantes ambientales. Al tratar de incu- 
bar sus huevos, el peso dei ave rompe el cascarón y así dismi- 
nuye de forma catastrófica su índice reproductivo. En la 
década de 1960, Rachel Carson ayudó a hacer público este 
problema en su Silent Spring (véase cap. 50), y en 1971 se 
prohibió el uso dei DDT en los Estados Unidos. La población 
de las aves afectadas se recupero de forma espectacular. Sin 
embargo, este pesticida todavia se utiliza en muchos otros 
lugares dei mundo. 

Muchas toxinas no pueden degradarse por acción de los 
microorganismos y, por lo tanto, persisten en el ambiente duran- 
te anos o, incluso, décadas. En otros casos, las sustancias 
químicas liberadas al medio ambiente pueden ser relativa- 
mente inofensivas, pero se vuelven tóxicas al reaccionar con 
otras sustancias o por el metabolismo de los microorganis- 
mos. Por ejemplo, el mercúrio, un 
subproducto de la producción dei 
plástico y de la generación de ener- 
gia por carbón, se vierte en rios y 
mares en forma insoluble. Las bacté- 
rias dei lodo dei lecho convierten 
estos desperdícios en metilmercurio, 
un compuesto soluble de extrema 
toxicidad que se acumula en los teji- 
dos de los organismos que consu- 
men peces de aguas contaminadas, 
incluyendo al ser humano. 

Dióxido de carbono 
atmosférico 

Muchas actividades humanas libe- 
ran una variedad de productos de des- 
hecho gaseosos. Antes se pensaba que 
la vasta atmosfera podia absorber estas 
sustancias sin consecuencias impor- 
tantes, pero hoy sabemos que anadir 
estas sustancias puede producir câm- 
bios fundamentales en la composición 
de la atmosfera y en sus interacciones 
con el resto de la biosfera. El aumen- 
to dei nivel de dióxido de carbono 
atmosférico es un problema apre- 
miante. 


cia dei uso de combustibles fósiles y de la quema de enormes 
cantidades de madera eliminada por la deforestación. Los cien- 
tíficos estiman que la concentración promedio de C0 2 en la 
atmosfera antes de 1850 era de 274 ppm. En 1958, una esta- 
ción de control comenzó a tomar medidas exactas en la mon- 
taria de Mauna Loa en Hawai, donde no existen los efectos 
variables a corto plazo de las zonas urbanas. En esa época, la 
concentración de CO, era de 316 ppm (fig. 54-24). Hoy, la 
concentración de CO, en la atmosfera excede las 370 ppm, un 
aumento dei 17%. Si continua aumentando la emisión de C0 2 
a este ritmo, en el ano 2075, la concentración atmosférica de 
este gas será el doble de su valor a comienzos de la Revolución 
Industrial. 

El aumento de la productividad de la vegetación es una 
consecuencia predecible dei alza de los niveles de C0 2 . En rea- 
lidad, cuando las concentraciones de C0 2 aumentan en ambien- 
tes experimentales, como los invernaderos, la mayoría de las 
plantas responden incrementando su crecimiento. Sin embar- 
go, dado que las plantas C 3 están más limitadas por la concen- 
tración de CO, que las plantas C 4 (véase cap. 10), un efecto dei 
aumento de la concentración global de C0 2 puede ser la dise- 
minación de especies C 3 hacia hábitats terrestres en los que 
antes predominaban plantas C 4 . Esto podría tener consecuen- 
cias importantes para la agricultura. Por ejemplo, el maíz, una 
planta C 4 que, además, es el cereal más importante en los 
Estados Unidos, podría ser sustituido por trigo y soja, cultivos 
C 3 que se producen en mayor medida que el maíz en un 
ambiente enriquecido con C0 2 . Los científicos están realizan- 


390- 


380- 


370- 


E 

S 360 

O 

u 

-8 350 
c 
;Q 

2 340 

c: 

<L> 

U 

o 330 
u 


320- 


310- 


300 


á 



1960 1965 1970 1975 


1980 1985 

Ano 


— i 1 i 

1990 1995 2000 2005 


0,45 


Aumento dei C0 2 atmosférico 

Desde la Revolución Industrial, la 
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ra ha ido aumentando como consecuen- 


▲ Fig. 54-24. Aumento dei dióxido de carbono atmosférico en Mauna Loa, Hawai, y tem- 
peraturas globales promedio en zonas continentales entre 1958 y 2004. Además de las fluc- 
tuaciones estacionales normales, la cantidad total de C0 2 ha aumentado de forma constante 
(negro). Las temperaturas globales promedio en zonas continentales son fluctuantes, pero hay una 
tendencia a un calentamiento. 
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do experimentos de campo a largo plazo para predecir los 
efectos graduales y complejos dei aumento de los niveles de 
C0 2 sobre la composición de especies en comunidades no agrí- 
colas. 

Cómo afecta un nivel alto de C0 2 a la ecologia dei bosque: 
el experimento FACTS-1 

Para evaluar cómo afecta el aumento de la concentración de 
C0 2 atmosférico al bosque templado, los científicos de la 
Universidad de Duke comenzaron en 1995 el experimento de 
Transferencia y Almacenamiento de Carbono en la Atmosfera 
dei Bosque (FACTS-1, Forest-Atmosphere Carbon Transfer 
and Storage). Se manipula un solo factor ambiental, la con- 
centración de C0 2 , al que están expuestas algunas zonas dei 
bosque. El terreno control está expuesto sólo al C0 7 atmosfé- 
rico. El resto de los factores, como la temperatura, las precipi- 
taciones, la velocidad y la dirección dei viento varían con 
normalidad en ambos terrenos. 

El experimento FACTS-I incluye seis parcelas en una región 
de 200 acres (80 hectáreas) de pino taeda ( Pinus taeda ) en el 
bosque experimental de la Universidad de Duke. Cada parcela 
está formada por un área circular, de unos 30 m de diâmetro, 
rodeada por 16 torres (fig. 54-25). En tres de los terrenos (los 
terrenos experimentales), las torres producen aire que conde- 
ne una concentración de C0 2 igual a 1,5 la concentración 
actual de C0 2 en la atmosfera. En una torre alta ubicada en el 
centro de cada terreno experimental se ubican instrumentos 
que miden la dirección y la velocidad dei viento, y ajustan la 
distribución de C0 2 para mantenerla estable. Los tres terrenos 
restantes sirven como control. 

El estúdio FACTS-I está investigando la influencia de la ele- 
vación dei C0 2 en el crecimiento de los árboles, en la concen- 
tración de carbono en el suelo, en la población de insectos, en 
la humedad dei suelo, en el crecimiento de las plantas dei bos- 
que y en otros factores durante un período de 10 anos. Se 
espera que el estúdio proporcione una base que permita pre- 
decir las respuestas de bosques enteros a condiciones elevadas 
de C0 2 en el futuro. Parte de los datos registrados hasta ahora 
indican un mayor peso y mayor contenido de lípidos en las 
semillas dei pino taeda, mayor respiración dei suelo, mayores 
tasas de deterioro dei suelo, y mayores tasas de fotosíntesis en 
el roble espanol ( Liquidamber styraciflua), en las parcelas expe- 
rimentales. Al igual que en el bosque experimental de 
Plubbard Brook, las respuestas de este ecosistema de bosque 
tardarán muchos anos y, con seguridad, habrá sorpresas. 

Efecto inveniadero y calentamiento global 

Un factor que complica las predicciones sobre los efectos a 
largo plazo dei aumento de la concentración dei C0 2 atmosfé- 
rico es su posible influencia en la temperatura de la Tierra. 
Gran parte de la radiación solar que impacta en el planeta se 
refleja hacia el espacio. El C0 2 y el vapor de agua en la atmos- 
fera son transparentes a la luz visible, pero interceptan y absor- 
ben gran parte de la radiación infrarroja reflejada, y la reflejan 
de nuevo hacia la Tierra. Este proceso retiene parte dei calor 
solar. Si no fuera por este efecto invernadero, la temperatura 
promedio dei aire de la superficie de la tierra seria de -18 °C, 
y no podría existir la vida que conocemos. El aumento de las 
concentraciones de C0 2 atmosférico en los 150 últimos anos 
preocupa a muchos científicos por su potencial para aumentar 
la temperatura global (en la figura 54-24 se muestra una prue- 



▲ Fig. 54-25. Experimento a gran escala sobre los efectos dei 
aumento de C0 2 . En el bosque experimental de la Universidad de 
Duke se colocaron torres formando anillos que emiten dióxido de car- 
bono que aumenta y mantiene las concentraciones de C0 2 a 200 ppr 
por encima de las concentraciones actuales. 


ba circunstancial de la relación entre el aumento de C0 2 y el 
calentamiento global). 

Hasta ahora no existe ningún modelo tan sofisticado que 
incluya todos los factores bióticos y abióticos que pueden 
influir en las concentraciones de gas y en las temperaturas 
atmosféricas (por ejemplo, las nubes, la captación de C0 2 por 
los organismos fotosinté ticos y los efectos de las partículas dei aire ). 
Sin embargo, algunos estúdios predicen que a finales dei 
siglo xxi, la concentración de C0 2 en la atmosfera aumentará 
al doble, y la temgqptura global promedio aumentará en 2 °C. 
La correlación enti£ los niveles de C0 2 y las temperaturas en 
los tiempos prehistphicos apoya este modelo. Los climatólogos 
pueden medir los -*Eiveles de C0 2 en las burbujas de aire atra- 
padas en el hielo de un glaciar en distintos momentos de la 
historia de la Tierra. Las temperaturas prehistóricas se dedu- 
cen por distintos métodos, entre ellos, el análisis de la vegeta- 
ción basada en los restos fósiles. 

Un aumento de sólo 1,3 °C calentaría la tierra a una tem- 
peratura mayor que la que hubo en los 100 000 últimos anos. 
Y lo que es peor, se cree que el calentamiento podría ser mayor 
cerca de los polos. La descongelación dei hielo polar podría ele- 
var el nivel dei mar en unos 100 m, lo que inundaria de modo 
gradual zonas ubicadas a 150 km (o más) de la línea costera 
actual; Nueva York, Miami, Los Ángeles y muchas otras ciuda- 
des quedarían bajo el agua. El reciente colapso de la platafor- 
ma de hielo de la Antártida, que en 2002 libero un iceberg de 
una superficie cuatro veces mayor que Manhattan, podría ser 
un primer signo dei calentamiento global. 

El calentamiento también alteraria la distribución geográfi- 
ca de las precipitaciones, haciendo, por ejemplo, que grandes 
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zonas agropecuarias dei centro de los Estados Unidos se vuel- 
van más secas. Sin embargo, los distintos modelos matemáti- 
cos no concuerdan en los detalles sobre cómo se afectará el 
clima de cada región. Al estudiar el modo en que los períodos 
pasados de calentamiento y enfriamiento global afectaron a las 
comunidades de plantas, los ecólogos tratan de predecir las con- 
secuencias de los câmbios futuros en la temperatura. El análisis 
de polen fosilizado aporta evidencias de que las comunidades 
de plantas cambian de forma drástica con las variaciones de 
temperatura. Sin embargo, los câmbios climáticos dei pasado 
fueron graduales, y las poblaciones de vegetales y de animales 
pudieron emigrar hacia otras zonas con condiciones abióticas 
que les permitieron sobrevivir. Es probable que muchos orga- 
nismos, en especial, las plantas que no pueden dispersarse con 
rapidez a grandes distancias, no puedan ser capaces de sobre- 
vivir a los câmbios climáticos rápidos que se producirán como 
consecuencia dei calentamiento global. 

El calentamiento global que se está produciendo como 
resultado de la adición de C0 2 a la atmosfera es un problema 
de consecuencias inciertas y que no tiene una solución simple. 
El carbón, el gas natural, la gasolina, la lena y otros combusti- 
bles orgânicos que no pueden quemarse sin liberar C0 2 son 
esenciales en nuestras sociedades cada vez más industrializa- 
das. Será necesario un esfuerzo internacional conjunto y la 
aceptación de câmbios drásticos en nuestro estilo de vida per- 
sonal y en los procesos industriales para poder estabilizar las 
emisiones de C0 2 . Muchos ecólogos piensan que este esfuerzo 
sufrió un importante revés en 2001, cuando Estados Unidos se 
retiró dei Protocolo de Kyoto, un compromiso asumido por los 
países industrializados en 1997 para disminuir la producción 
de C0 2 en un 5% en un período de 10 anos. 

Disminución dei ozono atmosférico 

La vida sobre la tierra está protegida de los efectos daninos de 
la radiación ultravioleta por una capa protectora de moléculas de 
ozono (0 3 ) que se encuentra en la parte inferior de la estratosfe- 
ra, a una distancia entre 17 y 25 km de la superficie terrestre. El 
ozono absorbe gran parte de la radiación UV y evita que ésta lle- 
gue a los organismos de la biosfera. 

Los estúdios de la atmosfera con satélites sugieren que la capa 
de ozono se está “adelgazando” de manera gradual desde 1975 
(fig. 54-26). La destrucción dei ozono atmosférico se debe, en 
gran parte, a la acumulación de compuestos cloro fluorocarbona- 
dos (CFC), utilizados para refrigeración, como propelentes en 
aerosoles y en ciertos procesos industriales. Cuando los produc- 
tos de degradación de estas sustancias químicas se elevan a la 
estratosfera, el cloro contenido en ellas reacciona con el ozono y 
lo reduce a 0 2 molecular (fig. 54-27). Las reacciones químicas 
siguientes liberan el cloro, y éste reacciona con otras moléculas 
de ozono en una reacción catalítica en cadena. El efecto es más 
notorio en la Antártida, donde las temperaturas frias en invierno 
facilitan estas reacciones atmosféricas. Los científicos describie- 
ron por prime ra vez el “agujero de ozono” sobre la Antártida en 
1985 y, desde entonces, han documentado que se trata de un 
fenómeno estacionai que aumenta y disminuye de forma cíclica 
a lo largo dei ano. Sin embargo, la magnitud de la disminución 
dei ozono y el tamano dei agujero de ozono han aumentado en 
los últimos anos, y, en ocasiones, el agujero se extiende hasta las 
zonas dei sur de Australia, Nueva Zelanda y Sudamérica (fig. 
54-28). En las latitudes intermedias, con mayor densidad de 
población, los niveles de ozono disminuyeron de un 2 a un 10% 
durante los 20 últimos anos. 


Las consecuencias de la disminución dei ozono para la vida 
sobre la Tierra pueden ser muy graves. Algunos científicos 
consideran que aumentarán las formas letales y no letales de 
câncer de piei y de cataratas en la población humana, y que 
esto tendrá efectos impredecibles sobre los cultivos y las comu- 
nidades naturales, en especial, el fitoplâncton, que es respon- 
sable de una gran proporción de la producción primaria de la 
Tierra. El peligro de la disminución dei ozono es tan grande 
que 180 países, entre ellos, los Estados Unidos, firmaron el 
Protocolo de Montreal, que exige la eliminación de sustancias 
químicas que reducen la capa de ozono. Muchos países, 
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▲ Fig. 54-26. Espesor de la capa de ozono sobre la Antártida en 
unidades dobson. 


Átomos de cloro 


El cloro dei CFC interactúa con el ozono (0 3 ), 
y forma monóxido de cloro (CIO) y oxigeno 



Q La luz solar 
produce la des- 
composición dei 
Cl 2 0 2 en 0 2 y 
átomos de cloro 
libres. Los átomos 
de cloro pueden 
recomenzar el 
ciclo. 


Luz solar 


Dos moléculas de 
CIO reaccionan y 
forman peróxido de 
cloro (Cl 2 0 2 ). 


▲ Fig. 54-27. Mecanismo por el cual el cloro libre de la atmosfe- 
ra destruye al ozono. 


capítulo 54 Ecosistemas 1205 



(a) Octubre de 1979 

▲ Fig. 54-28. Erosión de la capa de ozono de la Tierra. En estas 
imágenes, basadas en datos atmosféricos, se puede observar el aguje- 
ro de ozono sobre la Antártida como una mancha azul. 


incluido a los Estados Unidos, han suspendido la producción 
de clorofluorocarbonos. Como resultado de estas acciones, se 
está comenzando a notar una menor disminución de la capa de 
ozono. Por desgracia, aunque se prohíban todos los clorofluo- 
rocarbonos, las moléculas de cloro presentes en la atmosfera 
continuarán afectando los niveles de ozono de la estratosfera 
durante, al menos, un siglo. 


La destrucción de la capa de ozono que protege a la Tierra 
es un ejemplo más de cómo el ser humano altera la dinâmica 
de los ecosistemas y de toda la biosfera. En el capítulo final de 
este libro, exploraremos el modo en que los científicos en el 
campo de la biologia conservacionista y la ecologia de restau- 
ración estudian y responden al impacto humano sobre la bio- 
diversidad de la Tierra. 



1. <>De qué modo agregar nutrientes en exceso a un lago 


puede amenazar a la población de peces? 

2. ^De qué manera la tala de un bosque (eliminación de 
todos los árboles) puede danar a la calidad dei agua de 
los lagos cercanos? 

3. En presencia de una magnificación biológica de toxinas, 
^es más sano alimentarse de niveles tróficos inferiores o 
superiores? Explique su respuesta. 

4. Hay grandes reservas de sustancias orgânicas en el suelo 
congelado dei ártico. ^Por qué ésta podría ser una causa 
de preocupación para los científicos que estudian el 
calentamiento global? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 





La ecologia de los ecosistemas destaca el flujo 
de energia y los ciclos quimicos 

► Ecosistemas y leyes físicas (p. 1185). Un ecosistema está formado 
por todos los organismos de una comunidad y todos los factores abió- 
ticos con los que éstos interactúan. Las leyes de la física y la química se 
aplican a los ecosistemas, en particular, con respecto al flujo de la ener- 
gia. La energia se conserva, pero se degrada en calor durante los proce- 
sos dei ecosistema. 


radiación solar que llega a la Tierra, pero la producción primaria 
establece el limite dei balance de energia global. La producción pri- 
maria bruta es el total de energia asimilada por el ecosistema en un 
período de tiempo dado. La producción primaria neta, la energia 
acumulada en biomasa autótrofa, es igual a la producción primaria 
bruta menos la energia utilizada por los productores primários para 
la respiración. Solo la producción primaria neta puede ser utilizada 
por los consumidores. 

► Producción primaria en ecosistemas marinos y de agua dulce 
(pp. 1 188-1 19Ç^ En los ecosistemas marinos y de agua dulce, la 
luz y los nutrientes limitan la producción primaria. Dentro de la 
zona fótica, el factór que limita la producción primaria es un 
nutriente como Ê'J nitrógeno o el hierro. 


► Relaciones tróficas (p. 1185). La energia y los nutrientes pasan de 
los productores primários (autótrofos) a los consumidores primários 
(herbívoros) y luego a los consumidores secundários (carnívoros). La 
energia jluye a través dei ecosistema, entra como energia lumínica y sale 
como energia calórica. Los nutrientes se reciclan dentro dei ecosistema. 

^ Descomposición (pp. 1185-1186). La descomposición conecta todos 
los niveles tróficos. Los detritívoros, en especial las bactérias y los hon- 
gos, reciclan elementos químicos esenciales, descomponen las sustan- 
cias orgânicas y permiten que los elementos vuelvan a los reservorios 
inorgânicos. 


Concepto 


Los factores físicos y químicos limitan la producción 
primaria en los ecosistemas 

Balance de energia dei ecosistema (pp. 1186-1188). La energia 
asimilada durante la fotosíntesis es una pequenísima fracción de la 


► Producción primaria en ecosistemas terrestres y pantanosos 
(pp. 1190-1191). En los ecosistemas terrestres y en los pantanos, 
los factores climáticos, como la temperatura y la humedad, afectan 
a la producción primaria a gran escala geográfica. A nivel local, el 
factor que limita la producción primaria es un nutriente dei suelo. 


Concepto 


La transferencia de energia entre niveles tróficos 
tiene una eficiência menor dei 20% 

► Eficiência de producción (pp. 1191-1193). La cantidad de ener- 
gia disponible para cada nivel trófico está determinada por la pro- 
ducción primaria neta y la eficacia con que la energia de los 
alimentos se convierte en biomasa en cada eslabón de la cadena ali- 
mentaria. El porcentaje de energia transferido de un nivel trófico al 
siguiente, llamada eficiência trófica, generalmente, es dei 5 al 20%. 
Las pirâmides de producción, de biomasa y de números reflejan 
que la eficiência trófica es relativamente baja. 
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Hipótesis dei mundo verde (pp. 1193-1194). Según la hipótesis 
dei mundo verde, los herbívoros consumen un pequeno porcentaje 
de la vegetación, pues su población se mantiene controlada por los 
depredadores, las enfermedades, la competência, la limitación de 
nutrientes y otros factores. 




Concepto 


Los procesos biológicos y geoquímicos movilizan los 
nutrientes entre las partes orgânicas e inorgânicas 
dei ecosistema 

► Modelo general de un cicio químico (p. 1195). El carbono, 
el oxigeno, el azufre y el nitrógeno se encuentran en la atmosfe- 
ra en estado gaseoso, y se reciclan de forma global. Otros ele- 
mentos menos móviles, como el fósforo, el potasio y el cálcio, se 
reciclan en forma más localizada, por lo menos, a corto plazo. 
Todos los elementos tienen un ciclo que incluye reservorios 
orgânicos e inorgânicos. 

Ciclos biogeoquímicos (pp. 1195-1198). El agua se mueve en 
un ciclo global impulsado por la energia solar. El ciclo dei car- 
bono refleja el proceso recíproco de la fotosíntesis y la respira- 
ción celular. El nitrógeno ingresa en el ecosistema a través de la 
deposición atmosférica y la fijación de nitrógeno de los proca- 
riontes, pero, en los ecosistemas naturales, la mayor parte dei 
ciclo dei nitrógeno se produce localmente, entre los organismos 
y el suelo o el agua. El ciclo dei fósforo está relativamente loca- 
lizado. 

► Tasas de descomposición y de reciclaje de nutrientes 
(pp. 1198). La proporción de un nutriente en una forma en 
particular y el tiempo que dura su ciclo en esa forma es variable 
en los distintos ecosistemas. Esto se debe, sobre todo, a las dife- 
rencias en las tasas de descomposición. 

Vegetación y ciclo de los nutrientes: el bosque experimental 
de Hubbard Brook (pp. 1198-1199). El ciclo de los nutrientes 
se regula por la vegetación. Los proyectos de investigación ecoló- 
gica a largo plazo monitorizan la dinâmica dei ecosistema duran- 
te un período de tiempo relativamente largo. El estúdio de 
Hubbard Brook ha demostrado que la tala de árboles aumenta el 
filtrado de agua y puede causar enormes pérdidas de minerales. 


Concepto 


La población humana está alterando los ciclos 
químicos de toda la biosfera 

Enriquecimiento de nutrientes (pp. 1200-1201). La agricultu- 
ra elimina los nutrientes dei ecosistema, y es necesario suple- 
mentados de forma constante. Gran parte de los nutrientes de 
los fertilizantes contaminan las aguas subterrâneas y los ecosiste- 
mas acuáticos superficiales, donde pueden estimular el creci- 
miento excesivo de algas (eutroficación cultural). 

Precipitación ácida (pp. 1201-1202). El uso de combustibles 
fósiles es la principal causa de precipitaciones ácidas. Por acción 
dei viento, algunos ecosistemas de América dei Norte y de 
Europa reciben contaminantes de zonas industriales y se ven 
afectados por lluvias y nieve que contiene ácido nítrico y ácido 
sulfúrico. 

Tóxicos ambientales (pp. 1201-1203). Las toxinas se concen- 
tran en niveles tróficos sucesivos de las redes alimentarias. La 
liberación de residuos tóxicos contamina el ambiente con sustan- 
cias tóxicas que persisten durante períodos de tiempo prolonga- 
dos y se concentran a lo largo de la cadena alimentaria por 
magnificación biológica. 

Dióxido de carbono atmosférico (pp. 1203-1205). La quema 
de madera y de combustibles fósiles y otras actividades humanas 


están produciendo un aumento constante de la concentración de 
C0 2 . Esto puede producir un calentamiento importante y otros 
câmbios climáticos. 

Disminución dei ozono atmosférico (pp. 1205-1206). La capa 
de ozono reduce la penetración de la radiación UV a través de la 
atmosfera. Las actividades humanas, como la liberación de sustan- 
cias cloradas, erosiona la capa de ozono, lo que puede tener peli- 
grosas consecuencias. 







Auíoevaluación 

1. ,jCuál de los siguientes pares de organismos y niveles tróficos es 

inconrecto ? 

a. Cianobacterias - productores primários. 

b. Saltamontes - consumidor primário. 

c. Zooplancton - productor primário. 

d. Águila - consumidor terciário. 

e. Hongos - detritívoro. 

2. Una pirâmide de producción como la que se muestra en la figura 

54-11 implica que: 

a. Sólo la mitad de la energia de un nivel trófico se transfiere al 
nivel superior siguiente. 

b. La mayor parte de la energia de un nivel trófico se incorpora al 
nivel superior siguiente. 

c. Al transferirse de un nivel trófico a otro, se pierde cerca dei 10% 
de la energia. 

d. La transferencia de energia más eficiente es desde los producto- 
res a los consumidores primários. 

e. La alimentación a base de carne de animales herbívoros es una 
forma ineficiente de obtener la energia captada por la fotosíntesis 

3. Las bactérias nitrificantes participan dei ciclo dei nitrógeno princi- 
palmente: 

a. Convirtiendo nitrógeno gaseoso en amoníaco. 

b. Liberando amoníaco de los compuestos orgânicos por lo cual 
retorna al suelo. 

c. Convirtiendo amoníaco en nitrógeno gaseoso que retorna a la 
atmosfera. 

d. Convirtiendo amoníaco en nitrato que es absorbido por las plantas. 

e. Incorporando nitrógeno en los aminoácidos y en los compuestos 
orgânicos. 
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4. El experimento de deforestación de la cuenca de Hubbard Brook 

confirma las siguientes conclusiones excepto que: 

a. La mayoría de los minerales se reciclan dentro dei ecosistema dei 
bosque. 

b. El flujo de minerales hacia fuera de una cuenca natural se com- 
pensa con la entrada de minerales. 

c. La deforestación aumenta el filtrado de agua. 

d. La concentración de nitrato en el agua que drena la zona defo- 
restada aumenta a niveles peligrosos. 

e. Los niveles de cálcio se mantienen elevados en el suelo de las 
zonas deforestadas. 

5. La principal causa dei reciente aumento de la cantidad de C0 2 en 

la atmosfera terrestre es: 

a. Un aumento de la producción primaria en todo el mundo. 
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b. Un aumento de la biomasa de los cultivos. 

c. Un aumento de la radiación infrarroja absorbida por la atmosfera. 

d. La quema de mayor cantidad de madera y de combustibles fósiles. 

e. Respiración adicional debido al aumento de la población humana 

6. ^Cuál de los siguientes es consecuencia de la magnificación biológica? 

a. Las sustancias tóxicas dei medio ambiente conllevan un mayor 
riesgo para los depredadores dei nivel superior que para los con- 
sumidores primários. 

b. Las poblaciones de depredadores dei nivel superior, por lo general, 
son más pequenas que las poblaciones de consumidores primários. 

c. La biomasa de productores en un ecosistema, por lo general, es 
mayor que la biomasa de consumidores primários. 

d. Sólo una pequena porción de la energia captada por los produc- 
tores se transfiere a los consumidores. 

e. La cantidad de biomasa en el nivel productor de un ecosistema 
disminuye al aumentar el tiempo de recambio dei productor. 

7. «íCuál de los siguientes ecosistemas posee la menor producción neta 
primaria por metro cuadrado? 

a. Una marisma salada. 

b. Un oceano abierto. 

c. Un arrecife de coral. 

d. Una pradera. 

e. Una selva tropical. 

8. El suelo de la selva tropical contiene menores niveles de nutrientes 
minerales porque: 

a. La biomasa de la cosecha en pie de la selva tropical es menor. 

b. La descomposición de las sustancias orgânicas por los microorga- 
nismos dei suelo en la selva tropical es menos eficaz que en las 
zonas templadas. 

c. En los trópicos, las sustancias orgânicas se descomponen con 
mayor rapidez y las plantas absorben los nutrientes dei suelo con 
mayor velocidqd. 

d. Los ciclos de los nutrientes son más lentos en los trópicos. 

e. Las altas temperaturas destruyen muchos nutrientes en los trópicos. 

9. Se obtienen muestras de agua de la costa contaminada por drenaje 
de zonas agrícolas y se encuentran niveles detectables de fosfatos 
pero no de nitrógeno. Se realiza un experimento de seguimiento en 
el que se agrega nitrógeno o fosfatos a algunas muestras. En las 
muestras enriquecidas con nitrógeno, el crecimiento de algas es 
mucho mayor que en las muestras de control. En cambio, en las 
muestras enriquecidas con fosfatos no aumenta el crecimiento de 
algas. En función de estos resultados, podemos concluir que: 

a. Las poblaciones de algas en estas aguas se pueden reducir si dis- 
minuimos el filtrado de fosfato. 


b. La eutroficación de estas aguas se puede reducir agregando 
nitrógeno. 

c. Los altos niveles de fósforo mantienen baja la población de 
algas en esta aguas. 

d. El nitrógeno es el nutriente limitante en estas aguas. 

e. El fosfato es el nutriente limitante en estas aguas. 

10. iC uál de los siguientes parâmetros tiene mayor efecto sobre la 
velocidad de los ciclos químicos en un ecosistema? 

a. La tasa de producción primaria dei ecosistema. 

b. La eficiência de producción de los consumidores dei ecosistema. 

c. La tasa de descomposición dei ecosistema. 

d. La eficiência trófica dei ecosistema. 

e. La ubicación de los reservorios de nutrientes en el ecosistema. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A 


Interrelación evolutiva 

Algunos biólogos, asombrados por la compleja interdependencia 
entre los factores bióticos y abióticos de un ecosistema, han sugeri- 
do que los ecosistemas son sistemas “vivos” emergentes capaces de 
evolucionar. Un ejemplo es la hipótesis “Gaia” de James Lovelock, 
que ve a la tierra como una entidad viva homeostática, una especie 
de supero rganismo. Aplicando los principios de evolución aprendi- 
dos en este libro, comente la idea de que los ecosistemas y la biosfe- 
ra pueden evolucionar. Si los ecosistemas fueran capaces de 
evolucionar, ^sería ésta una forma de evolución darwiniana? 
Justifique su respuesta. 



«jCómo disenaría un experimento controlado en dos estanques vecinos 
en un bosque para medir el efecto de las hojas caídas sobre la produc- 
ción primaria neta de un estanque? 

I > ■ I M !- ■■ ■ ■ — ■ ; 

Ciência, tecnologia y sociedad 

La cantidad de C0 2 de la atmosfera está aumentando, y la tempera- 
tura global ha aumentado en el último siglo. La mayoría de los cien- 
tíficos coinciden en que estos dos fenómenos están relacionados y 
afirman que se está produciendo un calentamiento por efecto inver- 
nadero. Según estos científicos, debemos tomar medidas ahora para 
evitar un cambio amfciental drástico. Sin embargo, otros científicos 
creen que es demasiado pronto para sacar conclusiones, y que debe- 
ríamos obtener máí datos antes de actuar. ^Cuáles serían las ventajas 
y las desventajas de tomar medidas para disminuir el calentamiento 
global? ^Cuáles serían las ventajas y desventajas de esperar hasta 
obtener más datos? 
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▲ Figura 55-1. Deforestación tropical en Kalimantan Occidental, 
Borneo. 


Conceptos clave 


55-1 Las actividades humanas amenazan la 
biodiversidad de la Tierra 

55-2 La conservación de la población se centra en el 
tamano de ella, la diversidad genética y el 
habitat crítico 

55-3 La conservación regional y dei paisaje pretende 
sostener biotas completas 

55-4 La ecologia de la restauración intenta 

reconvertir los ecosistemas degradados en un 
estado más natural 

55-5 El desarrollo sostenible pretende mejorar la 

condición humana conservando la biodiversidad 


Panorama general 


La crisis de la biodiversidad 

L a biologia es la ciência de la vida. Por lo tanto, es adecua- 
do que nuestro último capítulo se centre en dos discipli- 
nas que aspiran a la preserva ción de la vida. La biologia 
de la conservación integra la ecologia (como la ecologia con- 
ductista), la fisiologia, la biologia molecular y la biologia evoluti- 
va para la conservación de la diversidad biológica en todos los 
niveles. Los esfuerzos para mantener los procesos dei ecosistema 
y frenar la pérdida de la biodiversidad también conectan las 
ciências de la vida con las ciências sociales, la economia y las huma- 
nidades. La ecologia de la restauración aplica principios ecoló- 
gicos intentando devolver a los ecosistemas condiciones lo más 
parecidas al estado natural prévio a la degradación. 

Hasta el momento, los científicos han descrito y nombrado 
de manera formal cerca de 1,8 millón de especies de orga- 
nismos. Algunos biólogos consideran que, en la actualidad, exis- 
ten unos 10 millones de especies nuevas; otros estiman que la 
cantidad puede ascender a los 200 millones. Éstas no están 
distribuidas uniformemente en el planeta. Algunas de las 


mayores concentraciones de especies se encuentran en los tró- 
picos. Desafortunadamente, en las áreas tropicales son comu- 
nes las escenas como la que muestra la figura 55-1 . Las selvas 
tropicales se destruyen a una velocidad alarmante, con el fin 
de proporcionar espacio y sustento a la creciente población 
humana. 

En la biosfera, las actividades dei ser humano están alterando 
las estructuras tróficas; el flujo de energia, los ciclos químicos y 
los desastres naturales -procesos dei ecosistema de los que 
dependemos nosotros y otras especies- (véase cap. 54). La exten- 
sión de la superficie terrestre alterada por el ser humano se está 
aproximando al 50% y utilizamos más de la mitad de toda el 
agua dulce accesible. En los océanos se están agotando las reser- 
vas de numerosas especies debido a la pesca indiscriminada, y 
algunas de las áreas acuáticas más productivas y variadas, 
como los arrecifes de coral y los estuários, se alteran intensamen- 
te. Según algunos cálculos, estamos en un proceso que puede 
ocasionar más dano a la biosfera y conducir a más especies a la 
extinción que el gran asteroide que pudo haber desencadenado 
el exterminio en masa al final dei período Cretáceo, hace 
65,5 millones de ano$ (véase fig. 26-9). Globalmente, la veloci- 
dad de extinción de laí^species podría ser 1 000 veces superior 
en comparación con cuaáquier otro momento de los últimos 100 000 
anos. * 

En este capítulo exploraremos con detalle la crisis de la bio- 
diversidad y analizaremos algunas estratégias de conservación y 
restauración que utilizan los biólogos para disminuir la velocidad 
de extinción de las especies. 


Concepto 


Las actividades humanas amenazan 
la biodiversidad de la Tierra 

La extinción es un fenómeno natural que se está produciendo 
casi desde que la vida comenzó a evolucionar; es la tasa de extin- 
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ción actual la que constituye la base de la crisis de la biodiver- 
sidad. Debido a que solo podemos calcular la cantidad de espe- 
cies que existen en la actualidad, resulta imposible determinar 
la tasa real de extinción de las especies o la magnitud real de la 
crisis de la biodiversidad. Lo que sí sabemos con seguridad es 
que la velocidad de extinción de especies es elevada y que se 
debe principalmente a la velocidad ascendente en la degrada- , 
ción dei ecosistema por una sola especie: Homo sapiens. En 
pocas palabras, los seres humanos amenazan a la biodiversidad 
dei planeta. 

Los tres niveles de biodiversidad 

La biodiversidad -síntesis de diversidad biológica- tiene tres 
componentes o niveles principales: diversidad genética, diversi- 
dad de especies y diversidad dei ecosistema (fig. 55-2). Los tres 



Diversidad genética en una población de ratas de agua 



en el paisaje de una región entera 


Á Figura 55-2. Los tres niveles de la biodiversidad. Los cromoso- 
mas sobredimensionados simbolizan la variación genética de la pobla- 
ción. 

1210 UNIDAD ocho Ecologia 


disminuyen de manera paulatina como consecuencia de la acti- 
vidad dei ser humano. 

Diversidad genética 

La diversidad genética comprende no sólo la variación 
genética individual en una población, sino también la varia- 
ción genética entre poblaciones, que, a menudo, está asociada 
con adaptaciones a condiciones locales (véase cap. 23). Si una 
población se extingue, una especie puede haber perdido parte 
de la diversidad genética que posibilita la microevolución. Esta 
merma de la diversidad genética es, por supuesto, perjudicial 
para las probabilidades de adaptación globales de las especies. 
Pero la pérdida de la diversidad genética de la biosfera también 
afecta al bienestar dei ser humano. Por ejemplo, si perdemos 
poblaciones de plantas silvestres relacionadas directamente 
con especies agrícolas, perdemos recursos genéticos que podrí- 
an ser utilizados para mejorar ciertas cualidades de los cultivos, 
como la resistência a enfermedades mediante el cruzamiento de 
plantas. 

Diversidad de especies 

Gran parte dei debate público sobre la crisis de la biodiversidad 
está centrado en la diversidad de especies: la variedad de especies 
en un ecosistema o en toda la biosfera, o lo que denominamos 
riqueza de especies en el capítulo 53. La Ley Estadounidense de 
Especies en Peligro (ESA) define como especie en peligro a 
aquella que está “en peligro de extinción en la totalidad o en 
una porción significativa de su extensión”. También definidas 
para su protección por la ESA, las especies amenazadas son 
aquellas que se consideran que estarán en peligro en un futu- 
ro predecible. A continuación presentamos algunos datos 
estadísticos que ilustran el problema de la extinción de espe- 
cies: 

► De acuerdo con la Union Internacional para la Conservación 
de la Naturaleza y de los Recursos Naturales (IUCN), el 12% 
de las casi 10 000 especies de aves conocidas y el 24% de las 
casi 5 000 especies de mamíferos conocidas en el mundo 
están amenazadas. 

► Un estúdio reciente realizado por el Centro para la Conservación 
de la Vegetación revelo que de las aproximadamente 20 000 
especies de (pintas conocidas en los Estados Unidos, 200 se 
extinguieron "çiesde que comenzaron estos registros. Otras 
730 especies sde plantas en los Estados Unidos están en peli- 
gro o amenazf das. 

► Cerca dei 20% de los peces de agua dulce conocidos en el 
mundo se extinguieron durante momentos históricos o están 
gravemente amenazados. Uno de los eventos de extinción 
rápida y más importante que se ha registrado es la extinción 
de los peces de agua dulce dei lago Victoria en África Oriental. 
Cerca de 200 de las más de 500 especies de cíclidos dei lago 
desaparecieron, debido, sobre todo, a la introducción de una 
especie depredadora no nativa, la perca dei Nilo, en la déca- 
da de 1960. 

► Desde 1900, en los Estados Unidos se extinguieron 123 espe- 
cies de vertebrados e invertebrados de agua dulce, y cientos 
de especies están amenazadas. Las velocidades de extinción 
de la fauna de agua dulce estadounidense son casi cinco veces 
superiores a las de los animales terrestres. 

► Según un informe dei ano 2004, publicado en la revista 
Science , sobre una evaluación global de anfibios llevada a cabo 



por más de 500 científicos, el 32% de todas las especies de 
anfibios conocidas están muy cerca de la extinción o amena- 
zadas. 

► Vários investigadores consideran que con las velocidades de 
extinción actuales, más de la mitad de las especies vege tales 
y animales existentes habrán desaparecido a finales dei siglo 

xxi (fig. 55-3). 

La extinción de las especies puede ser local; por ejemplo, 
una variedad puede extinguirse en un rio y sobrevivir en el 
adyacente. La extinción global de una especie significa que desa- 
parece de todos sus hábitats. Sin embargo, la extinción, a menu- 
do, es un proceso inadvertido. Para saber con certeza si una 
determinada especie está extinguida, debemos conocer su dis- 
tribución exacta. Sin un catálogo más completo de la diversidad 
de las especies y el conocimiento de la distribución geográfica 
y de los papeies ecológicos de las especies dei planeta, nuestros 
esfuerzos para comprender la estructura y función de los eco- 



A Figura 55-3. A unos cien latidos de la extinción. Éstos son sólo 
tres de los miembros de lo que el biólogo de Harvard E. O. Wilson seria- 
mente denomina el Club de los Cien Latidos, especies con menos de 
100 indivíduos en la Tierra. 


sistemas de los que depende nuestra supervivencia continuarán 
siendo incompletos. 

Diversidad dei ecosistema 

La variedad de los ecosistemas de la biosfera constituye el 
tercer nivel de diversidad biológica. Debido a la red de inte- 
racciones comunitárias entre las poblaciones de diferentes 
especies en un ecosistema, la extinción local de una especie 
-por ejemplo, un depredador esencial- puede producir un 
impacto negativo en la totalidad de la riqueza de especies de 
la comunidad (véase fig. 53-16). De manera más amplia, cada 
ecosistema presenta patrones característicos de fiujo energéti- 
co y de ciclos químicos que pueden afectar a toda la biosfe- 
ra. Por ejemplo, los “pastos” productivos de fitoplâncton en 
los oceanos pueden ayudar a moderar el efecto invernadero 
mediante el consumo de grandes cantidades de CO, para la 
biosíntesis y para la elaboración de caparazones de bicarbo- 
nato. 

Algunos ecosistemas ya experimentaron un impacto 
importante producido por el ser humano, y otros se destru- 
yen a un ritmo vertiginoso. Por ejemplo, en Estados Unidos, 
los ecosistemas pantanosos y riberenos se alteraron de mane- 
ra significativa en sólo unos pocos siglos. Desde la coloniza- 
ción europea, más dei 50% de los pantanos se drenaron y se 
convirtieron en otros ecosistemas, en su gran mayoría agríco- 
las. Entretanto, en Califórnia, Arizona y Nuevo México, alre- 
dedor dei 90% de las comunidades riberenas nativas fueron 
destruidas debido al pastoreo excesivo, el control de inunda- 
ciones, los desvios de agua, la disminución de los niveles 
superiores dei subsuelo acuífero y la invasión de la vegetación 
(no autóctona). 

Biodiversidad y bienestar humano 

<>Por qué deberíamos preocupamos por la desaparición de la 
biodiversidad? Quizás el motivo más puro corresponde a lo que 
E. O. Wilson denomina biofilia, que es nuestro sentido de cone- 
xión con la naturaleza y con otras formas de vida. La creencia de 
que otras especies tienen derecho a la vida es un tema profundo 
en muchas religiones y la base de un argumento moral de que 
debemos proteger la biodiversidad. También existe preocupación 
por el futuro de la humanidad «>es justo despojaria de la riqueza 
de especies dei planeta? Parafraseando un provérbio antiguo, G. 
H. Brundtland, quien fuera primer ministro de Noruega, senaló: 
“Debemos considerará nuestro planeta como un préstamo de 
nuestros ninos, y no uri -regalo de nuestros antepasados”. Pero la 
diversidad de especie^ también nos aporta muchos beneficios 
prácticos. 

Beneficios de la diversidad de especies y genética 

Muchas especies amenazadas podrían proporcionar cultivos, 
fibras y fármacos para el empleo dei ser humano, fenómeno que 
convierte a la biodiversidad en un recurso natural esencial. En 
Estados Unidos, el 25% de todos los fármacos recetados conde- 
ne sustancias originalmente derivadas de vegetales. Por ejemplo, 
en la década de 1970, los investigadores descubrieron que la per- 
vinca rosada, que crece en Madagascar, una isla cerca de la costa 
de África, condene alcaloides que inhiben el crecimiento de las 
células neoplásicas (fig. 55-4). El resultado de este descubri- 
miento para la mayoría de las personas con cualquiera de las 
dos formas de câncer potencialmente mortales -enfermedad de 
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◄ Figura 55-4. La pervinca 
rosada (Catharanthus roseus), 
una planta que salva vidas. 


Hodgkin y leucemia infantil— es la remisión. Madagascar también 
es el hogar de otras cinco especies de pervincas, una de las cua- 
les se acerca a la extinción. La desaparición de estas especies sig- 
nificaria la perdida de cualquier otro beneficio médico que 
pudieran ofrecer. 

Asimismo, la extinción de especies significa la desaparición 
de genes. Cada especie cuenta con genes únicos, y la biodiver- 
sidad representa la suma dei total de genomas de todos los 
organismos dei planeta. Esta enorme diversidad genética ofre- 
ce posibilidades de gran beneficio para el ser humano. Considere 
el ejemplo histórico de la reacción en cadena de la polimerasa 
(PCR), la tecnologia de clonación de genes basada en una enzi- 
ma extraída de procariontes termofílicos de fuentes termales 
(véase fig. 20-7). En la actualidad, las corporaciones anticipan 
el empleo de DNA extraído de procariontes de las numerosas 
fuentes termales dei Parque Nacional Yellowstone para la pro- 
ducción en masa de enzimas útiles. Muchos investigadores e 
industriales son entusiastas respecto a las posibilidades de que 
esta “bioprospección” influya en el desarrollo de nuevos fár- 
macos, alimentos, sustitutos dei petróleo, compuestos quími- 
cos industriales y otros productos. Sin embargo, debido a que 
muchos millones de especies podrían extinguirse aun antes de 
conocerlas, debemos soportar la pérdida irreparable dei valio- 
so potencial genético presente en sus bibliotecas únicas de 
genes. 


Servidos dei ecosistema 

Los beneficios que cada especie proporciona a los seres huma- 
nos son a menudo importantes; sin embargo, la conservación de 
especies individuales es solo una parte dei fundamento de la con- 
servación de los ecosistemas. Los seres humanos evolucionamos 
en los ecosistemas dei planeta, y estamos adaptados de manera 
estricta y precisa a estos sistemas y a las otras especies que los 
habitan. 

En los medioambientes urbanos y suburbanos en los que vivi- 
mos la mayoría de nosotros, es fácil perder de vista las formas en 
las que nuestros ecosistemas nos permiten la existência. Los ser- 
vidos dei ecosistema comprenden todos los procesos por los 
cuales los ecosistemas naturales y las especies que contienen ayu- 
dan a mantener la vida humana en la Tierra. Algunos de los ser- 
vidos dei ecosistema son los siguientes: 

► Purificación dei aire y dei agua 

► Reducción de la intensidad de las sequías y de las 
inundaciones 

► Generación y conservación de suelos fértiles 

► Desintoxicación y descomposición de los desechos 


► Polinización de los cultivos y de la vegetación natural 

► Dispersión de semillas 

► Reciclaje de nutrientes 

► Control de diversas pestes agrícolas por enemigos naturales 

► Protección de las costas por la erosión 

► Protección de los rayos ultravioleta 

► Protección de climas extremos 

► Provisión de paisajes bellos y posibilidades recreativas 

Cada vez hay más evidencias que indican que el funciona- 
miento de los ecosistemas y, por tanto, su capacidad para ofrecer 
servidos, está vinculado con la biodiversidad. Puesto que las acti- 
vidades humanas reducen la biodiversidad, podemos ser la causa 
de una posible disminución de la capacidad de los ecosistemas 
dei planeta para llevar a cabo procesos que son fundamentales 
para nuestra propia supervi vencia. 

Por lo general, subvaloramos los servidos de los ecosistemas 
naturales, tal vez, porque no les damos un valor monetário. En 
un artículo de 1997, el ecologista Robert Costanza y sus colabo- 
radores calcularon el valor en dólares de los servidos dei ecosis- 
tema dei planeta en 33 billones de dólares anuales, casi el doble 
dei producto nacional bruto de todas las naciones (18 billones de 
dólares). Quizá sea más realista, y más significativo, realizar las 
cuentas a menor escala. ^Cuál, por ejemplo, es el precio real de 
la construcción de un dique o dei desmonte de una zona de bos- 
que si incluimos la pérdida en dólares de los servidos dei eco- 
sistema en la columna de costes? 

Las cuatro amenazas principales 
de la biodiversidad 

Diversas actividades humanas amenazan la biodiversidad a 
escala local, regional y global. De esta extensa lista, gran parte de 
la extinción de especies puede vincularse con cuatro amenazas 
principales: destrucción dei hábitat, introducción de especies. 
sobreexplotación y alteración de “redes de interacción”, como las 
alimenticias. 


Destrucdón dei hábitat 

La alteración dei hábitat inducida por el ser humano es la 
principal amenaza para la biodiversidad en toda la biosfera. 
La destrucción masiva de hábitats es consecuencia dei avance 
de la agricultura, dei desarrollo urbano, la silvicultura, la mine- 
ría y la contaminj^ión ambiental. Ante la falta de un hábitat 
alternativo disponible o cuando la especie es incapaz de des- 
plazarse, la pérdidafdel hábitat puede significar su extinción. 
La Union Internacional para la Conservación de la Naturaleza 
y de los Recursos Naturales indica que la destrucción dei 
hábitat físico es responsable dei 73% de las especies extingui- 
das, en peligro, vulnerables o raras durante la historia con- 
temporânea. 

La destrucción dei hábitat puede producirse en vastas regio- 
nes. Por ejemplo, alrededor dei 98% de las selvas tropicales 
secas de Centroamérica y de México ha sido eliminado (tala- 
do). Además, muchos paisajes naturales fueron divididos 
mediante la fragmentación dei hábitat en pequenos parches 
(fig. 55-5) La fragmentación forestal se produce de manera 
rápida en los bosques tropicales. Por ejemplo, la tala de la selva 
tropical dei estado de Veracruz, México, principalmente para 
la cria de ganado, produjo la desaparición dei 91% de la selva 
original, y ha quedado un archipiélago fragmentado de peque- 
nas islas de selva. 
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▲ Figura 55-5. Fragmentación dei hábitat en el Bosque Nacional 
Mount Hood r en el oeste de Estados Unidos. 


En casi todos los casos, la fragmentación dei hábitat pro- 
duce la extinción de especies, debido a que las poblaciones 
más reducidas en fragmentos de hábitat experimentan una 
mayor probabilidad de extinción local. Las praderas de América 
dei Norte constituyen un ejemplo: la pradera cubría unas 
800 000 hectáreas dei sur de Wisconsin cuando llegaron los 
primeros europeos, pero, en la actualidad, ocupa menos dei 
0,1% de su área original. Entre 1948 y 1954 se efectuaron 
estúdios sobre la diversidad vegetal de los restos de la prade- 
ra de Wisconsin, que se repitieron entre 1987 y 1988. Durante 
las décadas transcurridas entre ambos estúdios, los diversos 
fragmentos de pradera perdieron entre el 8 y el 60% de sus 
especies vegetales. 

Aunque la mayoría de los estúdios se centro en los ecosiste- 
mas terrestres, la pérdida de hábitat también constituye una 
amenaza importante para la biodiversidad marina, especialmen- 
te, en las costas continentales y en los alrededores de los arre- 
cifes de coral. Cerca dei 93% de los arrecifes de coral, unas de 
las comunidades acuáticas más ricas en especies dei planeta, ha 
sido deteriorado por las actividades humanas. Con la presente 
tasa de destrucción, entre el 40 y el 50% de los arrecifes, hogar 
de un tercio de las especies de peces marinos, podría extin- 
guirse en los 30 a 40 próximos anos. La destrucción dei hábi- 
tat acuático y la extinción de especies también se debe a las 
presas, reservorios, modificación de canales y regulación dei flujo 
que en la actualidad afecta a la mayoría de los rios dei mundo. 
Por ejemplo, han disminuido de manera notable los peces que 
emigran hacia el sistema dei rio Columbia -en el noroeste de 
Estados Unidos- en el que se han construido una cantidad 
importante de presas. 


Especies introducidas 

Las especies introducidas, también denominadas invaso- 
ras, no nativas o exóticas, son aquellas trasladadas por el ser 
humano, de manera intencional o accidental, desde su localiza- 
ción original a nuevas regiones geográficas. La facilidad actual 
para viajar por barco o avión ha acelerado el trasplante de espe- 


cies. Sin los depredadores, parásitos y patógenos que limitan 
las poblaciones en sus ambientes originales, estas especies tras- 
plantadas pueden diseminarse en una nueva región a velocida- 
des exponenciales. 

Por lo general, las especies introducidas que logran arraigarse 
alteran la comunidad adoptada, a menudo, por la depredación 
de los organismos nativos o por superarlos en la competência por 
los recursos. Por ejemplo, la serpiente marrón de árbol fue intro- 
ducida por accidente en la isla de Guam, como un “polizón” en 
un cargamento militar después de la Segunda Guerra Mundial 
(fig. 55-6a) Desde entonces, 12 especies de aves y 6 especies 
de lagartos depredados por las serpientes se extinguieron en 
Guam. Otra invasión accidental muy desoladora es la dei meji- 
llón cebra dei tamano de una una ( Dreissena polymorpha ), 
introducido en los Grandes Lagos de Norteamérica en 1988, 
principalmente, en el agua dei balasto de los barcos procedentes 
de Europa. Estos moluscos suspensívoros eficientes, que alcan- 
zan densidades de población elevadas, alteraron considerable- 
mente los ecosistemas de agua dulce, amenazando a las especies 
acuáticas nativas. Los mejillones cebra también obstruyeron las 
estructuras de ingreso de agua, alterando el suministro domésti- 
co e industrial de agua con pérdidas de miles de millones de 
dólares en danos. 

Los seres humanos introdujeron numerosas especies de mane- 
ra deliberada y con buenas intenciones, pero con efectos desas- 



(a) Serpiente marrón 
de árbol, introducida 
en Guam a través de 
un cargamento 



(b) Kudzu introducido, creciendo en Carolina dei Sur 
A Figura 55-6. Dos especies introducidas. 
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trosos. Por ejemplo, una planta japonesa denominada kudzu, 
que el Departamento de Agricultura de Estados Unidos intro- 
dujo en el sur para el control de la erosión, cubre amplias 
extensiones dei paisaje sureno (fig. 55-6b). El estornino 
europeo, traído de manera intencional al Parque Central de 
Nueva York en 1890 por un grupo de ciudadanos con la fina- 
lidad de introducir todas las plantas y los animales menciona- 
dos en las obras de Shakespeare, rápidamente se diseminó por 
América dei Norte, donde aumento hasta alcanzar una pobla- 
ción de más de 100 millones, desplazando a muchas aves 
canoras nativas. 

Las especies introducidas son un problema mundial, el 
cual ha provocado cerca dei 40% de las extinciones registra- 
das desde 1750 con un coste de miles de millones de dólares 
anuales en danos y considerables esfuerzos de control. Hay más 
de 50 000 especies introducidas sólo en Estados Unidos. 

Sobreexplotación 

La sobreexplotación hace referencia, de un modo general, a la 
recolección por parte dei ser humano de plantas o animales 
silvestres a ritmos que exceden la capacidad de recuperación 
de estas especies. Es posible que la sobreexplotación ponga en 
peligro a ciertas especies vegetales, como árboles raros que 
producen maderas valiosas u otros productos comerciales. Sin 
embargo, el término se refiere, con mayor frecuencia, a la pesca, 
caza y recolección comercial y al comercio de animales. 

Los organismos grandes con bajas tasas reproductivas intrín- 
secas, como los elefantes, las ballenas y los rinocerontes, son 
especialmente susceptibles a la sobreexplotación. La disminu- 
ción de los animales terrestres más grandes dei planeta, los ele- 
fantes africanos, constituye un ejemplo clásico dei impacto de 
la caza exagerada. Debido, principalmente, al comercio dei 
marfil, las poblaciones de elefantes han estado disminuyendo 
en gran parte de África durante los últimos 50 anos. Por des- 
gracia, una prohibición internacional sobre la comercialización 
de marfil nu evo condujo a la caza furtiva (caza ilegal), por lo 
que la prohibición tuvo escaso efecto en África Central y 
Oriental. Sólo en Sudáfrica, donde los rebanos alguna vez 
diezmados han sido bien protegidos durante un siglo, las 
poblaciones de elefantes se estabilizaron o crecieron (véase 
cap. 52). 

Las especies con hábitats restringidos, como las islas de 
pequeno tamano, también son muy vulnerables a la sobreex- 
plotación. Por ejemplo, en la década de 1840, los seres huma- 
nos cazaron al gran alca hasta su extinción en las islas dei 
Océano Atlântico. Este ave marina, no voladora de gran tama- 
no tuvo mucha demanda por sus plumas, huevos y carne. Y 
muchas poblaciones de peces marinos comercialmente impor- 
tantes, considerados inagotables, disminuyeron de manera noto- 
ria debido a la pesca excesiva. La creciente demanda de proteínas 
por parte de la población humana, junto con las nuevas tec- 
nologias de recolección, como el palangre y las traineras 
modernas, redujeron estas comunidades de peces a niveles que 
no pueden sostener su explotación. El destino dei atún de 
aleta azul dei Atlântico Norte es sólo un ejemplo. Hasta las 
últimas décadas, este atún de gran tamano era considerado un 
pez para la pesca deportiva de escaso valor comercial: se ven- 
dían por unos pocos centavos por libra para comida para 
gatos. Luego, en la década de 1980, los mayoristas comenza- 
ron a enviar por vía aérea al atún de aleta azul congelado y 
fresco a Japón para la preparación de sushi y sashimi. En ese 
mercado, el pez ahora cuesta 100 dólares la libra (fig. 55-7). 
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Á Figura 55-7. Sobreexplotación. Venta de atún de aleta azul dei 
Atlântico Norte en un mercado de pescados de Japón. 


Con este tipo de demanda, en solo diez anos se redujo la 
población norteamericana de atún de aleta azul a menos dei 
20% de su tamano en 1980. El colapso de la pesca dei bacalao 
dei norte -cerca de Newfoundland- en la década de 1990 
constituye otro ejemplo reciente de cómo es posible extinguir 
lo que era una especie muy común. 

Alteración de las redes de interacción 

La dinâmica dei ecosistema depende de las redes de inte- 
racciones interespecíficas en las comunidades biológicas. 
Como una reacción en cadena, la extinción de una especie puede 
condenar a otras de un modo particular cuando la extinción 
afecta a una especie esencial, un ingeniero dei ecosistema, o 
una especie con una relación muy especializada con otras 
(véase cap. 53). Aunque esta amenaza a la biodiversidad ha 
sido menos explorada en comparación con las otras tres, hay 
muchos ejemplo^ile cómo la alteración de las redes de inte- 
racción puede aminazar a otras especies. 

La nutria mariúà es una especie clave, cuya depredación a 
lo largo de casi toda su historia produjo câmbios importantes 
de la estructura de comunidades bénticas de aguas poco pro- 
fundas de la costa oeste de Norteamérica (véase fig. 53-17). Y 
también el exterminio de los castores, unos de los ingenieros 
dei ecosistema mejor conocidos, produjo a una gran reducción 
de los pantanos y estanques en gran parte de Estados Unidos. 
En otro ejemplo, la disminución global de polinizadores nati- 
vos, debido a la destrucción dei hábitat y al empleo excesivo 
de pesticidas, tiene el potencial de alterar la reproducción de 
la vegetación silvestre y domesticada. Los murciélagos, deno- 
minados “zorros voladores”, son polinizadores importantes de 
las islas dei Pacífico, donde han experimentado una presión 
creciente por parte de cazadores que los comercializan como 
alimentos suntuários (fig. 55-8) Debido a esta presión, los bió- 
logos conservacionistas están preocupados por el destino de la 
vegetación nativa de las islas Samoa, donde más dei 79% de 
los árboles depende de los zorros voladores para la poliniza- 
ción y dispersión de las semiUas. 







A Figura 55-8. Alteración de las redes de interacción. El murcié- 
lago "zorro volador" (Pteropus mariannus) de las islas Marianas, que 
está en peligro, es un importante polinizador. 


Èváluación de conceptos 


1. Explique por qué es demasiado limitado definir la crisis 
de biodiversidad únicamente como la desaparición de 
especies. 

2. Describa las cuatro amenazas principales para la biodi- 
versidad y de qué forma afecta cada una de ellas. 

3. ^De qué modo se beneficiarían los seres humanos con la 
conservación de la biodiversidad? 




Vécinse las respuestas en el Apêndice A. 


a la población hacia un vórtice de extinción por medio de la 
reducción gradual dei tamano poblacional hasta su extinción 
(fig. 55-9). El factor clave que conduce al vórtice de extin- 
ción es la desaparición de la variación genética necesaria para 
producir las respuestas evolutivas frente al cambio ambiental, 
como las nuevas cepas de patógenos. Tanto la endogamia como 
la deriva genética pueden dar lugar a la desaparición de la 
variación genética (véase cap. 23), y los efectos de ambos pro- 
cesos se hacen más importantes con la reducción de la pobla- 
ción. 

No todas las poblaciones están condenadas por la baja diver- 
sidad genética. La escasa variabilidad genética no conduce nece- 
sariamente a la reducción permanente de las poblaciones. Por 
ejemplo, como tratamos en el capítulo 23, la caza excesiva de 
los elefantes marinos dei norte en la década de 1890 redujo la 
especie a sólo 20 individuos: claramente un cuello de botella 
con reducción de la variación genética. Sin embargo, desde 
entonces las poblaciones de elefantes marinos dei norte se 
recuperaron hasta alcanzar cerca de 150 000 individuos en la 
actualidad, aunque su variación genética continua siendo rela- 
tivamente baja. Asimismo, varias especies vegetales, como el 
gallarito Pedicularis y varias hierbas, parecen tener inherente- 
mente una escasa variabilidad genética. Poblaciones de esparti- 
na ( Spartina anglica ), que crecen en saladares, son genéticamente 
uniformes en vários loci. 5. anglica procede de unas cuantas 
plantas progenitoras mediante hibridización y alopoliploidia 
realizadas hace un siglo (véase fig. 24-9). Mediante dispersión 
por clonación, esta especie ahora domina áreas extensas de 
barrizales de la marea en Europa y Asia. Por lo tanto, en algu- 
nos casos, la escasa diversidad genética está asociada con la 
extensión de la población y no con su disminución, aunque 
estos casos pueden sobresalir, justamente, porque son excep- 
cionales. 



La conservación de Ia población 
se centra en el tamano de ella, 
la diversidad genética y el 
hábitat crítico 

Los biólogos concentrados en la conservación de los niveles 
de población y especie siguen dos enfoques principales: el enfo- 
que de población pequena y el de población en declinación. 

Enfoque de población pequena 

Una especie se considera en peligro cuando su población es muy 
reducida. Después dei efecto negativo en el tamano de la población 
debido a la pérdida dei hábitat, la pequenez de la población puede 
producir a su extinción. Los biólogos conservacionistas que adop- 
tan esta estratégia estudian los procesos que pueden ocasionar que 
las poblaciones muy escasas finalmente se extingam 

El vórtice de extinción 

Una población pequena es propensa a círculos de retroali- 
mentación positiva de endogamia y deriva genética que lleva 



A Figura 55-9. Procesos que culminan en un vórtice de extinción. 
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<>Qué tamano debe tener una población antes de que comien- 
ce su vórtice de extinción? La respuesta depende dei tipo de 
organismo y de otros factores, y debe determinarse para cada 
caso. Por ejemplo, los depredadores terciários de la cadena ali- 
mentaria, por lo general, requieren intervalos individuales muy 
extensos, produciendo densidades poblacionales muy bajas. Por 
lo tanto, no todas las especies raras preocupan a los biólogos con- 
servacionistas. Sin embargo, independientemente de la cantidad, 
se cree que la mayoría de las poblaciones requieren un tamano 
mínimo para permanecer viables. 

Caso de estúdio: el urogallo gmnde 
y el vórtice de extinción 

Cuando los europeos llegaron a Norteamérica, el urogallo 
grande ( Tympanuchus cupido ) era común desde Nueva Inglaterra 
a Virginia, y en todas las praderas occidentales de Estados 
Unidos y Canadá. Posteriormente, la agricultura fragmento las 
poblaciones dei urogallo grande en los estados centrales y 
occidentales. Por ejemplo, sólo en Illinois, el número de uro- 
gallos grandes estaban en el orden de los millones en el siglo 
xix pero disminuyeron a 25 000 aves en 1933. En 1993, la 
población de este ave en Illinois se redujo a sólo 50, aunque 
en Kansas, Minnesota y Nebraska se mantuvieron poblaciones 
importantes. Los investigadores comprobaron que la reduc- 
ción de la especie en Illinois se asoció con una disminución de 
la fecundidad. Como pruebas de la hipótesis dei vórtice de 
extinción, los científicos importaron variación genética 
mediante el trasplante de más de 270 aves de poblaciones más 
grandes de Kansas, Minnesota y Nebraska (fig. 55-10). La 
población de Illinois se recupero, fenómeno que confirmo que 
había comenzado el vórtice de extinción hasta que fue rescata- 
da por una transfusión de variación genética. 


Tamano de la mínima población viable 

La mínima población viable (MPV) corresponde al tamano 
más pequeno de una población en el que una especie es capaz 
de mantener su cantidad y sobrevivir. A menudo, la MPV para 
una determinada especie se calcula mediante la utilización de 
modelos de ordenador que integran vários factores. El cálculo 
puede incluir, por ejemplo, la valoración de cuántos individuos 
de una población reducida es probable que mueran por una 
catástrofe natural, como una tormenta. Una vez en el vórtice de 
extinción, dos o tres anos seguidos de clima desfavorable pue- 
den eliminar a una población que se encuentra por debajo de 
la MPV 

La mínima población viable de una población se factoriza en 
lo que se denomina análisis de viabilidad de una población. El 
objetivo dei análisis es la predicción de forma razonable de la 
posibilidad de supervivencia de una población, por lo general, 
expresada con una probabilidad específica de supervivencia (esto 
es, una probabilidad dei 99%) en un momento particular (por 
ejemplo, 100 anos). Los modelos, como el análisis de viabilidad 
de una población, permiten a los biólogos conservacionistas la 
exploración de las posibles consecuencias de los planes de acción 
alternativos. Sin embargo, dado que el modelo depende de infor- 
mación confiable sobre las poblaciones de estúdio, la biologia de 
la conservación es más sólida con la combinación dei modelo 
teórico y con los estúdios de campo de las poblaciones interve- 
nidas. El caso de estúdio de los osos pardos, que se presenta en 
otro apartado de esta sección, constituye un ejemplo de este tipo 
de enfoque. 


Figura 55-10 • 

tQué ocasiono el descenso drástico 
de la población dei urogallo grande de Illinois? 

EXPERIMENTO 


Los investigadores observaron que el colapso 
de la población dei urogallo grande se reflejó en una reducción de 
la fecundidad, de acuerdo con la tasa de incubación de huevos. La 
comparación de las muestras de DNA de la población dei Distrito 
de Jasper, Illinois, con DNA de las plumas de muestras de museo 
revelo que la variación genética disminuyó en la población de estú- 
dio. En 1992, los investigadores comenzaron a hacer translocacio- 
nes experimentales de urogallos grandes de Minnesota, Kansas y 
Nebraska con el fin de incrementar la variación genética. 


RESULTADOS 


Después de la translocación (flecha azul), la 
viabilidad de los huevos mejoró con rapidez y la población se 
recupero. 
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CONCLUSION 


Los investigadores llegaron a la conclusión de 
que la falta de variación genética condujo a la población de uroga- 
llos grandes dei Distrito de Jasper hacia el vórtice de extinción. 


Tamano efectivo de la población 

La variación genética es el punto clave en el enfoque de 
población pequena. El tamano total de una población puede ser 
enganoso porque sólo algunos miembros de la población se 
reproducen satisfactoriamente y transmiten sus alelos a la des- 
cendência. Por tanto, el cálculo significativo de la mínima pobla- 
ción viable requiere que el investigador determine el tamano 
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efectivo de la población, basado en el potencial de cruzamien- 
to de ésta. La siguiente fórmula incorpora la relación entre los 
sexos de los animales que se reproducen en el cálculo dei tama- 
no efectivo de la población, abreviado N e : 

4 N f N m 
Ne N f + N m 

donde N f y N m corresponden, respectivamente, a la cantidad de 
hembras y de machos que se cruzan satisfactoriamente. 
Mediante la aplicación de esta fórmula en una población idea- 
lizada cuyo tamano total es de 1 000 individuos, N e también 
ascenderá a 1 000 si cada individuo se reproduce y si la relación 
entre sexos es de 500 hembras y 500 machos. En este caso, 
N e = (4 x 500 x 500)/(500 + 500) = 1 000. El desvio de estas 
condiciones (no todos los individuos se cruzan, y/o no hay una 
proporción de sexos igual a 1:1) reduce el N e . Por ejemplo, si 
el tamano total de la población asciende a 1 000, pero sólo 
400 hembras y 400 machos se reproducen, entonces N = (4x 
400 x 400)/(400 + 400) = 800, o el 80% dei tamano total de la 
población. 

Vários rasgos de la historia de vida pueden afectar el N e , y las 
fórmulas alternativas para el cálculo de N e tienen en cuenta el 
tamano de la familia, la edad de maduración, la relación gené- 
tica entre los miembros de la población, los efectos dei flujo genéti- 
co entre poblaciones separadas geográficamente y las fluctuaciones 
poblacionales. 

En poblaciones de estúdio reales, N,siempre es una fracción 
de la población total. Por lo tanto, el cálculo de solo la cantidad 
total de individuos en una población pequena no proporciona 
una medida apropiada de si ésta es lo suficientemente grande como 
para evitar la extinción. Cuando es posible, los programas de 
conservación están articulados para el mantenimiento de tama- 
nos totales de la población que incluyen al menos número 
mínimo viable de individuos reproductiv amente activos. El obje- 
tivo conservacionista dei mantenimiento dei tamano efectivo de 
la población (N e ) sobre la mínima población viable proviene de la 
inquietud de que las poblaciones contengan suficiente diversi- 
dad genética como para ser adaptables desde una perspectiva 
evolutiva. 



A Figura 55-11. Control a largo plazo de una población de osos 
grises. Los estúdios de John y Frank Craighead, quienes colocan un 
collar con radio en un oso gris sedado, proporcionaron estimaciones de 
la población que fueron esenciales para los análisis de viabilidad de la 
población de Mark Shaffer 


duos experimentaria más o menos una probabilidad de super- 
vivencia dei 95% en 100 anos, mientras que la población de 
100 osos tendría una posibilidad de supervivencia dei 95% en 
200 anos. 

iDe qué forma el tamano real de la población de osos grises 
de Yellowstone es comparable con los cálculos de Shaffer de un 
tamano de mínima población viable? Varias fuentes de informa- 
ción indican que la población de osos de Yellowstone está cre- 
ciendo. Uno de los mejores indicadores de este crecimiento es 
la cantidad de hembras observadas con oseznos cada ano. El 
aumento de esta cantidad entre 1973 y 2002 permite extraer la 
conclusión de que la población de osos grises de Yellowstone cre- 
ció de un modo notable (fig. 55-12). Asimismo, dado que no se 
detectan todas las hembras con cachorros, las cantidades de la 
figura 55-12 corresponden a estimaciones mínimas. Y debido a 


Caso de estúdio: análisis de poblaciones dei oso gris 

Uno de los primeros análisis de viabilidad de una población 
se llevó a cabo en 1978 por Mark Shaffer, de Duke University, 
como parte de un estúdio prolongado de los osos grises dei 
Parque Nacional Yellowstone y sus áreas vecinas (fig. 55-11). 
El oso gris o grizzly ( Ursus arctos horribilis ), una especie ame- 
nazada en Estados Unidos; en la actualidad reside sólo en 4 de 
los 48 estados. Las poblaciones en esos estados disminuyeron 
y se fragmentaron drásticamente: en 1800, alrededor de 100 000 
osos circulaban en alrededor de 500 millones de hectáreas de 
hábitat más o menos continuo, mientras que, en la actualidad, 
existen seis poblaciones relativamente aisladas que totalizan 
unos 1 000 individuos con un campo de actividad total de 
menos de 5 millones de hectáreas. 

Shaffer intento determinar los tamanos viables para la pobla- 
ción de osos grises en Estados Unidos. Mediante el empleo de 
los datos de la historia de vida obtenidos de osos residentes 
en Yellowstone durante un período de 12 anos, simulo los 
efectos de los factores ambientales en la supervivencia y la 
reproducción. Sus modelos predijeron que, con un hábitat 
apropiado, una población de osos pardos de 70 a 90 indivi- 



Á Figura 55-12. Crecimiento de la población de osos grises de 
Yellowstone, en función de cantidad de hembras con oseznos y 
de cachorros. 
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que las hembras se reproducen aproximadamente una vez cada 
tres anos, la cantidad de osos con cachorros por ano asciende a 
sólo alrededor de un tercio de la cantidad total de hembras 
maduras en la población. La suma de machos y hembras inma- 
duros y de machos maduros al número estimado de hembras 
maduras y oseznos, una población total de osos grises en el 
ecosistema dei Gran Yellowstone que excede los 400 indiví- 
duos. 

La relación entre este cálculo de la población total de osos gri- • 
ses y el tamano efectivo de la población, N„ depende de vários 
factores. Por lo general, sólo algunos machos dominantes se cru- 
zan, y puede resultarles difícil localizar a las hembras, ya que los 
animales residen en áreas muy extensas. Además, las hembras se 
reproducen sólo cuando el alimento es abundante. En conse- 
cuencia, N e alcanza sólo cerca dei 25% dei tamano de la pobla- 
ción total, que, para la población de Yellowstone de alrededor de 
400, ascendería sólo a cerca de 100 osos. 

Debido a que las poblaciones pequenas tienden a perder la 
variación genética con el tiempo, vários grupos de investigación 
analizaron las proteínas, el DNA mitocondrial y el DNA microsa- 
télite para evaluar la variabilidad genética de la población de osos 
grises de Yellowstone. Todos los resultados hasta la fecha indican 
que esta población tiene menos variabilidad genética respecto a 
otras poblaciones de osos grises de Norteamérica. Sin embargo, 
el aislamiento y la disminución de la variabilidad genética en la 
población de osos grises de Yellowstone fueron graduales duran- 
te el siglo xx y no tan intensos como se temia. Las muestras de 
museo recolectadas a princípios dei siglo xx demostraron que la 
variabilidad genética de los osos grises de Yellowstone siempre 
ha sido escasa. Estos estúdios también indican que el tamano 
efectivo de la población de estos osos es más grande de lo que se 
creia en el pasado: alrededor de 80 indivíduos durante gran 
parte dei siglo xx y que en la actualidad superan algo los 100 ani- 
males. 

<>Cómo pueden los biólogos conservacionistas incrementar el 
tamano efectivo y la variación genética de la población de osos 
grises de Yellowstone? La migración entre poblaciones aisladas 
de estos animales* podría incrementar los tamanos efectivo y total 
de la población. Los modelos de ordenador predicen que la intro- 
ducción de sólo dos osos no relacionados entre sí cada década en 
una población de 100 indivíduos podría reducir la pérdida de 
variación genética aproximadamente a la mitad. Para el oso gris, 
y quizás para muchas otras especies cuyas poblaciones son muy 
pequenas, el descubrimiento de formas que promuevan la dis- 
persión entre poblaciones seria una de las necesidades conserva- 
cionistas más urgente. 

Este caso de estúdio, así como el dei urogallo grande, conec- 
ta la teoria de la población pequena con aplicaciones prácticas en 
la conservación. A continuación, analizamos un enfoque alterna- 
tivo para comprender la biologia de la extinción. 

Enfoque de población en declinación 

El enfoque de población en declinación se centra en las pobla- 
ciones amenazadas o en peligro que muestran una tendencia des- 
cendente, incluso cuando la población supera notablemente el 
mínimo tamano viable. La diferencia entre una población en decli- 
nación (que puede ser pequena) y la población pequena (que 
puede estar en declinación) es menos importante que las dife- 
rentes prioridades de los dos enfoques conservacionistas básicos. 

El enfoque de la población pequena subraya la pequenez como 
la causa fundamental de la extinción, en especial, por la pérdida 
de la diversidad genética. En contraste, el enfoque de población 


en declinación destaca los factores ambientales que ocasionaron 
la reducción de la población en primer lugar. Si, por ejemplo, un 
área es deforestada, entonces, las especies que dependen de los 
árboles disminuirán y se extinguirán localmente, independiente- 
mente de que se conserve la variación genética o de que esto no 
suceda. 

Pasos para el análisis y la intervención 

El enfoque de población en declinación requiere que el fenó- 
meno sea evaluado en cada caso, y los investigadores deben 
separar cuidadosamente las causas de la declinación antes de 
recomendar o intentar medidas correctivas. Si, por ejemplo, la 
amplificación biológica de un contaminante tóxico particular 
produce la disminución de algún consumidor de nivel superior 
como un ave depredadora (véase cap. 54), entonces sólo la reduc- 
ción o eliminación dei tóxico en el ambiente puede salvar a esa 
especie. Rara vez el problema es tan sencillo. Sin embargo, los 
siguientes pasos para el análisis de las poblaciones en declinación 
y la elección de las intervenciones son útiles incluso en casos 
complejos. 

1. Evaluar las tendências y la distribución de la población 
para confirmar que la especie está en declinación o que 
antes presentaba una distribución más amplia o era más 
abundante. 

2 . Estudiar la historia natural de esta especie y de otras rela- 
cionadas, incluyendo la revisión de la literatura de las inves- 
tigaciones, para determinar los requerimientos ambientales 
de la especie. 

3. Desarrollar una hipótesis sobre todas las causas posibles 
de la declinación, como las actividades humanas y los 
sucesos naturales, y enumerar las predicciones de cada 
hipótesis. 

4 . Debido que muchos factores pueden estar relacionados 
con la declinación, probar, en primer lugar, la hipótesis 
más factible. Por ejemplo, eliminar el presunto agente de 
la declinación para comprobar si la población experimen- 
tal se recupera en relación con la población de control. 

5 . Aplicar los resultados dei diagnóstico a las estratégias de 
manejo de la especie amenazada y controlar la recupera- 
ción. 

El siguiente caso de estúdio constituye un ejemplo de cómo el 
enfoque de población en declinación se aplico a una especie en 
peligro. i 

* "J» 

Caso de estúdio f declinación dei carpintero de cresta roja 

El carpintero de cresta roja ( Picoides borealis ) es una especie en 
peligro, endémica (no se encuentra en otra parte) dei sudeste de 
los Estados Unidos que alguna vez vivió en toda la región. Esta 
especie requiere un hábitat de bosques de pinos maduros, espe- 
cialmente de pinos de hojas largas. La mayoría de los pájaros car- 
pinteros anidan en árboles muertos, pero el de cresta roja perfora 
los agujeros para sus nidos en pinos vivos y maduros (fig. 55- 
13a) Los carpinteros de cresta roja también perforan orifícios 
pequenos alrededor de la cavidad de su nido, lo que produce el 
derrame de resina por el tronco. La resina parece repeler a cier- 
tos depredadores, como las serpientes dei maíz, que comen los 
huevos y los pajarillos en el nido. 

Otro factor crítico dei hábitat para esta especie de pájaro car- 
pintero es que el sotobosque de vegetación alrededor de los tron- 
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(b) El bosque que puede 
sustentar a los 
carpinteros de cresta 
roja tiene maleza de 
escasa altura. 


(a) Un carpintero de cresta roja posado en la entrada 
de su nido en un pino de hoja larga. 



(c) El bosque que no puede sustentar a los carpinteros de 
cresta roja tiene maleza densa y alta, lo que afecta e! 
acceso de las aves a los lugares donde se encuentra 
su alimento. 


▲ Figura 55-13. Requerimientos dei hábitat dei carpintero de cresta roja. 


cos de los pinos debe ser bajo (fig. 55-1 3b). Las aves que se 
reproducen tienden a abandonar los nidos cuando la vegetación 
entre los pinos es espesa y supera los 4,5 metros (fig. 55- 
13c). Parece ser que las aves requieren una vía de vuelo des- 
pejada entre sus hogares y los si tios de alimentación vecinos. 
Historicamente, los incêndios periódicos arrasaron los bosques 
de pinos de hojas largas, manteniendo baja la maleza. 

La destrucción o fragmentación de los hábitats apropiados 
como consecuencia de la extracción de madera de los bosques y 
la agricultura es un factor que disminuye la población dei car- 
pintero de cresta roja?. El reconocimiento de los factores clave dei 
hábitat, la protección de algunos bosques de pinos de hoja larga 
y el empleo de incêndios controlados para reducir la maleza 
facilitaron la restauración dei hábitat que puede sustentar 
poblaciones viables. Sin embargo, el diserio de un programa de 
recuperación se complico por la organización social de las aves. 
Los carpinteros de cresta roja viven en grupos que incluyen un 
par reproductor y hasta cuatro “ayudantes”, principalmente, machos. 
Los ayudantes son descendientes que no se dispersan ni se repro- 
ducen, sino que quedan atrás y asisten en la incubación de los 
huevos y la alimentación de los polluelos. Con el tiempo pueden 
alcanzar la condición de reproductor en la bandada cuando mue- 
ren las aves más viejas, aunque la espera puede durar anos, e 
incluso, entonces, los ayudantes deben competir para reprodu- 
cirse. Las aves jóvenes que se dispersan como miembros de gru- 
pos nuevos también experimentan un recorrido difícil para 
lograr reproducirse. Los grupos nuevos casi siempre ocupan 
territórios abandonados o comienzan en un sitio nuevo y hora- 
dan huecos para anidar, en lo que pueden tardar muchos anos. 
Los ayudantes, al quedarse atrás, por lo general, tienen más pro- 
babilidades de reproducirse que al dispersarse y excavar hogares 
en nuevos territórios. 

Para probar la hipótesis de que esta conducta social contribu- 
ye a la disminución dei carpintero de cresta roja, Carole Copeyon, 
Jeffrey Walters y Jay Cárter, de North Caroline State University, 
excavaron cavidades en pinos en 20 lugares. Los resultados fue- 
ron notables: las cavidades de 18 de los 20 lugares fueron colo- 


nizadas por carpinteros de cresta roja, y los grupos reproductivos 
nuevos se formaron sólo en estos lugares. El experimento respal- 
do la hipótesis de que esta especie de carpintero había dejado 
abandonado parte dei hábitat debido a la ausência de cavidades 
para la reproducción. Basándose en este experimento, la combi- 
nación de mantenimiento dei hábitat y la excavación de nuevas 
cavidades para la reproducción permitió la recuperación de una 
especie que estaba en peligro de extinción. 

Ponderación de demandas conflictivas 

Determinar el número y las necesidades de hábitat de la 
población sólo es una parte dei esfuerzo para salvar a la especie. 
También es necesario la ponderación de las necesidades biológi- 
cas y ecológicas de la especie en relación con otras demandas 
conflictivas. La biologia de la conservación, a menudo, destaca la 
relación entre ciência, tecnologia y sociedad: uno de los temas 
de este libro. Por ejemplo, un debate actual, a menudo álgido 
en el noroeste de E&ados Unidos, se enfrenta a la preservación 
dei hábitat de poblaciones de búho manchado dei norte, lobo de 
la madera, oso pard© y trucha toro con las oportunidades de tra- 
bajo en la actividadhnaderera, la minería y otras industrias de 
extracción de recursos. Algunos partidários de las actividades recre- 
ativas preocupados por la seguridad dei ser humano y muchos 
ganaderos intranquilos por la potencial perdida de ganado se 
oponen a los programas de reabastecimiento de lobos en el 
Parque Yellowstone. 

Los vertebrados grandes siempre son el punto central en 
estos conflictos, aunque el empleo dei hábitat casi siempre es un 
tema de debate. ; Debe continuarse el trabajo en un nuevo puen- 
te de la autopista si se destruye el único hábitat restante de una 
especie de mejillón de agua dulce? Si usted fuera el propietario 
de una plantación de café con cultivos de variedades que crecen 
con la luz solar, ^estaria dispuesto a cambiar por las variedades 
de café con tolerância a la sombra que son menos productivas y 
menos rentables pero que sustentan a grandes cantidades de aves 
canoras? 
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(a) Limites naturales. Los prados dan paso a los ecosistemas 
forestales en el Parque Nacional Yellowstone. 


(b) Limites creados por la actividad dei ser humano. Limites 
pronunciados (caminos) rodean áreas definidas en esta fotografia 
de una selva tropical de Malasia sometida a tala intensa. 

A Figura 55-14. Limites entre ecosistemas. 


Estructura y biodiversidad dei paisaje 


La biodiversidad de un determinado paisaje es, en gran medi- 
da, una función de la estructura dei paisaje. La comprensión de 
la dinâmica dei paisaje es sumamente importante en la conserva - 
ción porque muchas especies utilizan más de un tipo de ecosis- 
. tema, y muchas otras residen en los limites entre ecosistemas. 


Fragtnentación y limites 

Las fronteras, o limites , entre ecosistemas (entre un lago y el bos- 
que circundante, por ejemplo, o entre una plantación y áreas de 
viviendas suburbanas) y en ecosistemas (afloramientos en los bor- 
des dei camino y la roca, por ejemplo) son características que defi- 
nen a los paisajes (fig. 55-14). El limite tiene su propio conjunto 


Otra consideración importante comprende los papeies ecoló- 
gicos de las especies. Debido a que no seremos capaces de salvar 
a todas las especies en peligro, debemos determinar cuáles son 
las más importantes para la conservación de la biodiversidad. Las 
especies no ejercen la misma influencia en los procesos de la 
comunidad y dei ecosistema. La identificación de las especies 
clave y el hallazgo de formas de mantenimiento de sus poblacio- 
nes puede ser fundamental para la supervivencia de comunida- 
des enteras. 

Las intervenciones dirigidas a la conservación de una especie 
conllevan la posibilidad de afectar de manera negativa a las pobla- 
ciones de otras especies. Por ejemplo, las acciones en los bosques 
de pinos dirigidas a la protección dei carpintero de cresta roja 
pueden afectar a las aves migratórias asociadas con los bosques 
templados de hojas anchas. Para probar estos impactos, los eco- 
logistas compararon a las comunidades de aves cerca de cavida- 
des de nidos en bosques de pinos sometidos a intervenciones con 
las comunidades en bosques no modificados para los pájaros car- 
pinteros. Contrario a lo que se esperaba, los sitios intervenidos 
sustentaron mayor cantidad y diversidad de otras aves en com- 
paración con los bosques de control. En este caso, las acciones 
dirigidas a una especie animal mejoraron la diversidad de toda 
una comunidad de aves. En muchas situaciones, la conservación 
debe ver más allá de una especie y considerar a toda la comu- 
nidad y al ecosistema como una unidad importante de biodi- 
versidad. 


Evaluación de conceptos 




m 


1 , 


2 . 


3 . 


^Por qué la menor diversidad genética de las poblaciones 
pequenas aumenta su vulnerabilidad a la extinción? 
Compare los enfoques de población pequena y de pobla- 
ción en declinación en cuanto a las soluciones que se 
recomiendan para evitar la extinción de una especie. 

<>Por qué el tamano efectivo de una población (N. ) casi 
siempre es menor que su tamano total (N)? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 


Concepto 


La conservación regional 
y dei paisaje pretende sostener 
biotas completas 

Historicamente, la mayoría de los esfuerzos de preservación se 
centraron en la conservación de las especies en peligro, pero con 
mayor frecuencia, la biologia de la conservación apunta al man- 
tenimiento de la biodiversidad en comunidades, ecosistemas y 
paisajes enteros. Esta amplia perspectiva requiere la comprensión 
y aplicación de princípios de comunidad, ecosistema y ecologia 
dei paisaje, así como de la dinâmica y economia dei ser humano. 
Un objetivo de la ecologia dei paisaje (véase cap. 50), de la que 
forma parte el manejo dei ecosistema, consiste en la comprensión 
de los patrones pasados, presentes y futuros dei empleo dei pai- 
saje y que la conservación de la biodiversidad sea parte de la pla- 
nificación dei empleo de la tierra. 
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de condiciones físicas, que se diferencian de las que se encuentran 
a ambos lados dei mismo. Por ejemplo, la superficie dei suelo dei 
limite entre un bosque y un área quemada recibe más luz solar y, por 
lo general, es más cálida y seca que el interior dei bosque, pero es 
más fria y húmeda que la superficie dei suelo en el área quemada. 

Algunos organismos prosperan en las comunidades limítrofes 
porque tienen acceso a los recursos de ambas áreas adyacentes. 
Por ejemplo, el grévol engolado ( Bonasa umbellatus ) es un ave 
que necesita el bosque para anidar, obtener su alimento en invier- 
no y como albergue, pero también necesita espacios con arbustos y 
con hierbas densas para la obtención de alimento en verano. El 
venado de cola blanca también crece en hábitats limítrofes, 
donde puede alimentarse de arbustos lenosos; las poblaciones de 
venados, a menudo, se expanden con la tala de los bosques que 
expone más limites. 

La proliferación de especies en los limites puede producir efectos 
positivos o negativos en la biodiversidad de una comunidad. Por 
ejemplo, un estúdio de 1997 llevado a cabo en Camerún que com- 
paro poblaciones limítrofes e interiores dei bulbul pequeno 
( Andropadus virens un ave de la selva tropical) sugirió que los limi- 
tes de la selva pueden ser lugares importantes de especiación. Por 
otra parte, las comunidades en las que los limites son el resultado 
de las alteraciones producidas por el ser humano, a menudo, tienen 
una menor biodiversidad porque el porcentaje relativamente gran- 
de de hábitat limítrofe conduce al predomínio de las especies adap- 
tadas al limite. Por ejemplo, el tordo de cabeza marrón (M olothrus 
ater ) es una especie adaptada al limite que pone sus huevos en los 
nidos de otras aves, en particular, aves canoras migratórias. Los tor- 
dos necesitan bosques, donde pueden parasitar los nidos de otras 
aves, y también campos abiertos, donde se alimentan de insectos. 
Por lo tanto, sus poblaciones están creciendo con rapidez donde los 
bosques son talados y fragmentados de manera intensa creando más 
hábitat en el limite y en la tierra abierta. El aumento dei parasitismo 
dei tordo y la pérdida dei hábitat están correlacionados con la dis- 
minución de las poblaciones de varias especies huéspedes dei ave. 

La influencia de la fragmentación en la estructura de las comu- 
nidades ha sido explorada durante dos décadas en el Proyecto 
sobre la Dinâmica Biológica de los Lragmentos de Selva. Ubicada 



▲ Figura 55-15. Fragmentos de la selva tropical dei Amazonas, 
secciones aisladas de selva con áreas que varían entre 1 y 100 ha. 


en la cuenca dei rio Amazonas, a unos 80 km al norte de la ciudad 
de Manaus, el área de estúdio comprende una serie de fragmentos 
de selva (fig. 55-15). Los fragmentos son zonas aisladas de selva 
separadas de la selva húmeda tropical continua vecina por distan- 
cias de 80 a 1000 m. Diversos investigadores de todo el mundo 
documentaron con claridad los efectos físicos y biológicos de la 
fragmentación en taxones que comprenden desde briófitas y esca- 
rabajos a aves. Entre los hallazgos se encuentra el descubrimiento 
repetido de dos grupos de especies, las que viven en los limites de 
la selva y las que habitan en el interior de la selva. Las últimas 
exhiben las mayores reducciones en los fragmentos más pequenos, 
fenómeno que sugiere que los paisajes dominados por fragmentos 
pequenos mantendrán menos especies, en especial, debido a la 
desaparición de especies adaptadas al interior. 

Corredores que conectam fragmentos de hábitats 

En los hábitats muy fragmentados, la presencia de un corre- 
dor de movimiento, una banda estrecha o series de pequenos 
focos de hábitat de calidad, que conectan zonas que de otra forma 
estarían aisladas, puede ser un factor decisivo para la conserva- 
ción de la biodiversidad. Los hábitats de las orillas de los rios a 
menudo sirven como corredores y, en algunos países, las políti- 
cas estatales prohíben la destrucción de estas áreas ribererias. En 
las zonas con fuerte presencia dei ser humano, algunas veces se 
construyen corredores artificiales. Por ejemplo, los puentes o los 
túneles pueden reducir la cantidad de animales que mueren al 
intentar cruzar carreteras (fig. 55-16) 

Los corredores de movimiento también pueden promover la 
dispersión y reducir la endogamia en poblaciones en declinación. 
Los corredores aumentan el intercâmbio de individuos entre sub- 
poblaciones de una metapoblación de organismos como maripo- 
sas, ratas de agua y diversas plantas acuáticas. Los corredores son 
de gran importância para las especies que emigran estacional- 
mente entre diferentes hábitats. Sin embargo, el corredor tam- 
bién puede ser nocivo; como, por ejemplo, para la propagación 
de enfermedades, sobre todo, entre poblaciones pequenas en 
zonas de hábitat muy cercanas. En un estúdio de 2003, Agustín 
Estrada-Pena, de la Universidad de Zaragoza, Espana, revelo que 
los corredores de los hábitats facilitan el movimiento de garrapa- 
tas portadoras de enfermedad en las zonas de bosques dei norte 



A Figura 55-16. Un corredor artificial. Este puente en el Parque 
Nacional Banff, Canadá, ayuda a los animales a cruzar una barrera 
creada por el ser humano. 
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de Espana. Todavia no se conocen por completo los efectos que 
producen los corredores, y su impacto es un área de la investiga- 
ción activa en el campo de la biologia de la conservación y de la 
ecologia de la restauración. 

Establecimiento de áreas protegidas 

Los biólogos conservacionistas están aplicando sus conoci- 
mientos sobre la dinâmica de la comunidad, el ecosistema y el 
paisaje para establecer áreas protegidas con el objetivo de retrasar 
la desaparición de la biodiversidad. En la actualidad, los gobier- 
nos han separado cerca dei 7% de la tierra dei mundo en reservas. 
La elección de los lugares para su protección y el diseno de reser- 
vas naturales conllevan muchos desafios. Cuando una comuni- 
dad está sujeta a incêndios, pastoreo y depredación, por ejemplo, 
<>debe ser intervenida la reserva para minimizar los riesgos de 
estos procesos en las especies en peligro o amenazadas? <>0 debe 
mantenerse lo más natural posible, permitiendo la extinción de 
los incêndios ocasionados por relâmpagos sin la intervención dei 
ser humano? Ésta es sólo una de las polémicas que surge entre las 
personas que comparten su interés por la salud de los parques 
nacionales y de otras áreas protegidas. Parte de la atención se cen- 
tra en las áreas principales de biodiversidad biológica. 

Hallazgo de áreas críticas de biodiversidad 

Un área crítica de biodiversidad ( biodiversity hot spot ) es un 
área relativamente pequena con una concentración excepcional 
de especies endémicas y una gran cantidad de especies en peli- 
gro y amenazadas (fig. 55-17). Por ejemplo, casi el 30% de las 
especies de aves está confinado a sólo un 2% de la superficie dei 
planeta. Y cerca de 50 000 especies de plantas, cerca dei 17% de 
todas las especies vegetales conocidas, habitan en solo 18 áreas 
críticas que comprenden apenas el 0,5% de la superficie de la tie- 
rra. En conjunto, las áreas críticas de biodiversidad “más can- 
dentes 11 totalizan menos dei 1,5% de la superficie dei planeta, 
pero albergan un tercio de todas las especies vegetales y de ver- 
tebrados. Las áreas críticas también comprenden ecosistemas acuá- 
ticos, como los arrecifes de coral y ciertos sistemas de rios. 

Es evidente que las áreas críticas de biodiversidad son eleccio- 
nes apropiadas para reservas naturales, aunque su identificación 
no siempre es clara. Incluso aunque todas las áreas críticas puclie- 
ran ser protegidas, el esfuerzo seria tristemente insuficiente para la 


conservación de la biodiversidad dei planeta. Un problema radica 
en que el área crítica para un grupo taxonómico, como las mari- 
posas, puede no serio para otro grupo taxonómico, como las aves. 
La designación de una zona como área crítica de biodiversidad a 
menudo está sesgada hacia la preservación de vertebrados y plan- 
tas, dedicando menor atención a invertebrados y microorganis- 
mos. A algunos biólogos también les preocupa que la estratégia de 
las áreas críticas concentre demasiado esfuerzo conservacionista en 
una fracción tan reducida. 

Filosofia de las reservas naturales 

Las reservas naturales son islas de biodiversidad en un hábitai 
degradado como consecuencia de la actividad humana. Sin embar- 
go, es importante comprender que las “islas” protegidas no están 
aisladas de su entorno y que el modelo sin equilibrio que descn- 
bimos el capítulo 53 se aplica a las reservas naturales, así como a 
los paisajes más grandes de los que forman parte. 

Una política antigua -que las áreas protegidas deben reservar- 
se para que permanezcan sin câmbios por siempre- estaba basa- 
da en el concepto de que los ecosistemas son unidades 
autorreguladoras y equilibradas. Sin embargo, como senalamos 
en el capítulo 53, el desequilíbrio es un componente funcional de 
todos los ecosistemas, y las políticas de intervención que ignorar, 
los desastres naturales o que intentan evitados, por lo general, fra- 
casan. Por ejemplo, la reserva de un área que depende dei fuege. 
como una porción de pradera de hierbas altas, chaparral o bosque 
seco de pinos, con la intención de preservaria, no es realista cuan- 
do se excluye la quema periódica. Sin la alteración dominante, las 
especies adaptadas al fuego casi siempre pierden ante la compe- 
tência con otras especies, lo que reduce la biodiversidad. 

Debido a que la alteración y fragmentación producida por el ser 
humano constituyen las características cada vez más comunes dei 
paisaje, la dinâmica de la alteración y de la población, los limites y 
los corredores son importantes en el diseno y manejo de las áreas 
protegidas. La conveniência de la creación de una reserva grande o 
de un grupo de reservas pequenas es un interrogante conserva- 
cionista importante. Un argumento a favor de las reservas exten- 
sas es que los animales grandes que recorren vastas extensiones con 
poblaciones de baja densidad, como el oso gris, requieren hábitats 
amplios. Además, las áreas más extensas tienen menores períme- 
tros, en proporción, que las áreas de menor tamano y, por lo tanto, 
se ven menos afectadas por los limites. Con el mayor conocimien- 
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► Figura 55-17 Áreas críticas 
de biodiversidad terrestre dei 
planeta. 
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A Figura 55-18. Los limites legal (margen verde) y biótico (már- 
genes rojos) de los osos grises en los Parques Yellowstone y 
Grand Teton. Los limites bióticos están definidos por todas las líneas 
divisórias de las aguas y el área necesaria para sostener a una mínima 
población viable de osos grises. 


to de los biólogos conservacionistas sobre los requerimientos para 
alcanzar tamarios de mínima población viable para las poblaciones 
en peligro, cada vez éstã más claro que la mayoría de los parques 
nacionales y otras reservas naturales son demasiado reducidos. Por 
ejemplo, la figura 55-18 compara los limites de los parques nacio- 
nales Yellowstone y Grand Teton con el área real necesaria para evi- 
tar la extinción de los osos grises. El limite biótico , el área necesaria 
para mantener al oso gris, es más de diez veces mayor que el limite 
legal , el área real de los parques. Debido a las realidades políticas y 
económicas, es improbable la ampliación de muchos parques, y la 
mayoría de las reservas nuevas también serán muy reducidas. Las 
áreas privadas y públicas que rodean a las reservas tendrán que con- 
tribuir a la conservación de la biodiversidad. Por otra parte, las 
reservas no conectadas, de menor tamario, pueden retrasar la pro- 
pagación de enfermedades en una población. 

En términos prácticos, el empleo de la tierra por los seres huma- 
nos puede incidir más que las otras consideraciones y, en con- 
clusión, determinar el tamario y la forma de las áreas protegidas. 
Parte de la tierra reservada para los esfuerzos conservacionistas 
es inútil para la explotación agrícola y la silvicultura. Pero, en 
algunos casos, como cuando la reserva está rodeada por bienes 
raíces comercialmente viables, el empleo de la tierra para la agri- 
cultura o la silvicultura debe ser integrado en las estratégias con- 
servacionistas. 


Reservas biológicas 

Vários países han adoptado el enfoque de reserva biológica 
para el manejo dei paisaje. La reserva biológica es una región 




(b) Escolares locales maravillados por la diversidad de vida en una de 
las reservas de Costa Rica. 

A Figura 55-19. Reservas biológicas en Costa Rica. 
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extensa de tierra que incluye una o más áreas no alteradas por 
el ser humano rodeadas por suelos que han sido modificados 
por la actividad humana y que se utilizan para la explotación 
económica. El desafio clave de esta estratégia comprende el desa- 
rrollo de un clima social y económico en las tierras vecinas 
compatibles con la viabilidad en el largo plazo dei área central 
protegida. Estas áreas vecinas se continúan utilizando para el 
sostén de la población humana, pero con regulaciones que impi- 
den alteraciones extensas que pudieran afectar al área prote- 
gida. En consecuencia, los tractos de tierra vecinos sirven como 
zonas amortiguadoras (beffer) frente a la mayor invasión dei área 
no alterada. 

La pequefta nación centroamericana de Costa Rica se ha con- 
vertido en líder mundial dei establecimiento de reservas bioló- 
gicas (fig. 55-19). En un acuerdo internacional que redujo su 
deuda financiera con otros países, el gobierno de Costa Rica 


Tierra de Parque nacional 


Zona amortiguadora 
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(a) Los limites de las reservas biológicas están indicados por las 
líneas negras. 
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estableció ocho reservas biológicas, denominadas “área de con- 
servación”, que contienen tierras designadas como parque nacio- 
nal. Costa Rica está progresando en la gestión de sus reservas 
biológicas, y las zonas amortiguadoras proporcionan un sumi- 
nistro duradero y estable de productos de la selva, agua y ener- 
gia hidroeléctrica y también apoya a la agricultura sostenible y 
al turismo. La provisión de una base económica estable para 
quienes residen allí constituye un objetivo importante. Como 
dijo el ecologista Daniel Janzen de la University of Pennsylvania 
y líder en la conservación tropical, “la probabilidad de la super- 
vivencia a largo plazo de un área salvaje conservada es directa- 
mente proporcional a la salud económica y a la estabilidad de 
la sociedad de la que forma parte”. Las prácticas destructivas 
que no son compatibles con la conservación dei ecosistema a 
largo plazo y que ofrecen escaso beneficio económico local, 
como la tala masiva, el monocultivo a gran escala y la explo- 
tación minera excesiva, están idealmente confinadas a los már- 
genes más externos de las zonas buffer y se desaconsejan cada 
vez más. 

Costa Rica busca que su sistema de reservas biológicas man- 
tenga al menos el 80% de sus especies nativas, pero el sistema no 
carece de aspectos negativos. Un análisis de 2003 de la cobertu- 
ra de la tierra entre 1960 y 1997 revelo deforestación poco sig- 
nificativa en los parques nacionales de Costa Rica y un aumento 
en la cobertura selvática en el kilometro de zona amortiguadora 
alrededor de los parques. Sin embargo, se descubrieron pérdidas 
importantes de la selva en los 10 km de zonas amortiguadoras 
alrededor de todos los parques nacionales, que amenaza en con- 
vertir a los parques en islas de hábitats aislados. 

La tasa elevada continua de explotación humana de los eco- 
sistemas induce a los analistas a pronosticar que mucho menos 
dei 10% de la biosfera será protegida como reserva natural. El 
sostén de la biodiversidad, a menudo, comp rende el trabajo en 
paisajes que están casi dominados totalmente por el ser huma- 
no. Incluso los grandes ecosistemas marinos se han afectado de 
un modo considerable por la explotación humana. Por ejem- 
plo, poblaciones de peces con valor económico importante en 
todo el mundo colapsaron frente a la presión pesquera crecien- 
te asociada al equipamiento cada vez más avanzado que hace 
alcanzables casi todas las potenciales áreas de pesca. En res- 


▲ Figura 55-20. Un equipo de control se prepara para contar y 
medir las almejas que se encuentran dentro de una reserva mari- 
na intermareal en Fiji. 


puesta, Fiona Gell y Callum Roberts de la University of York, 
Inglaterra, propusieron el establecimiento de reservas marinas 
en todo el mundo que estén fuera de los limites de pesca (fig. 
55-20). Gell y Roberts presentaron evidencias importantes de 
que un mosaico de reservas marinas puede servir como medio 
para aumentar las poblaciones de peces en las reservas y mejo- 
rar la pesca en las áreas vecinas. Este sistema propuesto es una 
aplicación moderna de una práctica centenária de las islas Fiji, 
en la que algunas áreas han permanecido historicamente veda- 
das para la pesca, un ejemplo tradicional dei concepto de reser- 
va biológica. 


Evaluación de conceptos 


1. íQué es un área crítica de biodiversidad? 

2. <>Cómo proporcionan las reservas biológicas incentivos 
económicos para la protección a largo plazo de las zonas 
protegidas? 

3. i De qué forma los corredores que conectan fragmentos 
de hábitats ayudan a proteger a las poblaciones en 
peligrõ? ^Cómo pueden perjudicar estos corredores 

a las poblaciones? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 



La ecologia de la restauración 
intenta reconvertir los ecosistemas 
degradados a un estado más 
natural 

Con el tiempo, algunas áreas alteradas por la actividad huma- 
na son abandonadas. Por ejemplo, los suelos de muchas áreas 
tropicales dejan de ser productivos y se abandonan menos de 
cinco anos después de despejarlos para el cultivo. Las activida- 
des asociadas con fèjmnería pueden durar varias décadas, pero 
luego las tierras se aêandonan en un estado degradado. Muchos 
ecosistemas tambiérrson danados de forma inadvertida por el 
vaciamiento de compuestos químicos tóxicos o por accidentes, 
como derrames de petróleo. Estos hábitats y ecosistemas degra- 
dados están extendiéndose porque la velocidad natural de recu- 
peración mediante procesos sucesivos es más lenta que la 
velocidad de degradación ocasionada por las actividades huma- 
nas. 

Con el tiempo suficiente, las comunidades biológicas pue- 
den recuperarse de un modo natural de muchos tipos de alte- 
raciones mediante las diversas etapas de sucesión ecológica 
que tratamos en el capítulo 53. La cantidad de tiempo nece- 
saria para la recuperación natural está más estrechamente rela- 
cionada con la escala espacial de la alteración que con el tipo 
de trastorno: a mayor área alterada, mayor será el tiempo 
necesario para la recuperación. El hecho de que la alteración 
sea natural o producida por el ser humano no supondría una 
gran diferencia en esta relación entre tiempo y tamano (fig. 
55-21). 
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▲ Figura 55-21. La relación entre tamano y tiempo para la recu- 
peración de la comunidad después de desastres naturales y pro- 
ducidos por el ser humano. Observe que las escalas son logarítmicas. 


Una de las suposiciones básicas de la ecologia de restaura- 
ción es que gran parte dei dano ambiental es reversible, aunque 
este optimismo desmesurado debe equilibrarse con una segun- 
da suposición: que las comunidades no son infinitamente resis- 
tentes. Los ecologistas de restauración trabajan para identificar y 
manipular los procesos que limitan, en mayor medida, la velo- 
cidad de recuperación, con el objetivo de reducir el tiempo que 
tarda una comunidad en reponerse dei impacto de las altera- 
ciones. Sin embargo, cabe recordar que los desastres naturales, 
como incêndios periódicos o inundaciones, forman parte de la 
dinâmica de muchos ecosistemas y deben ser consideradas en 
las estratégias de restauración. 

La biorremediación y el incremento dei ecosistema son dos 
estratégias clave en la ecologia de restauración. 

Biorremediación 

La biorremediación es el empleo de organismos vivos, 
generalmente procariontes, hongos o plantas para desintoxicar 
sistemas contaminados (véase cap. 27). Por ejemplo, algunas 
plantas adaptadas a suelos que contienen metales pesados son 
capaces de acumular concentraciones elevadas de metales poten- 
cialmente tóxicos, como cinc, níquel, plomo y cádmio. Los 
ecologistas de restauración pueden utilizar estas plantas para 
repoblar sitios contaminados por la minería y otras actividades 
humanas y después recolectar las plantas para eliminar los 
metales dei ecosistema. Vários investigadores también se están 
concentrando en la capacidad de absorción de metales que tie- 
nen ciertos procariontes y líquenes. Investigadores dei Reino 
Unido descubrieron una especie de liquen que crece en el 
suelo contaminado con restos de polvo de urânio producidos 
por la actividad minera. El liquen concentra el urânio en un 
pigmento oscuro, fenómeno que la hace útil como control bio- 


lógico y potencialmente como depurador. La ecologia de res- 
tauración también logró cierto êxito con el empleo de la bac- 
téria Pseudomonas en la limpieza de los derrames de petróleo 
en las playas. Aun más común es el empleo de ciertos proca- 
riontes para la metabolización de tóxicos en basurales. En el 
futuro, la ingeniería genética podría adquirir mayor importan- 
• cia como herramienta para el mejoramiento de la función de 
ciertas especies como biorremediadores. 

Incremento biológico 

En contraste con la biorremediación, que es una estratégia 
para la eliminación de sustancias nocivas, el incremento bioló- 
gico utiliza el organismo para agregar materiales esenciales a 
un ecosistema degradado. Los procesos de incremento dei eco- 
sistema requieren la detección de factores, como nutrientes quí- 
micos, que fueron eliminados de un área y, por lo tanto, 
limitan su velocidad de recuperación. El fomento dei cultivo 
de plantas que crecen en suelos con escasos nutrientes acelera 
la velocidad de câmbios sucesivos que pueden conducir a la 
recuperación de los lugares deteriorados. Un ejemplo compren- 
de el establecimiento rápido de comunidades de plantas indí- 
genas al borde dei camino en Puerto Rico, supervisado por 
Ariel Lugo, director dei Instituto Estadounidense de Servidos 
Forestales de Silvicultura Tropical en Puerto Rico. Lugo utilizo 
Albizzia procera, una planta no nativa que crece en suelos con 
escaso nitrógeno, para colonizar los bordes dei camino después 
de la eliminación de la selva original y de que se agotaran los 
nutrientes dei suelo. Por lo visto, el rápido aumento de mate- 
rial orgânico por parte dei soporte denso de Albizzia permitió 
que las plantas indígenas recolonizaran el área y superaran en 
cantidad a la planta introducida en un tiempo relativamente 
breve. 

Exploración de la restauración 

Debido a lo reciente de la ecologia de la restauración como 
disciplina, la complejidad de los ecosistemas y las características 
únicas de cada situación, los ecologistas de restauración van apren- 
diendo sobre la marcha. Muchos de estos ecologistas defienden 
la intervención adaptable: experimentación con vários tipos pro- 
metedores de gestión para determinar cuál funciona mejor. La 
clave de la gestión .adaptable y de la ecologia de restauración 
radica en la concepçjpn de formas alternativas para el logro de las 
metas y en el aprendizaje de los errores así como de los êxitos. El 
objetivo a largo pla£o de la restauración es acelerar el restableci- 
miento de un ecosistema lo más similar posible al ecosistema 
prévio a la alteración. La figura 55-22 identifica vários proyec- 
tos de restauración internacionales ambiciosos y eficaces. La gran 
cantidad de este tipo de proyectos, la dedicación de la gente que 
participa en ellos y los êxitos alcanzados sugieren que éste es solo 
el comienzo. 


Evaluación de conceptos 

- : ■ . =» .. 


1. ^Cuáles son los objetivos de la ecologia de la 
restauración? 

2. ^En qué se diferencian la biorremediación y el 
incremento biológico? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Figura 55-22 




de la ecologia de restauración mundial 




Los ejemplos destacados en estas páginas son sólo algunos de los muchos proyectos de la ecologia de restauración que se están desarrollando en todo 
el mundo. Los puntos de color en el mapa indican la ubicación de estos proyectos. 




(I Rio Truckee, Nevada. La construcción de presas y los desvios dei 
agua durante el siglo xx redujeron el flujo dei rio Truckee, Nevada, lo 
que produjo la disminución de los bosques riberenos. Los ecólogos de 
restauración trabajaron junto con los responsables dei agua para asegu- 
rar que hubiera suficiente agua disponible durante el breve período de 
desprendimiento de semillas de los álamos americanos y de los sauces 
nativos para posibilitar el establecimiento de árboles pequenos. Nueve 
anos de flujo controlado consiguieron un resultado: la recuperación 
notable dei bosque ribereno de álamos y de sauces. 


Australia. Uno de los aspectos más difíciles de la ecologia de la res- 
tauración es la determinación dei modo en que la actividad dei ser 
humano altero los ecosistemas y de los objetivos de la restauración. En 
Australia, las descripciones ambientales de quienes vivieron en el terre- 
no constituyen una fuente inestimable de la escasa información básica 
para ayudar a crear objetivos de restauración. 



Rio Kissimmee, Florida. El rio Kissimmee en el área sur central de 
Florida, antes un rio serpenteante, fue convertido en un canal de 90 km, 
con efectos negativos importantes para las poblaciones de peces y aves 
de pantano. La restauración dei rio Kissimmee implico el llenado de 
12 km de canal de drenaje y el restablecimiento de 24 km de los 167 km 
originales dei canal dei rio original. La fotografia comprende una sec- 
ción dei canal Kissimmee que fue conectado (franja clara y ancha en el 
extremo derecho de la fotografia), que desvia el flujo hacia los canales 
de rio restantes en el centro de la imagen. El proyecto también restau- 
rará el régimen de flujo normal, que albergará poblaciones de aves y 
peces de pantano que se automantienen. 
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| Selva tropical seca, Costa Rica. La deforestación para la agricul- 
tura, principalmente para el pastoreo de ganado, elimino alrededor dei 
98% de la selva tropical seca en Centroamérica y México. En una inver- 
sión de papeies, la restauración de esta selva en Costa Rica utilizo gana- 
do doméstico para dispersar las semillas de árboles nativos en prados 
abiertos. La fotografia muestra uno de los primeros árboles (centro dere- 
cha), dispersado como semilla por el ganado, para colonizar la antigua 
tierra de pastoreo. Este proyecto es un modelo que vincula la ecologia 
de restauración con las instituciones económicas y educativas locales. 











Rio Rin, Europa. Siglos de dragado y canalización para la navega- 
ción (observe las barcazas en el amplio canal principal, a la derecha de 
la fotografia) enderezaron al rio Rin que alguna vez fue serpenteante y 
lo desconectaron de su llanura aluvial y pantanos asociados. Los países 
que se encuentran a lo largo dei Rin, particularmente, Francia, Alemania, 
Luxemburgo, los Países Bajos y Suiza, están cooperando para reconec- 
tar el rio a los canales laterales, como el que se muestra en el lado 
izquierdo de la fotografia. Estos canales laterales aumentan la diversidad 
de los hábitats disponibles para la biota acuática, mejoran la calidad dei 
agua y proporcionan protección frente a las inundaciones. 
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Karoo suculento, Sudáfrica. En esta región dei desierto dei sur de 
África, como en muchas regiones áridas, el pastoreo excesivo por el 
ganado danó áreas extensas. Para invertir esta tendencia, los propieta- 
rios y las agencias gubemamentales de Sudáfrica están restaurando 
grandes áreas de esta región única. La fotografia muestra un pequeno 
ejemplo de la diversidad vegetal excepcional dei karoo suculento; sus 
5 000 especies de plantas comprenden la mayor diversidad mundial de 
plantas suculentas. 



Costa japonesa. Las algas marinas y los lechos de hierbas marinas son 
criaderos importantes de una gran variedad de peces y mariscos. 
Aunque antes eran inmensos, ahora están reducidos por el desarrollo y 
estos lechos se están restaurando en las áreas costeras de Japón. Las téc- 
nicas comprenden la construcción de un hábitat de suelo marino apro- 
piado, trasplante de lechos naturales utilizando sustratos artificiales, y 
dispersión manual de semillas (como se muestra en la fotografia). 
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Concepto 


El desarrollo sostenible pretende 
mejorar la condición humana 
conservando la biodiversidad 

Frente a la desaparición y fragmentación progresiva de hábi- 
tats, ^cuál es la mejor forma de administrar los recursos dei pla- 
neta? Si vamos a conservar la mayoría de las especies de un 
país, «muáles son los hábitats más críticos? Ante la necesidad de 
escoger, qué áreas seria más práctico proteger e intervenir si 
pretendemos salvar especies en peligro o la mayor cantidad de 
especies? 

Iniciativa por una biosfera sostenible 

Debemos comprender las interacciones complejas que exis- 
ten en la biosfera para tomar decisiones razonables sobre cómo 
conservar estas redes. Con este fin, muchas naciones, socieda- 
des científicas y fundaciones privadas adoptaron el concepto de 
desarrollo sostenible (o sustentable), la prosperidad a largo 
plazo de las sociedades humanas y de los ecosistemas que las 
sostienen. La visionaria Sociedad Ecológica de América, la 
organización más importante de ecólogos profesionales, avala 
un programa de investigaciones denominado Iniciativa por una 
Biosfera Sostenible. El objetivo de esta iniciativa comprende la 
definición y adquisición de información ecológica básica nece- 
saria para el desarrollo, administración y conservación inteli- 
gente y responsable de los recursos dei planeta. El programa de 
investigaciones se compone de estúdios sobre cambio global, 
como las interacciones entre procesos climáticos y ecológicos; 
diversidad biológica y su papel en el mantenimiento de los pro- 
cesos ecológicos, y las posibles formas de sostenimiento de la 
productividad de los ecosistemas naturales y artificiales. Esta 
iniciativa requiere un compromiso firme de los recursos huma- 
nos y económicos. 

El desarrollo sostenible no trata sólo sobre la ciência. Para sos- 
tener los procesos dei ecosistema y detener la pérdida de bio- 
diversidad, debemos conectar las ciências biológicas con las 
ciências sociales, la economia y las humanidades, y lo que tam- 
bién es importante, debemos volver a analizar nuestros valores. 
Los que vivimos en naciones desarrolladas somos responsables 
de la mayor parte de la degradación ambiental. La realidad requie- 
re que aprendamos a honrar los procesos naturales que nos sos- 
tienen, y reducir nuestra orientación hacia el beneficio personal 
en el corto plazo. El siguiente caso de estúdio ilustra cómo la 
combinación de esfuerzos científicos y personales pueden pro- 
ducir una diferencia importante en la creación de un mundo 
realmente sostenible. 

Caso de estúdio: 

desarrollo sostenible en Costa Rica 

El êxito de la conservación en Costa Rica que comentamos 
en el concepto 55-3 se debió a la dirección dei gobierno nacio- 
nal así como a la asociación esencial entre el gobierno 
nacional, las organizaciones no gubernamentales (ONG) y 
los ciudadanos. Por ejemplo, muchas reservas naturales esta- 
blecidas por individuos fueron reconocidas por el estado 
como reservas de fauna nacional con significativas ventajas 

1228 UNIDAD ocho Ecologia 


impositivas. Sin embargo, la conservación y restauración de 
la biodiversidad sólo es un aspecto dei desarrollo sostenible; la 
otra faceta clave comprende la mejora de la condición dei ser 
humano. 

^Córno influyeron los esfuerzos de Costa Rica dirigidos a 
objetivos conservacionistas en las condiciones de vida de sus 
habitantes? Los datos estadísticos de la población dan informa- 
ción sobre estas condiciones. Como comentamos en el capítulo 
52, dos de los indicadores más importantes de las condiciones 
de vida son la tasa de mortalidad infantil y la esperanza de 
vida. La figura 55-23 muestra que la tasa de mortalidad 
infantil en Costa Rica disminuyó de un modo notorio durante 
el siglo xx, con un crecimiento de la esperanza de vida y de los 
nacimientos. En 1930 murieron más de 170 lactantes de cada 
1000 nacidos vivos. En 2003, la mortalidad infantil descendió 
a 10 de cada 1 000 nacidos vivos. Entre tanto, la esperanza de 
vida ascendió de un poco más de 35 anos en 1900 a más de 
78 anos en 2003, que es casi un ano más que el valor de los 
Estados Unidos, donde la esperanza de vida en 2003 ascendió 
a un poco más de 77 anos. La tasa de alfabetización es otro 
indicador de las condiciones de vida. La tasa de alfabetización 
de Costa Rica en 2003 ascendió al 96% en comparación con la 
dei 97% en los Estados Unidos. 

Estos datos estadísticos revelan que las condiciones de vida 
en Costa Rica mejoraron de forma notable en un período en el 
que el país se dedico a la conservación y restauración. Si bien 
la correlación no confirma una asociación entre causa y efecto. 
podemos deducir con certeza que las iniciativas conservacio- 
nistas de Costa Rica no comprometieron el bienestar dei ser 
humano. Y podemos afirmar que el desarrollo en Costa Rica veló 
por la naturaleza y la gente. No obstante, todavia existen algu- 
nos problemas. El mantenimiento de su compromiso con la 
conservación ante el crecimiento de la población es uno de los 
desafios a los que el país deberá enfrentarse. Costa Rica se encuen- 
tra en el centro de una rápida transición demográfica (véase 
cap. 52), e incluso aunque las tasas de natalidad están descen- 
diendo de manera rápida, su población continua creciendo 
alrededor dei 1,5% anual (comparado con el crecimiento dei 
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▲ Figura 55-23. Mortalidad infantil y esperanza de vida al nacer 
en Costa Rica. 




0,9% en los Estados Unidos). La población de Costa Rica, que 
en la actualidad asciende a 4 millones, continuará creciendo 
hasta mediados de este siglo, donde se nivelará alrededor de los 
6 millones. Dada su historia reciente, es probable que el pueblo 
costarricense se enfrente a los desafios restantes dei desarrollo 
sostenible con la misma energia y optimismo que demostro en 
el pasado. 

Biofilia y el futuro de la biosfera 

A pesar de la incertidumbre sobre el futuro de la biosfera, 
ahora no es el momento de ser pesimista, sino de volver a reco- 
nectarse con el resto de la naturaleza. Actualmente, no mucha 
gente vive en ambientes realmente salvajes o incluso no visi- 
tan estos lugares a menudo. Nuestras vidas modernas son 
muy diferentes de las de los primeros seres humanos, que 
cazaron y recolectaron y pintaron murales de la fauna en las 
paredes de las cuevas (fig. 55-24a). Pero nuestra conducta 
refleja los restos de nuestro vínculo ancestral con la naturale- 
za y la diversidad de la vida: el concepto de biofilia que intro- 
dujimos antes en este capítulo. Evolucionamos en ambientes 



(a) Detalles de animales en un mural paleolítico, Lascaux, Francia 


naturales ricos en biodiversidad, y todavia tenemos afinidad 
por estos entornos (fig. 55-24b). E. O. Wilson destaca que 
nuestra biofilia es innata, un producto evolutivo de la selec- 
ción natural que actúa en especies inteligentes cuya supervi- 
vencia depende de la conexión estrecha con el ambiente y de 
la apreciación práctica de las plantas y los animales. 

No sorprende que la mayoría de los biólogos haya adopta- 
do el concepto de biofilia. Después de todo, ellos convirtieron 
su pasión por la naturaleza en carreras. Pero la biofilia toca 
una cuerda armónica con los biólogos por otro motivo. Si 
evolutivamente la biofilia está de incluida en nuestro genoma, 
hay esperanza de que podamos convertirnos en mejores custó- 
dios de la biosfera. Si todos prestamos más atención a nuestra 
biofilia, podría establecerse una nueva ética ambiental entre 
los individuos y las sociedades. Esta ética es una resolución 
para no permitir nunca la extinción de una especie ni la des- 
trucción de ningún ecosistema debido a las actividades humanas 
mientras existan formas razonables de evitar esta violência 
ecológica. Es una ética ambiental que equilibra otro rasgo 
humano, nuestra tendencia a “dominar” la Tierra. En efecto, 
deberíamos estar motivados a conservar la biodiversidad por- 
que dependemos de ella para contar con alimentos, fármacos, 
materiales de construcción, suelo fértil, control de inundacio- 
nes, clima habitable, agua potable y aire respirable. Pero, tal 
vez, también podemos trabajar con mayor ahínco para evitar 
la extinción de otras formas de vida solo porque es ético que 
lo hagamos como la especie más pensante de la biosfera. 
Nuevamente, Wilson nos hace notar “en este momento esta- 
mos empujando a las especies dei mundo a pasar a través de 
un cuello de botella. Debemos convertirlo en un principio 
moral importante para poder ayudar a la mayor cantidad 
posible de ellas. Es un desafio ahora y en el próximo siglo. Y 
hay algo bueno respecto a nuestra especie: jnos gustan los 
desafios!”. 

Consideramos apropiado finalizar este libro con un análi- 
sis sobre la biofilia, ya que la biologia es una expresión cien- 
tífica de nuestro deseo de conocer la naturaleza. Tendemos a 
proteger lo que apreciamos, y tendemos a apreciar lo que com- 
prendemos. Con el aprendizaje sobre los procesos y la diver- 
sidad de la vida, también somos más conscientes de nosotros 
y de nuestro lugar en la biosfera. Esperamos que este libro le 
sirva para realizar esta aventura a lo largo de toda la vida. 
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(b) El biólogo Carlos Rivera Gonzáles examina a una diminuta rana de 
árbol en Perú 

A Figura 55-24. Biofilia, pasado y presente. 
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Evaluación de conceptos 
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1. é.Qué significa el término desarrollo sostenible ? 

2. ^De qué forma la biofilia puede afectar a la ética 
ambiental? 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 
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Concepto 


Las actividades humanas amenazan 
la biodiversidad de la Tierra 

Los tres niveles de biodiversidad (pp. 1210-1211). La biodiver 
sidad consta de una variedad de ecosistemas en la biosfera, la 
riqueza de especies en estos ecosistemas y la variación genética 
dentro y entre las poblaciones de cada especie. 

Biodiversidad y bienestar humano (pp. 1211-1212). Nuestra 
biofilia nos pennite reconocer el valor de la biodiversidad por sí 
sola. Otras especies también le proporcionan a los seres humanos 
alimento, fibra, fármacos y servicios dei ecosistema. 

► Las cuatro amenazas principales de la biodiversidad 

(pp. 1212-1214). Las cuatro amenazas principales de la biodiversi- 
dad comprenden la destrucción dei habitat, las especies introduci- 
das, la sobreexplotación y la alteración de las redes de interacción. 


Concepto 


La conservación de la población se centra 
en el tamano de ella, la diversidad genética y el 
hábitat crítico 

Enfoque de población pequena (pp. 1215-1218). Cuando una 
población disminuye por debajo de un tamano de mínima pobla- 
ción viable, su perdida de variación genética debido al apareamien- 
to no aleatorizado y la deriva genética pueden atraparla en un 
vórtice de extinción. 

Enfoque de población en declinación (pp. 1218-1219). El enfo- 
que de población en declinación se concentra en los factores 
ambientales que pfoducen la declinación, independientemente dei 
tamano absoluto de la población. Sigue una estratégia de conserva- 
ción proactiva gradual. 

Ponderación de demandas conflictivas (pp. 1219-1220). La 

conservación de especies a menudo requiere la resolución de con- 
flictos entre las necesidades de hábitat de las especies en peligro y 
la demanda humana. 


Concepto 


La conservación regional y dei paisaje pretende 
sostener biotas completas 

Estructura y biodiversidad dei paisaje (pp. 1220-1222). La 

estructura de un paisaje puede afectar de manera notable a la bio- 
diversidad. Con el aumento de la fragmentación y la extensión de 
los limites, la biodiversidad tiende a disminuir. Los corredores de 
movimiento pueden promover la dispersión y facilitar el sosteni- 
miento de poblaciones. 

Establecimiento de áreas protegidas (pp. 1222-1224). Las áreas 
críticas de biodiversidad también lo son de extinción y, por lo 
tanto, candidatos principales para su protección. El sostenimiento 
de la biodiversidad en parques y reservas requiere que la gestión 
asegure que las actividades humanas en el paisaje vecino no danen 
los hábitats protegidos. El modelo de reserva biológica reconoce 
que los esfuerzos conservacionistas a menudo involucran el trabajo 
en paisajes que están dominados por el ser humano de manera 
notable. 
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Concepto 


La ecologia de la restauración intenta reconvertir los 
ecosistemas degradados a un estado más natural 

Biorremediación (p. 1225). Los ecólogos de restauración emple- 
an organismos vivos para desintoxicar ecosistemas contaminados. 

Incremento biológico (p. 1225). Los ecólogos también utilizan 
organismos para agregar materiales esenciales a los ecosistemas. 

t> Exploración de la restauración (pp. 1225-1227). La novedad y 
complejidad de la ecologia de restauración requiere que los científi- 
cos consideren soluciones alternativas y que adapten los enfoques 
en base a la experiencia. 


Concepto 


El desarrollo sostenible pretende mejorar 
la condición humana conservando la biodiversidad 

Iniciativa por una biosfera sostenible (p. 1228). El objetivo de 
la Iniciativa por una Biosfera Sostenible comprende la adquisición 
de la información ecológica necesaria para el desarrollo, administra- 
ción y conservación de los recursos de la Tierra. 

Caso de estúdio: desarrollo sostenible en Costa Rica 
(pp. 1228-1229). El êxito de Costa Rica en la conservación de la 
biodiversidad tropical implico asociaciones entre el gobierno, otras 
organizaciones y ciudadanos. Las condiciones de vida dei ser 
humano en Costa Rica mejoraron junto con la conservación. 

Biofilia y el futuro de la biosfera (p. 1229). Nuestro sentido 
innato de conexión con la naturaleza puede finalmente motivar la 
realineación de nuestras prioridades ambientales. 


1. Los ecólogos llegaron a la conclusión de que existe una crisis de la 

diversidad porque: 

a. La biofilia hace que los seres humanos se sientan éticamente res- 
ponsables de la protección de otras especies. 

b. Los científicos^scubrieron y contaron finalmente la mayoría de 
las especies de lã^Tierra y ahora pueden calcular con precisión la 

if' 

tasa de extinciqff-actual. 

c. La tasa de extinêión actual es mucho más elevada que la tasa en 
cualquier momento de los últimos 100 000 anos. 

d. Con la extinción de especies están desapareciendo muchos fár- 
macos que podrían salvar vidas. 

e. Hay muy pocas áreas críticas de biodiversidad. 

2. tCuál de los siguientes temas trata directamente la preocupación 

creciente respecto a la desaparición de la diversidad dei ecosistema? 

a. El enfoque de población pequena. 

b. La ecologia de restauración. 

c. El enfoque de población en declinación. 

d. El aumento de los tamanos efectivos de la población de las espe- 
cies en peligro. 

e. Las intervenciones en poblaciones para incrementar la diversidad 
genética. 




.. 3 







3. iC uál es el tamano efectivo de la población (N f ) de una población 

de 50 cisnes estrictamente monógamos (40 machos y 10 hembras)? 

a. 50 b. 40 c. 3 d. 32 e. 10 

4. Una característica que distingue a una población sumida en un vór- 
tice de extinción de otras poblaciones es que: 

a. Su habitat está fragmentado. 

b. Es un depreclador superior, raro. 

c. Su tamano efectivo de la población es mucho menor que el 
tamano total de la población. 

d. Su diversidad genética es muy baja. 

e. No está bien adaptada a las condiciones de los limites. 

5. La disciplina que aplica principios ecológicos para devolver los eco- 
sistemas degradados a estados más naturales se conoce como: 

a. Análisis de viabüidad de la población. d. Ecologia de la restauración. 

b. Ecologia dei paisaje. e. Conservación de recursos. 

c. Ecologia de la conservación. 

6. ^Cuál es la principal amenaza para la biodiversidad? 

a. Sobreexplotación de las especies comercialmente importantes. 

b. Especies introducidas que son competidoras o depredadoras de 
las especies nativas. 

c. Contaminación dei aire, el agua y el suelo de la Tierra. 

d. Alteración de las relaciones tró ficas con la extinción creciente de 
especies depredadoras. 

e. Alteración, fragmentación y destrucción dei hábitat. 

7. ^Cuál de los siguientes no es un paso en el enfoque de población en 
declinación de la biologia conservacionista? 

a. Recolección de información para determinar si la población está 
en declinación. 

b. Desarrollo de un plan de conservación al inicio de un estúdio, ya 
que es demasiado arriesgado esperar hasta la recolección y análi- 
sis de la informacjón. 

c. Desarrollo de varias hipótesis alternativas respecto a la causa de 
la declinación de la población. 

d. Inclusión de actividades humanas y eventos naturales como posi- 
bles causas de población en declinación. 

e. Prueba de las hipótesis sobre las causas de la declinación, 
comenzando con la hipótesis que tiene mayor probabilidad de 
ser la correcta. 

8. ^Cuál de las siguientes estratégias incrementaria con mayor rapidez 
la diversidad genética de una población en un vórtice de extinción? 

a. Captura de los indivíduos restantes en la población para su pro- 
creación en cautiverio seguido por su introducción en su hábitat. 

b. Establecimiento de una reserva que proteja el hábitat de la población. 

c. Introducción de nuevos individuos transportados de otras pobla- 
ciones de la misma especie. 

d. Esterilización de los individuos menos aptos de la población. 

e. Control de las poblaciones de depredadores y competidores de 
las poblaciones en peligro. 

9. ^Cuál de las siguientes afirmaciones sobre las áreas protegidas que 
se establecieron para preservar la biodiversidad no es correcta? 

a. Cerca dei 25% de la superfície de la Tierra está protegida en la 
actualidad. 

b. Los parques nacionales son uno de los diversos tipos de áreas 
protegidas. 


c. La mayoría de las áreas protegidas son demasiado pequenas 
como para la protección de especies. 

d. El manejo de un área protegida debe estar coordinado con el de 
las tierras circundantes. 

e. Es especialmente importante la protección de las áreas críticas 
de biodiversidad. 

10 . «jQué es la Iniciativa por una biosfera sostenible? 

a. Un plan para la conversión de todos los ecosistemas naturales 
de la biosfera en ecosistemas cuidadosamente disenados. 

b. Un programa de investigaciones para el estúdio de la biodiversi- 
dad y el apoyo dei desarrollo sostenible. 

c. Una práctica conservacionista que establece reservas biológicas 
rodeadas por zonas buffer. 

d. El enfoque conservacionista de la población en declinación que 
busca la identificación y solución de las causas de la reducción 
de especies. 

e. Un programa que utiliza gestión adaptativa para la experimenta- 
ción y el aprendizaje mientras se trabaja con ecosistemas alterados. 

Véanse las respuestas en el Apêndice A. 

Intertèlación evolutiva | 

Un factor que favorece el rápido crecimiento poblacional por una 
especie introducida es la ausência de depredadores, parásitos y patóge- 
nos que controlaron su población en la región donde evolucionaron. xA 
largo plazo, <«de qué forma la evolución por selección natural afecta a 
la tasa a la que los depredadores, los parásitos y los patógenos nativos 
en una región de introducción atacan a la especie introducida? 

Problemas científicos 1 

Suponga que está a cargo de la planificación de una reserva forestal y 
que una de sus principales metas es facilitar el sostenimiento de pobla- 
ciones locales de aves que sufren el parasitismo dei tordo de cabeza 
marrón. Leyendo los informes de las investigaciones, observa que los 
tordos de sexo femenino generalmente son renuentes a penetrar más 
de 100 m en el bosque y que el parasitismo de los nidos disminuye 
cuando algunas aves locales anidan sólo en regiones dei bosque más 
centrales y densas. El área arbolada con la que cuenta para trabajar es 
de, aproximadamente, 1 000 m por 6 000 m. Una operación reciente 
de tala elimino casi la mitad de los árboles en uno de los lados de 
6 000 m; los otros tresjjados son adyacentes a pastos deforestados. Su 

a 

plan debe incluir espado para un pequeno edifício de mantenimiento, 
que se estima que ocupará 100 m 2 . También será necesaria la cons- 
trucción de un camino de 10 m por 1 000 m que atraviese la reserva. 
^Dónde construiría el camino y el edifício, y por qué? 

a—M ■ I III I— 1 g^— BBBBB—aMB LUiiHrTr*iT 1 

Cienciá, tecnologia f sociedad 

Algunas organizaciones, como la Sociedad Ecológica Estadounidense, 
están comenzando a prever una sociedad sostenible, en la cual cada 
generación herede suficientes recursos naturales y económicos y 
un ambiente relativamente estable. El Instituto Worldwatch estima 
que para lograr el sostenimiento en el ano 2030, debemos comenzar a 
moldear una sociedad sostenible durante los diez anos siguientes. ^De 
qué forma el sistema actual no es sostenible? <>Qué debemos hacer para 
trabajar a favor dei sostenimiento, y cuáles son los principales obstácu- 
los que hay que superar para lograrlo? ^De qué forma la vida seria 
diferente en una sociedad sostenible? 
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CAPÍTULO 1 


Evaluación de 


conceptos 


1-1 


1. Ejemplos: una molécula se compone de átomos 
unidos entre sí por enlaces. Cada orgánulo 
tiene una distribución ordenada de moléculas. 
Las células vegetales fotosintéticas contienen 


orgánulos denominados cloroplastos. Un tejido 
animal consiste en un grupo de células simila- 
res. Los órganos como el corazón están forma- 
dos por vários tejidos. Un organismo complejo, 
como una planta, tiene vários tipos de órganos , 
incluidas las hojas y las raíces. Una comunidad 
consiste en poblaciones de las varias especies 
que habitan en un área específica. Un ecosiste- 
ma consiste en una comunidad biológica junto 
con factores no vivientes importantes para la 
vida, como el aire, el suelo y el agua. La biosfe- 
ra está constituida por todos los ecosistemas de 
la Tierra. 

2. El DNA es la sustancia química de los genes. 
Los genes son las unidades hereditárias distri- 
buidas a lo largo de las moléculas de DNA. Las 
moléculas de DNA están incorporadas en 
estructuras celulares denominadas cromoso- 


mas. 

3. Tanto las plantas como los animales están forma- 
dos por células eucariontes, mientras que las 
células de las bactérias son procariontes. 


Evaluación de conceptos 1-2 

1 . El significado de una frase es una propiedad que 
emerge de la secuencia específica de las letras y 
los espacios. 

2. La recogida de datos de alto flujo da origen a 
enormes bases de datos, continuamente en 
expansión, de la información biológica que hace 
que la bioinformática sea un campo necesario y 
productivo. 

3. Retroalimentación negativa. 


Plantas Hongos Animales 



Eucarionte 

ancestral 


Evaluación de conceptos 1-5 

1. El razonamiento inductivo deriva generalizacio- 
nes a partir de casos específicos; el razonamien- 
to deductivo predice resultados específicos a 
partir de premisas generales. 

2. Generalmente es imposible excluir todas ias 
variables no deseadas; en cambio, un experi- 
mento controlado suprime todas estas variables 
al comparar un grupo experimental con un 
grupo control que se diferencia dei anterior solo 
en la variable de interés. 

3. Para poner a prueba la predicción de la hipótesis 
dei mimetismo de que las serpientes reales solo 
se beneficiarán de su color similar al de las ser- 
pientes de coral en ambientes donde también 
viven las serpientes de coral. 

4. En comparación con una hipótesis, una teoria 
científica suele ser más general y mejor funda- 
mentada por una mayor acumulación de eviden- 
cias. 

Evaluación de conceptos 1-6 

1. Ejemplo: la investigación científica y la tecnolo- 
gia que la informa tienen un enorme impacto en 
la sociedad. 

Autoevaluación 

1. b 2. d 3. a 4. c 5. c 

6. c 7. c 8. d 9. b 10. c 


Control conceptual 2-3 

1. Cada átomo de carbono tiene solo tres enlaces 
covalentes en lugar de los cuatro necesarios. 

2. Las atracciones entre iones de carga opuesta for- 
man enlaces iónicos. 

Evaluación de conceptos 2-4 



2 H 2 0 


2. En el equilibrio, las reacciones directa e inversa 
ocurren a la misma velocidad. 

Autoevaluación 

1- b 2. a 3. b 4. b 5. c 

5. b 7. b 8. a 9.b 10. b 

CAPÍTULO 3 

Evaluación de conceptos 3-1 

1 . La electronegatividad es la atracción de un átomo 
por los electrones de un enlace covalente. Puesto 
que el oxigeno es más electronegativo que el 
hidrógeno, el átomo de oxigeno dei H20 atrae a 
los electrones, y da como resultado una carga 
parcial negativa sobre el átomo de oxigeno y una 
carga parcial positiva sobre los átomos de hidró- 
geno. Los extremos de las moléculas de agua con 
carga opuesta se ven atraídos entre sí para for- 
mar un enlace de hidrógeno. 

2. Los átomos de hidrógeno de una molécula con sus 
cargas parciales positivas repelerían a los átomos de 
hidrógeno de la molécula adyacente. 


Evaluación de conceptos 1-3 

1. Una dirección de correo senala un lugar acercán- 
dose desde las categorias más amplias hasta las 
más estrechas: un estado, una ciudad, un código 
postal, una calle y el número de una casa o apar- 
tamento. Esto es análogo a la estructura de gru- 
pos subordinados a otros grupos de la taxono- 
mía biológica. 

2. Los organismos dei dominio Eukarya están for- 
mados por células eucariontes, en oposición a 
las células procariontes de los dominios Bactéria 
y Archaea. 

Evaluación de conceptos 1-4 

1. La selección natural no “crea” la variación que 
hace posible la adaptación, sino que la “impri- 
me” seleccionándola a favor de ciertos rasgos 
heredables en una población que varia natural- 
mente. 


CAPÍTULO 2 

Evaluación de conceptos 2-1 

1. La sal de mesa consiste en dos elementos, mien- 
tras que el oxigeno se compone solo de uno. 

2. El carbono, el oxigeno, el hidrógeno y el nitró- 
geno. 

Evaluación de conceptos 2-2 

1. Siete. 

2. Número atómico = 7; número de masa = 15 ; 15 7 N. 

3. Número atómico = 12; 12 protones, 12 electro- 
nes; tres órbitas de electrones; dos electrones en 
la órbita de valência. 

4. Los electrones de la órbita más alejada dei núcleo 
tienen el mayor potencial de energia y los elec- 
trones de la órbita más cercana al núcleo tienen 
el menor. 

5. Nueve electrones; dos órbitas de electrones; ls, 
2s, 2p (tres de ellas); un electrón desapareado. 


^ Evaluación de conceptos 3-2 
X L Los enlaces de hidrógeno mantienen juntas a las 
moléculas de agua vecinas; esta cohesión ayuda 
a las moléculas a resistir la atracción gravitatoria 
hacia abajo. La adhesión entre las moléculas de 
agua y las paredes de las células conductoras de 
agua también contrarrestan la atracción gravita- 
toria hacia abajo. A medida que el agua se eva- 
pora de las hojas, la cadena de moléculas de 
agua en las células conductoras de agua se 
mueve hacia arriba 

2. La elevada humedad obstaculiza el enfriamiento 
al suprimir la evaporación de la transpiración. 

3. El agua se expande a medida que se congela 
debido a que las moléculas de agua se alejan al 
formar cristales de hielo. Cuando hay agua en 
una hendidura de un canto rodado, la expansión 
dei agua debido al congelamiento puede partir la 
roca. 

4. La masa molecular dei NaCl es de 58,5 daltons. 
Un mol tendría una masa de 58,5 g, por lo que 
mediría 0,5 mol, o 29,3 g de NaCl y gradual- 


Apéndice A 


mente agregaria agua, agitando hasta que se 
disuelva. Agregaria agua para llevar el volumen 
final a 1 1. 


Evaluación de conceptos 3-3 

1. 10 5 , o 100 000 

2. [H + ] = 0,01 M = 10-2 M, por tanto pH = 2 

Autoevaluación 

l.d 2. d 3.b 4.c 5.b 

6.c 7.c 8. d 9.c 10. c 


CAPÍTULO 4 

Evaluación de conceptos 4-1 

1 . La urea es una molécula sintetizada por organis- 
mos vivos, y que se encuentra en la orina. Su 
síntesis a partir de gases de la atmosfera primiti- 
va de la Tierra demostro que las moléculas de la 
vida podrían haberse sintetizado al principio a 
partir de moléculas inertes. 


Evaluación de conceptos 4-2 


1. 


H 


\ / 
C=C 


H 



2. Los butanos en (b) son isómeros estructurales, 
como lo son los butenos en (c). 

3. Ambos consisten en su mayor parte en cadenas 
hidrocarbonadas. 


Evaluación de conceptos 4-3 

1. Tiene tanto un grupo amino ( — -NH 2 ) como un 
grupo carboxilo (— COOH), lo que lo convierte 
en un ácido carboxílico. 

2. La molécula de ATP pierde un fosfato y se con- 
vierte en ADP 

Autoevaluación 

1. b 2. c 3. d 4. d 5. a 

6. b 7. b 8. a 9. d 

10. b, porque no solo están los dos oxígenos elec- 
tronegativos dei grupo carboxilo, sino también 
un oxigeno en el siguiente carbono (carbonilo). 
Todos estos oxígenos ayudan a hacer más polar 
el enlace entre el O y el H dei grupo — OH, lo 
que hace así más probable la disociación dei H + . 

CAPÍTULO 5 

Evaluación de conceptos 5-1 

1. Proteínas, hidratos de carbono, lípidos y ácidos 
nucleicos. 

2. Nueve, siendo necesaria una molécula de agua 
para hidrolizar cada par de monómeros conecta- 
dos. 

3. Los aminoácidos en la proteína de la manzana se 
liberan en reacciones de hidrólisis y se incorpo- 
ran a sus proteínas en reacciones de deshidrata- 
ción. 

Evaluación de conceptos 5-2 

1. c 3 h 6 o 3 o c 3 (h 2 o) 3 

2. C 12 H 22 O n 

3. Ambas moléculas son polímeros de glucosa sin- 
tetizados por plantas, pero los monómeros de 
glucosa se disponen de forma diferente. El almi- 
dón cumple principalmente la función de alma- 
cenamiento dei azúcar. La celulosa es un polisa- 
cárido estructural y es el principal material de la 
pared celular vegetal. 


Evaluación de conceptos 5-3 

1. Ambos tienen una molécula de glicerol unida a 
ácidos grasos. El glicerol de una grasa tiene tres 
ácidos grasos unidos, mientras que el glicerol de 
un fosfolípido está unido a dos ácidos grasos y 
un grupo fosfato. 

2. Los ácidos grasos de una grasa saturada no tie- 
nen dobles enlaces en sus cadenas hidrocarbo- 
nadas, mientras que al menos un ácido graso de 
una grasa insaturada tiene un doble enlace. Las 
grasas saturadas tienden a ser sólidas a tempera- 
tura ambiente, pero las grasas insaturadas son 
líquidas. 

3. Las hormonas sexuales humanas son esteroides, 
un tipo de compuesto hidrófobo. 

Evaluación de conceptos 5-4 

1 . La función de cada proteína es una consecuencia 
de su forma específica, que se pierde cuando la 
proteína se desnaturaliza. 

2. La estructura secundaria se compone de enlaces 
de hidrógeno entre átomos de la columna verte- 
bral polipeptídica. La estructura terciaria se 
compone de enlaces entre átomos de los grupos 
R de las subunidades de aminoácidos. 

3. La estructura primaria, la secuencia de aminoáci- 
dos, afecta a la estructura secundaria, que afecta 
a la estructura terciaria, que por su parte afecta a 
la estructura cuatemaria (si la hay). En pocas 
palabras, la secuencia de aminoácidos afecta a la 
forma de la proteína, y la función de una prote- 
ína depende de su forma. 

Evaluación de conceptos 5-5 



Autoevalución 

l.d 2. c 3.c, d y e 4. a 5. b 

6. d 7. d 8. b 9. b 10. b 

CAPÍTULO 6 

Evaluación de conceptos 6-1 
1. (a) Microscopio óptico, (b) microscopio electró- 
nico de barrido, (c) microscopio electrónico de 
transmisión. 

Evaluación de conceptos 6-2 

1. Véase figura 6-9. 

Evaluación de conceptos 6-3 

1 . Los ribososomas dei citoplasma traducen el men- 


saje genético, transportado por el mRNA desde 
el DNA dei núcleo, en una cadena polipeptídica. 

2. La cromatina está compuesta de DNA y proteí- 
nas asociadas; contiene la información genética 
de la célula. Los nucléolos están constituidos 
por RNA y proteínas y se asocian con regiones 
particulares dei DNA. En los nucléolos se sin- 
tetiza el rRNA y se ensamblan las subunidades 
de los ribosomas. 

Evaluación de conceptos 6-4 

1 . La principal diferencia entre el RE rugoso y el RE 
liso es la presencia de ribosomas unidos al RE 
rugoso. Aunque ambos tipos de RE sintetizan 
fosfolípidos, todas las proteínas de membrana se 
producen sobre los ribosomas dei RE rugoso. El 
RE liso también participa en la desintoxicación, 
en el metabolismo de los hidratos de carbono y 
en el almacenamiento de iones cálcio. 

2. El mRNA se sintetiza en el núcleo, luego sale a 
través de un poro nuclear para ser traducido en 
un ribosoma que está adherido al RE rugoso. A 
medida que la proteína se sintetiza, ingresa a la 
luz dei RE y quizá se modifica allí. Una vesícu- 
la de transporte lleva la proteína hasta el apara- 
to de Golgi. Después de nuevas modificaciones 
en el aparato de Golgi, otra vesícula de trans- 
porte la lleva de regreso al RE, donde realizará 
su función celular. 

3. Las vesículas de transporte desplazan las mem- 
branas y las sustancias que encierran en su inte- 
rior hacia otros componentes dei sistema de 
endomembranas. 

Evaluación de conceptos 6-5 

1. Los dos orgánulos participan en la transforma- 
ción de energia, las mitocondrias en la respira- 
ción celular y los cloroplastos en la fotosíntesis. 
Ambos están compuestos por dos o más mem- 
branas separadas. 

2. Las mitocondrias y los cloroplastos contienen 
DNA, que codifica algunas de sus proteínas. No 
están conectados fisicamente o mediante vesícu- 
las de transporte a otros orgánulos dei sistema 
de endomembranas. 

Evaluación de conceptos 6-6 

1 . Los microtúbulos son tubos huecos que resisten 
la curvatura; los micro filamentos se parecen más 
a cables fuertes que resisten al estiramiento. 

t Estas propiedades opuestas trabajan en conjun- 
to para definir y mantener la forma de la célula. 
Los filamentos intermédios también resisten al 
r . estiramiento y son elementos más permanentes 
que soportan tensiones y refuerzan la forma de 
la célula. 

2. Los brazos de dineína, impulsados por el ATP, 
mueven los dobletes vecinos de microtúbulos 
uno con respecto al otro. Debido a que están 
anelados en el orgánulo y unidos entre sí, los 
dobletes se curvan en lugar de deslizarse uno 
por encima dei otro. 

Evaluación de conceptos 6-7 

1. La diferencia más obvia es la presencia de cone- 
xiones citoplasmáticas directas entre las células 
de plantas multicelulares (plasmodesmas) y ani- 
males (uniones en hendidura). Estas conexiones 
generan una continuidad dei citoplasma entre 
las células adyacentes. 

2. La pared celular o la MEC debe ser permeable a los 
materiales que entran y salen de la célula, y a las 
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Apêndice A 


Respuestas 


moléculas que propordonan la información acerca 
dei medio que rodea a la célula. 

Autoevaluación 

1. c 2. c 3. b 4. d 5. d 

6. b 7. c 8. b 9. e 10. a 

CAPÍTULO 7 

Evaluación de conceptos 7-1 

1. Es de esperar que las plantas adaptadas a 
ambientes frios tengan más ácidos grasos insa- 
turados en sus membranas, ya que éstos per- 
manecen en estado líquido a temperaturas más 
bajas. Las plantas adaptadas a ambientes cáli- 
dos deberían tener más ácidos grasos satura- 
dos, lo que permitiría a los ácidos grasos “api- 
larse” de forma más compacta y volviendo 
menos fluida a la membrana, contribuyendo, 
de esa manera, a que permanezca intacta a 
temperaturas elevadas. 

2. Están en la cara interna de la membrana de las 
vesículas de transporte. 

Evaluación de conceptos 7-2 

1. Tanto el 0 2 como el C0 2 son moléculas peque- 
nas, no cargadas, que pueden pasar con facilidad 
a través dei núcleo hidrófobo de una membrana. 

2. El agua es una molécula muy polar, de manera 
que no puede pasar muy rápidamente a través 
de la región hidrófoba en la región media de una 
bicapa fosfolipídica. 

Evaluación de conceptos 7-3 

1. La actmdad de la vacuola contráctil de 
Paramecium disminuirá. La vacuola bombea 
hacia fuera de la célula el exceso de agua que 
fluye hacia dentro de ella; este flujo se produce 
solamente en un medio hipotónico. 

Evaluación de conceptos 7-4 

1. La bomba utilizaria ATE Para establecer un voltaje, 
los iones deberían ser bombeados en contra de su 
gradiente, lo que requiere energia. 

2. Cada ion se transporta en contra de su gradiente 
electroquímico. Si cualquier ion fluyera a favor 
de su gradiente electroquímico, entonces se con- 
sideraria cotransporte . 

Evaluación de conceptos 7-5 

1. Exocitosis. Cuando una vesícula de transporte se 
fusiona con la membrana plasmática, la mem- 
brana de la vesícula pasa a formar parte de dicha 
membrana. 

2. Endocitosis mediada por receptores, porque, en 
este caso, una molécula específica requiere ser 
captada en un momento determinado; la pinoci- 
tosis incorpora sustancias de una manera ines- 
pecífica. 

Autoevaluación 

1. b 2. c 3. a 4. d 5. b 

6. Fructosa 

7. Glucosa 

8. El contenido celular 

9. Hacia dentro de la célula 

10. b, c y e. Con respecto a la opción e: aún cuan- 
do la sacarosa no puede alcanzar la misma con- 
centración en cada cara, el flujo de agua (ósmo- 
sis) producirá condiciones isotónicas. 


CAPÍTULO 8 

Evaluación de conceptos 8-1 

1. La segunda ley es la tendencia hacia el azar. 
Concentraciones iguales de una sustancia a 
ambos lados de una membrana es una distribu- 
ción más aleatória que concentraciones desigua- 
les. La difusión de una sustancia a una región 
donde inicialmente está menos concentrada 
incrementa la entropia, "tal como establece la 
segunda ley. 

2. La energia es la capacidad de provocar cambio, 
y algunas formas de energia pueden realizar tra- 
bajo. 

3. La manzana tiene energia potencial al colgar dei 
árbol, y los azúcares y otros nutrientes que con- 
dene tienen energia química. La manzana tiene 
energia cinética cuando cae dei árbol al suelo. 
Finalmente, la energia térmica se pierde cuando 
la manzana es digerida y sus moléculas se degra- 
dam 

Evaluación de conceptos 8-2 

1. La respiración celular es un proceso espontâneo 
y exergónico. La energia liberada de la glucosa se 
emplea para efectuar trabajo dentro de la célula, 
o se pierde en forma de calor. 

2. Los iones H + pueden realizar trabajo solamente si 
su concentración a cada lado de la membrana es 
distinta. Cuando las concentraciones de H + son las 
iguales, el sistema está en equilibrio y no puede 
realizar trabajo. 

Evaluación de conceptos 8-3 

1. Mediante la fosforilación, la adición de grupos 
fosfato: el ATP transfiere energia a los procesos 
endergónicos al fosforilar otras moléculas. Los 
procesos exergónicos fosforilan ADP para rege- 
nerar ATE 

2. Un conjunto de reacciones acopladas puede 
transformar el primer grupo en el segundo 
grupo. Ya que, sobre todo, este es un proceso 
exergónico, la AG es negativa y el primer grupo 
debe tener más energia libre. 

Evaluación de conceptos 8-4 

1. Una reacción espontânea es una reacción exergó- 
nica. Sin embargo, si tiene una alta energia de 
activación que es difícil alcanzar, la velocidad de 
reacción puede ser baja. 

2. Únicamente los sustratos específicos encajarán 
en el sitio activo de una enzima, la parte de la 
enzima que lleva a cabo la catálisis. 

3. Como un inhibidor competitivo, el malonato se 
une al sitio activo de la succinato deshidrogena- 
sa y, de esta manera evita que el sustrato normal, 
succinato, se una. 

Evaluación de conceptos 8-5 

1. El activador se une de modo que estabiliza la 
estructura activa de la enzima, mientras que el 
inhibidor estabiliza la estructura inactiva. 

Autoevaluación 

1. b 2. c 3. b 4. b 5. e 

6. a 7. e 8. c 9. a 10. c 

CAPÍTULO 9 

Evaluación de conceptos 9-1 

1. La C 4 H 6 0 5 se oxida y el NAD + se reduce. 


Evaluación de conceptos 9-2 

1 . El NAD + actúa como agente oxidante en el paso 
6 aceptando electrones dei gliceraldehído-3-fos- 
fato que, de este modo, actúa como agente 
reductor. 

Evaluación de conceptos 9-3 

1. En el NADH y el FADH,; éstos donarán electro- 
nes a la cadena de transporte de electrones. 

2. El CO, se libera dei piruvato producido en la glu- 
cólisis, y también se produce CO, en el ciclo dei 
ácido cítrico. 

Evaluación de conceptos 9-4 

1. La fosforilación oxidativa se detendría por com- 
pleto, causando la ausência de producción de 
ATE Sin oxigeno para “arrastrar” los electrones a 
lo largo de la cadena de transporte de electrones, 
el H + no seria bombeado al espado intermem- 
brana, de la mitocondria y no se produciría la 
quimiósmosis. 

2. Dado que la adición dei H + (disminución dei pH 
establecería un gradiente protónico incluso en 
ausência de la función de la cadena de transpor- 
te de electrones, esperaríamos que la ATE sinta- 
sa funcione y sintetice ATE (De hecho, fueron 
experimentos como éste los que aportaron 
soporte a la existência de la quimiósmosis como 
mecanismo de acoplamiento energético). 

Evaluación de conceptos 9-5 

1. Un derivado dei piruvato -sea acetaldehído 
durante la fermentación alcohólica o el propio 
piruvato durante la fermentación ácida láctica-: 
oxigeno. 

2. La célula debería consumir glucosa a una tasa 
aproximadamente 19 veces superior al consumo 
en el ambiente aeróbico (se generan 2 ATE en la 
fermentación frente a hasta 38 ATE en la respi- 
ración celular). 

Evaluación de conceptos 9-6 

1. La grasa está mucho más reducida; tiene muchas 
unidades -CH 2 . Los electrones presentes en la 
molécula de hidrato de carbono se encuentran de 
alguna manera oxidados, dado que parte de ellos 
están unidos al oxigeno. 

2. Cuando consumimos más alimento que el nece- 
sario para los procesos metabólicos, nuestro 
cuerpo sintetiza grasa para almacenar la energia 
para el futuro. 

^*3. El AME se acumulará y estimulará la fosfofructo- 
\ cinasa que incrementa la tasa de glucólisis. Dado 

f que el oxigeno está ausente, la célula convertirá 
T; piruvato en lactato en la fermentación ácida lác- 
tica y suministrará ATE 

Autoevaluación 

1. b 2. d 3. c 4. c 5. a 

6. a 7. b 8. d 9. b 10. b 

CAPÍTULO 10 

Evaluación de conceptos 10-1 

1. El C0 2 entra a las hojas a través de los estornas, 
y el agua ingresa a través de la raíces es llevado 
hasta las hojas por medio de los haces vascula- 
res. 

2. Utilizando un isótopo pesado dei oxigeno como 
un marcador, 18 0, van Neil fue capaz de demos- 
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trar que el oxigeno producido durante la foto- 
síntesis se origina en el agua, no en el dióxido de 
carbono. 

3. El ciclo de Calvin depende dei NADPH y dei ATP 
que generan las reacdones de la fase luminosa, y 
las reacciones de la fase luminosa dependen dei 
NADP + y dei ADP y el P { que el ciclo de Calvin 
genera. 

Evaluación de conceptos 10-2 

1. Verde, debido a que la luz verde es en su mayor 
parte es transmitida y reflejada -no absorbida- 
por los pigmentos fotosintéticos. 

2. En los cloroplastos, los electrones excitados por 
la luz se captan por un aceptor primário de elec- 
trones, el cual evita que regresen al estado fun- 
damental. En la clorofila aislada no hay aceptor 
de electrones, por lo que los electrones fotoexci- 
tados regresan de inmediato al estado funda- 
mental, con emisión de luz y calor. 

3. El agua (H 2 0) es el donante de electrones, el 
NADP + acepta electrones al final de la cadena de 
transporte de electrones y se reduce a NADPH. 

Evaluación de conceptos 10-3 

1. 6, 18, 12 

2. Mientras más sea la energia potencial almacena- 
da en una molécula, se requiere más energia y 
poder reductor para la formación de la molécu- 
la. La glucosa es una fuente importante de ener- 
gia debido a que está muy reducida y almacena 
gran cantidad de energia potencial en sus elec- 
trones. Para reducir el C0 2 a glucosa se requiere 
mucha energia y poder reductor en forma de un 
alto número de moléculas de ATP y NADPH, 
respectivamente. 

3. Las reacciones de la fase luminosa requieren ADP 
y NADP + , que no se podrían formar a partir de 
ATP y NADPH si se detuviese el ciclo de Calvin. 

Evaluación de conceptos 10-4 

1. La fotorrespiración disminuye el rendimiento 
fotosintético al adicionar oxigeno, en lugar de 
dióxido de carbono, al ciclo de Calvin. Como 
resultado no se genera azúcar (no se fija carbo- 
no) y el 0 2 se utiliza en lugar de generarse. 

2. Las especies C 4 y CAM podrían reemplazar a 
muchas especies de C 3 . 

Autoevaluación 

l.d 2. b 3. d 4. b 5. b 

6. c 7. d 8. e 9. d 10. c 

CAPÍTULO 11 

Evaluación de conceptos 11-1 

1. La secreción de moléculas transmisoras en una 
sinapsis es un ejemplo de senalización local. La 
serial eléctrica que viaja a lo largo de una célula 
nerviosa muy larga y es transmitida a la siguien- 
te célula puede considerarse un ejemplo de 
senalización de larga distancia (nótese que, sin 
embargo, se requiere la senalización local en la 
sinapsis entre dos células para que la senal pase 
de una célula a la siguiente). 

2. No se genera glucosa- 1 -fosfato debido a que la 
activación de la enzima requiere una membrana 
celular intacta con un receptor intacto en la 
membrana. La enzima no puede activarse direc- 
tamente mediante interacción con la molécula 
senal en el tubo de ensayo. 


Evaluación de conceptos 11-2 

1. El receptor NGL se encuentra en la membrana 
plasmática. La molécula de NGL soluble en agua 
no puede pasar a través de la membrana lipídica 
para los receptores intracelulares, como pueden 
hacerlo las hormonas esteroideas. 

Evaluación de conceptos 11-3 

1 . Una proteincinasa es una enzima que transfiere un 
grupo fosfato desde el ATP hasta una proteína, 
generalmente activando esa proteína (a menudo, 
un segundo tipo de proteincinasa). Muchas vias de 
transducción de senales incluyen una serie de 
estas interacciones, en la cual cada proteincinasa 
fosforilada a su vez fosforila la siguiente proteinci- 
nasa en la serie. Esa casacada de fosíorilación lleva 
una senal desde el exterior de la célula hasta la(s) 
proteína(s) que llevan a cabo la respuesta. 

2. Las proteinfosfatasas revierten los efectos de las 
cinasas. 

3. El canal regulado por 1P 3 se abre, lo que permite 
a los iones cálcio salir dei RE, elevando la con- 
centración citosólica de Ca 2+ . 

Evaluación de conceptos 11-4 

1. Mediante una cascada de activación secuencial 
de pasos, una molécula puede activar a numero- 
sas moléculas que funcionan en el siguiente 
paso. 

2. Las proteínas de andamiaje contienen a los com- 
ponentes moleculares de vias de senalización en 
un complejo. Diferentes proteínas de andamiaje 
podrían ensamblar diferentes conjuntos de pro- 
teínas y producir diferentes respuestas celulares 
en las dos células. 

Autoevaluación 

1. c 2. d 3. a 4. c 5.c 

6. c 7. a 8. b 9. c 10. a 

CAPÍTULO 12 

Evaluación de conceptos 12-1 

1. 32 células 

2 . 2 

3. 39; 39; 78; 39 

Evaluación de conceptos 12-2 

1 . Desde el final de la fase S de la interfase hasta el 
final de la metafase de la mitosis. 

2. 4; 8 

3. La citocinesis da como resultado dos células hijas 
genéticamente idênticas tanto en las células 
vegetales como animales, pero el mecanismo de 
división dei citoplasma es diferente entre anima- 
les y plantas. En una célula animal, la citocinesis 
se produce por segmentación, la cual divide la 
célula progenitora en dos con un anillo contrác- 
til de filamentos de actina. En una célula vegetal 
se fonna una placa celular en el centro de la 
célula y crece hasta que su membrana se fusiona 
con la membrana plasmática de la célula proge- 
nitora. También se produce una pared celular 
nueva a partir de la placa celular, lo que da como 
resultado dos células hijas. 

4. Alargan la célula durante la anafase. 

5. Respuesta de ejemplo cada tipo de cromosomas 
se compone de una sola molécula de DNA con 
proteínas unidas. Si se estirasen, las moléculas 
de DNA serían muchas veces más largas que las 
células en las cuales residen. Durante la división 
celular, las dos copias de cada tipo de cromoso- 


mas se separan activamente, y una copia termi- 
na en cada una de las dos células hijas. 

Evaluación de conceptos 12-3 

LG i , 

2. El núcleo de la derecha originalmente estaba en 

fase G t ; por tanto, todavia no había duplicado su 
cromosoma. El núcleo de la izquierda estaba en 
fase M, por lo que ya había duplicado su cromo- 
soma. 

3. Debe constituirse una cantidad suficiente de 
MPE para que la célula pase a través dei punto 
de control G 2 . 

4. Las células podrían dividirse incluso en ausência 
de PDGF, caso en el cual no se detendrían cuan- 
do la superficie se encuentra cubierta; continua- 
rían dividiéndose, superponiéndose una encima 
de la otra. 

5. La mayoría de los cuerpos celulares no se 
encuentran en el ciclo celular, sino que se 
encuentran en un estado de no división denomi- 
nado G 0 . 

6. Ambos tipos de tumores se componen de células 
anormales. Un tumor benigno permanece en su 
sitio original y, generalmente, puede extirparse 
quirúrgicamente. Las células cancerosas de un 
tumor maligno se diseminan desde el sitio origi- 
nal (metástasis) y pueden deteriorar las funcio- 
nes de uno o más órganos. 

Autoevaluación 

I. b 2. b 3. a 4. a 5. c 

6. c 7. c 8. e 9. a 10. b 

II. Véase la figura 12-6 

CAPÍTULO 13 

Evaluación de conceptos 13-1 

1. Los padres transmiten genes a su descendencia 
que programan a las células para elaborar enzi- 
mas específicas y otras proteínas cuya acción 
acumulada produce los rasgos heredados de un 
indivíduo. 

2. Estos organismos se reproducen por mitosis, que 
genera una descendencia cuyos genomas son 
virtualmente copias exactas dei genoma de los 
padres. 

3. Los hijos se parecen a sus padres, pero no son 
genéticamente idênticos a ellos ni a sus herma- 
nos porque la reproducción sexual genera com- 
binaciones diferentes de información genética. 

jr 

-T» 

zÈvaluación de conceptos 13-2 

1. Una mujer tiene dos cromosomas X; un hombre 
tiene un cromosoma X y un cromosoma Y. 

2. En la meiosis, el recuento de cromosomas se 
reduce de diploide a haploide; la unión de dos 
gametos haploides en la fecundación restablece 
el recuento diploide de cromosomas. 

3. El número haploide (n) es 39; el número diploi- 
de (2n) es 78. 

4. La meiosis está implicada en la producción de 
gametos en los animales. En las plantas y en la 
mayoría de los hongos, la mitosis está implicada 
en la producción de gametos (fig. 13-6). 

Evaluación de conceptos 13-3 

1 . En la mitosis, una sola replicación de los cromoso- 
mas es seguida por una división de la célula, de 
modo que el número de conjuntos de cromoso- 
mas en las células hijas es el mismo que en la célu- 
la progenitora. En la meiosis, una sola replicación 
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de los cromosomas va seguida de dos divisiones 
celulares que reducen el número de conjuntos de 
cromosomas de dos (diploide) a uno (haploide). 

2. Los cromosomas son similares porque cada uno 
está compuesto por dos cromátides hermanas y 
los cromosomas individuales se posicionan en la 
placa metafásica. Los cromosomas difieren en 
que, en una célula que se divide por mitosis, las 
cromátides hermanas de cada cromosoma son 
genéticamente idênticas pero, en una célula que 
se divide por meiosis, las cromátides hermanas 
son distintas desde el punto de vista genético a 
causa dei entrecruzamiento en la meiosis I. 
Además, los cromosomas en la metafase de la 
mitosis pueden formar parte de un conjunto 
diploide o haploide, pero los cromosomas en la 
metaíase de la meiosis II siempre forman parte 
de un conjunto haploide. 

Evaluación de conceptos 13-4 

1. Aun en ausência de entrecruzamiento, la distri- 
bución independiente de los cromosomas 
durante la meiosis I puede generar, teoricamen- 
te, 2 n gametos haploides posibles y la fecunda- 
ción al azar puede producir 2 n x 2" cigotos 
diploides posibles. Puesto que el número haploi- 
de (n) de las abejas de la miei es 16 y el de las 
moscas de la fruta es 4, seria de esperar que dos 
abejas produzcan una variedad mayor de cigotos 
que dos moscas de la fruta. 

2. Si los segmentos de las cromátides paterna y 
materna que sufren entrecruzamientos son idên- 
ticos desde el punto de vista genético, los cro- 
mosomas recombinantes serán genéticamente 
equivalentes a los cromosomas progenitores. El 
entrecruzamiento contribuye a la variación 
genética solo si implica reorganizaciones de ver- 
siones diferentes de los genes. 

Autoevaluación 

1. d 2. b 3. d 4. d 5. c 

6. d 7. a 8. c 9. c 10. d 

CAPÍTULO 14 

Evaluación de conceptos 14-1 

1. Primero, todas las plantas Fj tenían flores dei 
mismo color (púrpura) que las flores de una de las 
variedades parentales, en vez de un color intermé- 
dio como predice la hipótesis de “mezcla”. 
Segundo, la reaparición de las flores blancas en la 
generación F 2 indica que el alelo que controla el 
rasgo color blanco no se perdió en la generación Fp 
en cambio, este efecto fenotípico quedó enmasca- 
rado por el efecto dei alelo dominante de las flores 
púrpuras. 

2. La ley de la distribución independiente predice 
que 25 plantas (V 16 de la descendencia) serán 
aatt , o recesivas para ambos caracteres. Es pro- 
bable que el resultado real difiera ligeramente de 
este valor. 

Evaluación de conceptos 14-2 

1. V 2 homocigota dominante (CC), 0 homocigota 
recesiva (cc) y V 2 heterocigota (Cc). 

2. y 4 BBDD; V 4 BBDD; V 4 BBDd\ V 4 BbDd 

3. 0; puesto que solo uno de los padres tiene un 
alelo recesivo para cada carácter no existe posi- 
bilidad de producir descendencia homocigota 
recesiva que pudiera mostrar el rasgo recesivo. 

Evaluación de conceptos 14-3 

1. Los alelos negro y blanco son dominantes incom- 
pletos, es decir, que los heterocigotos son grises. 


Un cruzamiento entre un gallo gris y una gallina 
negra debe producir números aproximadamente 
iguales de descendencia gris y blanca. 

2. La altura se hereda, al menos, parcialmente, y 
parece exhibir una herencia poligénica con una 
norma de reacción amplia, que indica que los 
factores ambientales tienen una fuerte influencia 
sobre el fenotipo. 

Evaluación de conceptos 14-4 

1. V 9 . (Puesto que la fibrosis quística es causada 
por un alelo recesivo, los hermanos de Isabel y 
Tomás que tienen FQ deben ser homocigotos 
recesivos. Por tanto, cada padre debe ser por- 
tador dei alelo recesivo. Ya que ni Isabel ni 
Tomás tienen FQ, esto significa que cada uno 
tiene una probabilidad de V 3 de ser portador. 
Si ambos son portadores, existe una probabili- 
dad de V 4 de que tengan un hijo con FQ: V 3 x 
V 3 x V 4 = V 9 ). 0 (Tanto Isabel como Tomás 
deberían ser portadores para tener un hijo con 
la enfermedad.) 

2. El genotipo de Juana es Dd. Debido a que el alelo 
para la polidactilia (D) es dominante en el alelo de 
cinco dedos por extremidad (d), el rasgo se expre- 
sa en personas con genotipo DD o Dd. Si la madre 
de Juana era homocigota dominante (DD), enton- 
ces todos sus hijos hubieran tenido polidactilia. 
Pero, puesto que los hermanos de Juana no pre- 
sentan este rasgo, su madre debe ser heterocigota 
(Dd). Todos los hijos nacidos de madre (Dd) y 
padre (dd) tienen el genotipo dd (fenotipo normal) 
o Dd (fenotipo con polidactilia). 

Problemas de genética 

1. El cruzamiento parental es AARR x aarr. El geno- 
tipo de F, es AaRr , el fenotipo de todos es axial- 
rosa. Los geno tipos de F 2 son 4 AaRr : 2 AaRR : 

2 AARr : 2 aaRr: 2 Aan : 1 AARR : 1 aaRR : 1 
AArr : 1 aan. Los fenotipos de F 2 son 6 axial- 
rosa : 3 axial-rojo : 3 axial-blanca : 2 terminal- 
rosa : 1 terminal-blanca : 1 terminal-rojo. 

2. a. V„ b. V 8 d. V 32 

3. El albinismo (b) es un rasgo recesivo; el pelaje 
negro (B) es dominante. Primer cruzamiento: 
padres BB x bb; gametos B y b; descendencia 
todos Bb (pelaje negro). Segundo cruzamiento: 
padres Bb x bb ; gametos V 2 B y V 2 b (padre hete- 
rocigoto) y b\ descendencia V 2 Bb y V 2 bb. 

4. a. PPLl x PPLl , PPLl x PpLl, o PPLl x ppLl. b. ppLl 
x ppLl. c. PPLL x cualquiera de los 9 genotipos 
posibles o PPll x ppLL. d. PpLl x Ppll. e. PpLl x 
PpLl. 

5. Hombre IAi; mujer IBi; hijo ii. Otros genotipos de 
los hijos son V 4 IAIB, V 4 IAi, V 4 IBi. 

6 . a.3/ 4 x3/ 4 x3/ 4 = 27/ 64 

k- 1 - 27, 64 = 37/ 64 

C. V, x '/, x V 4 = V M 

d- 1 - V M = »/„ 

7. a. V 256 b. V 16 c. V 256 d. V 64 e. V 128 

8. a. 1 b. V 32 c. V 8 d. V 2 

9. V 9 

10. Los aparemientos dei gato mutante original con 
gatos de líneas genéticamente puras de ovejas rec- 
tas producirán descendencia Fj de ovejas curvadas 
y de ovejas rectas si el alelo de ovejas curvadas es 
dominante, pero solo descendencia de ovejas rec- 
tas si el alelo es recesivo. Usted obtendría alguna 
descendencia de línea genéticamente pura homoci- 
gota para el alelo de ovejas curvadas a partir de cru- 
zamientos entre gatos Fj resultantes de los cruza- 


mientos originales de ovejas curvadas ( ovejas rec- 
tas si el rasgo es dominante o recesivo. Usted sabe 
que los gatos son de línea pura cuando los apare- 
mientos de ovejas curvadas x oveja curvada pro- 
ducen solo descendencia de ovejas curvadas. 
Como consecuencia, el alelo que causa las orejas 
curvadas es dominante. 

11- V M 

12. El 25% será estrábico; toda la descendencia 
estrábica será también blanca. 

13. El alelo dominante I es epistásico dei locus P/p 
y por lo tanto, la proporción geno típica para la 
generación F 1 será 9 I_P_ (sin color) : 3 I_pp (sin 
color) : 3 iiP_ (púrpura) : 1 iipp (rojo). En total, 
la proporción fenotípica es 12 sin color : 3 púr- 
pura : 1 rojo. 

14. Recesivo. Todos los individuos afectados 
(Arlene, Tomás, Vilma y Carla) son homocigotos 
recesivos aa. Jorge es Aa, ya que algunos de sus 
hijos con Arlene están afectados. Samuel, Ana, 
Daniel y Alan son Aa, puesto que todos son hijos 
sanos con un padre afectado. Miguel también es 
Aa, ya que tiene una hija afectada (Carla) con su 
esposa heterocigota Ana. Sandra, Tina y 
Cristóbal pueden tener genotipo AA o Aa. 

15. V 2 . 

16. V 6 . 

17. 9 B_A_ (agutí) : 3 B_aa (negro) : 3 bbA_ (blan- 
co) : 1 bbaa (blanco). En total 9 agutí : 3 negros 
: 4 blancos. 

CAPÍTULO 15 

Evaluación de conceptos 15-1 

1 . La ley de segregación se relaciona con la herencia de 
alelos de un carácter único; la base física es la sepa- 
ración de los homólogos en la anafase I. La ley de 
la distribución independiente de los alelos se rela- 
ciona con la herencia de alelos de dos caracteres; la 
base física es la disposición alternativa de los pares 
de cromosomas homólogos en la metafase I. 

2. Alrededor de 3 / 4 partes de la descendencia F, ten- 
dría ojos rojos y alrededor de V 4 ojos blancos. 
Aproximadamente, la mitad de las moscas de 
ojos blancos serían hembras y la mitad, machos: 
cerca de la mitad de las moscas de ojos rojos 
serían hembras y la mitad machos. 

Evaluación de conceptos 15-2 

1. El entrecruzamiento durante la meiosis I en el 
padre heterocigoto produce algunos gametos 
con genotipos recombinantes para los dos genes. 

J La descendencia con un fenotipo recombinante 
c ‘ se origina de la fertilización de gametos recom- 
binantes por gametos homocigotos recesivos de 
un padre mutante doble. 

2. En cada caso, los alelos contribuidos por el pro- 
genitor hembra determinan el fenotipo de la 
descendencia porque en este cruzamiento el 
macho solo contribuye con alelos recesivos. 

3. No, el orden podría ser A-C-B o C-A-B. Para 
determinar qué posibilidad es correcta se debe 
conocer la frecuencia de recombinación entre B 

yc. 

Evaluación de conceptos 15-3 

1. Como el gen para este carácter dei color de ojos 
está localizado en el cromosoma X, toda la des- 
cendencia femenina será de ojos rojos y hetero- 
cigota (X w+ X w ); toda la descendencia masculina 
será de ojos blancos (X W Y). 

2. V 4 ; V 2 de probabilidad de que el nino herede un 
cromosoma Y dei padre y sea varón x V 2 de pro- 
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babilidad de que herede el X que lleva el alelo de 
la enfermedad de su madre. 

Evaluación de conceptos 15-4 

1. En algún punto durante el desarrollo, una de las 
células dei embrión puede no haber llevado a 
cabo la mitosis después de duplicar sus cromo- 
somas. Los ciclos celulares normales posteriores 
producirían copias genéticas de esta célula tetra- 
ploide. 

2. En la meiosis, un cromosoma combinado 14-21 
se comportará como un solo cromosoma. Si un 
gameto recibe el cromosoma combinado 14-21 y 
una copia normal dei cromosoma 21, cuando se 
combine con uno normal durante la fertilización 
se producirá la trisomía 21. 

3. Un gato macho aneuploide con más de un cro- 
mosoma X podría tener un fenotipo carey si sus 
cromosomas X tienen alelos diferentes dei gen 
para el color dei pelaje. 

Evaluación de concepto 15-5 

1 . La inactivación de un cromosoma X en las hem- 
bras y la impronta genética. A causa de la inacti- 
vación dei X, la dosis efectiva de genes sobre el 
cromosoma X es la misma en machos y hembras. 
Como resultado de la impronta genómica, solo 
se expresa fenotípicamente un alelo de ciertos 
genes. 

2. Los genes para la coloración de las hojas están 
localizados en los plástidos dentro dei citoplas- 
ma. Normalmente, solo el progenitor femenino 
transmite los genes de los plástidos a la descen- 
dência. Debido a que la descendencia jaspeada 
se produce solo cuando el progenitor hembra es 
de la variedad B podemos concluir que la varie - 
dad B contiene tanto el alelo de tipo salvaje 
como el mutante de los genes de los pigmentos, 
o que da origen a hojas jaspeadas. 

3. Cada célula contiene numerosas mitocondrias y, 
en los indivíduos afectados, la mayoría contiene 
una mezcla variable de mitocondrias normales y 
anormales. 

Problemas genéticos 

1 o- V V 

2. Recesivo; si el trastomo fuera dominante, afecta- 
ría, al menos, a un padre de un nino nacido con 
este trastorno. La herencia de la enfermedad está 
ligada al sexo porque se observa solo en los varo- 
nes. Para que una nina padezca el problema 
debería heredar alelos recesivos de ambos 
padres. Esto seria muy raro puesto que los varo- 
nes que tienen el alelo recesivo en su cromoso- 
ma X mueren a comienzos de la segunda década 
de vida. 

3. V 4 para cada hija (probabilidad de V 2 de que sea 
nina x probabilidad de V 2 de un genotipo rece- 
sivo homocigoto), V 2 para el primer hijo. 

4. 17% 

5. 6%. Tipo salvaje (heterocigoto para alas norma- 
les y ojos rojos) x homocigoto recesivo con alas 
vestigiales y ojos púrpura. 

6. El trastorno se heredaría siempre de la madre. 

7. La inactivación de los dos cromosomas X en las 
mujeres XXX las dejaría con un X genéticamen- 
te activo, como en las mujeres con un número 
normal de cromosomas. La microscopia debería 
revelar dos corpúsculos de Barr en las mujeres 
XXX. 

8. D-A-B-C. 

9. El 50% de la descendencia mostraria los feno ti- 


pos originados por los entrecruzamientos. Estos 
resultados serían los mismos que los de un cru- 
zamiento donde AyBno están ligados. Los cru- 
zamientos posteriores que comprometan otros 
genes sobre dei mismo cromosoma revelarían el 
ligamiento y las distancias en el mapa. 

10. Entre T y A, 12%; entre A y S, 5%. 

11. Entre T y S, 18%; la secuencia de genes es T-A- 
S. 

12. No. El nino puede ser LAlAi o IAii. Un óvulo 
con el genotipo ii podría originarse a partir de 
una no disyunción en la madre, mientras que 
un espermatozóide de genotipo LAIA podría ser 
el resultado de no disyunción en el padre. 

13. 450 de las azules-ovales y de las blancas-redon- 
das (parentales) y 50 de las azules-redondas y 
de las blancas-ovales (recombinantes). 

14. Alrededor de un tercio de la distancia desde el 
locus de alas vestigiales hasta el locus de ojos 
marrones. 

CAPÍTULO 16 

Evaluación de conceptos 16-1 

1. El DNA de las células S patógenas muertas se 
incorporo de algún modo por las células R no 
patógenas vivas. El DNA de ias células S permi- 
tió que las células R elaboraran una cápsula, que 
las protegió de las defensas dei ratón. En este 
sentido, las células R se transformaron en células 
S patógenas. 

2. Se habría encontrado la radiactividad en el pre- 
cipitado de células bacterianas cuando se marca- 
ron las proteínas con radioactividad (serie 1). 

3. Las regias de Chargaff afirman que los porcenta- 
jes de A y T y de G y C en el DNA son, en esen- 
cia, los mismos y los datos de las moscas son 
compatibles con estas regias (las variaciones 
leves se deben probablemente a limitaciones de 
las técnicas analíticas). 

4. Cada A forma un enlace de hidrógeno con una T, 
de modo que en una doble hélice de DNA sus 
números son iguales; lo mismo sucede para G y 
C. 

Evaluación de conceptos 16-2 

1. El apareamiento de bases complementarias 
garantiza que las dos moléculas hijas sean copias 
exactas de las moléculas parentales. Cuando las 
dos cadenas de la molécula parental se separan, 
cada una sirve como un molde sobre el que se 
disponen los nucleótidos, por medio de las 
regias de apareamiento de bases, en nuevas 
cadenas complementarias. 

2. La DNA pol III agrega nucleótidos de forma 
covalente a las cadenas de DNA nuevas y su acti- 
vidad “correctora” coteja cada nucleótido adicio- 
nado para que haya un apareamiento correcto de 
las bases. 

3. La cadena adelantada comienza con un cebador 
de RNA, que se debe eliminar y reemplazar con 
DNA, una tarea llevada a cabo por la DNA pol I. 
En la figura 16-6, la DNA pol I reemplaza el 
cebador de la hebra adelantada con nucleótidos 
de DNA, justo a la izquierda dei origen de repli- 
cación. 

4. Los extremos de los cromosomas en los euca- 
riontes se vuelven más cortos con cada ciclo de 
replicación dei DNA y los telómeros en los extre- 
mos de las moléculas de DNA garantizan que no 
se pierdan los genes después de numerosos 
ciclos de replicación. 


Autoevaluación 

1. c 2. d 3. b 

6. a 7. c 8. d 


CAPÍTULO 17 



Evaluación de conceptos 17-1 

1. La cadena complementaria se leería 5’- 
TGGTTTGGCTCA-3’. La dirección 5’— » 3’ es la 
misma que para el mRNA; la secuencia de bases 
es la misma excepto que en el mRNA hay U 
donde hay una T en la cadena complementaria 
dei DNA. 

2. Un polipéptido compuesto por 10 aminoácidos 
glicina (Gli). 

Evaluación de conceptos 17-2 

1. Ambas ensamblan cadenas de ácidos nucleicos 
a partir de monómeros de nucleótidos emple- 
ando el apareamiento complementario de las 
bases con una cadena molde. Ambas sintetizan 
en la dirección 5’— > 3’, antiparalela a la cadena 
molde. La DNA polimerasa requiere un ceba- 
dor, pero la RNA polimerasa puede comenzar 
una cadena de nucleótidos desde cero. La DNA 
polimerasa utiliza nucleótidos con el azúcar 
desoxirribosa y la base T, mientras que la RNA 
polimerasa emplea nucleótidos con el azúcar 
ribosa y la base U. 

2. En el extremo en dirección 5’. 

3. En un procarionte, la RNA polimerasa reconoce 
el promotor dei gen y se une a él. En un euca- 
rionte, los factores de transcripción median la 
unión de la RNA polimerasa con el promotor. 

4. Un transcrito primário procarionte se utiliza de 
inmediato como mRNA, pero un eucarionte 
debe ser modificado antes de ser utilizado como 
mRNA. 

Evaluación de conceptos 17-3 

1. El casquete 5’ y la cola de poli-A facilitan la 
exportación dei mRNA dei núcleo, evitan que 
sea degradado por las enzimas hidrolíticas y faci- 
litan su fijación al ribosoma. 

2. Las snRNP se unen con otras proteínas y forman 
los espliceosomas que cortan los intrones de una 
molécula de pre-mRNA y empalman los exones. 

3. El corte y empalme alternativo dei RNA produce 
moléculas diferentes a partir de una molécula de 
pre-mRNA, dependiendo de qué exones están 
incluídos en el mRNA y cuáles no. Al dar origen 
a más de una versión dei mRNA, un solo gen 

ifc* puede codificar más de un polipéptido. 

h. 

Evaluación de conceptos 17-4 

í, Primero, cada aminoacil-tRNA sintetasa recono- 
ce específicamente a un solo aminoácido y se 
unirá solo al tRNA apropiado. Segundo, un 
tRNA cargado con su aminoácido específico 
tiene un anticodón que se unirá solo a un codón 
dei mRNA de ese aminoácido. 

2. Los polirribosomas permiten que la célula pro- 
duzca copias múltiples de un polipéptido en un 
tiempo breve. 

3. Un péptido senal en el extremo guia dei poli- 
péptido que se está sintetizando es reconocido 
por una partícula de reconocimiento de la senal 
que lleva el ribosoma hacia la membrana dei RE. 
Allí, el ribosoma se adhiere y continúa la síntesis 
dei polipéptido, depositándolo en el lumen dei 
RE. 
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Evaluación de conceptos 17-5 

1 . El RNA puede formar enlaces de hidrógeno con el 
DNA o con el RNA, adoptar una fonna tridimen- 
sional específica y catalizar reacciones químicas. 
Estas capacidades le permiten interactuar funcio- 
nalmente con todos los tipos principales de molé- 
culas de una célula. 

Evaluación de conceptos 17-6 

1. La RNA polimerasa más lejana hacia la derecha 
es la primem, ya que es la que se traslado más a 
lo largo dei DNA (y su mRNA es el más largo). 
El primer ribosoma está en la parte superior de 
cada mRNA, porque es el que se traslada más 
lejos en el mRNA comenzando desde el extremo 
5’; el segundo está inmediatamente por debajo y 
así sucesivamente. 

2. No, los procesos de transcripción y traducción 
están separados en tiempo y espacio en una 
célula eucarionte, como consecuencia de la orga- 
nización compartimentai de las células eucarion- 
tes. 

Evaluación de conceptos 17-7 

1. En el mRNA, el marco de lectura en dirección 3' 
de la deleción está desplazado, dando lugar a 
una cadena larga de aminoácidos incorrectos en 
el polipéptido y, en la mayoría de los casos, a 
una terminación prematura. Probable mente, el 
polipéptido no será funcional. 

2. La secuencia de aminoácidos de la proteína de 
tipo salvaje es Met-Asn-Arg-Leu. La secuencia de 
aminoácidos de la proteína mutante seria la 
misma, porque los codones dei mRNA 5’-CUA- 
3’ y 5 , -UUA-3’ codifican Leu en ambos casos. 

Autoevaluación 

1. c 2. b 3. d 4. d 5. a 

6. a 7. c 8. d 9. e 10. b 

CAPÍTULO 18 

Evaluación de conceptos 18-1 

1. Los fagos l í ticos solo pueden realizar la lisis de la 
célula huésped, mientras que los fagos lisogéni- 
cos pueden o bien lisar a la célula huésped o 
integrarse en el cromosoma dei huésped. En el 
último caso, el DNA virai (profago) se replica 
simplemente junto con el cromosoma dei hués- 
ped. En determinadas circunstancias, un profa- 
go puede salir dei cromosoma huésped e iniciar 
un ciclo lírico. 

2. El material genético de estos virus es RNA, que 
se replica dentro de la célula infectada por 
medio de enzimas especiales codificadas por el 
virus. El genoma virai (o una copia complemen- 
taria de éste) sirve como mRNA para la síntesis 
de las proteínas virales. 

3. Porque sintetiza DNA a partir de su genoma de 
RNA. Esto es el flujo inverso (“retro”) de infor- 
mación habitual de DNA RNA. 

Evaluación de conceptos 18-2 

1. Las mutaciones pueden producir nuevas cepas 
de un virus que ya no puede ser reconocido por 
el sistema inmunitario, aunque el animal estu- 
viera expuesto a la cepa original; un virus puede 
saltar de una especie a un huésped nuevo, y un 
virus raro puede diseminarse si una población 
está menos aislada. 

2. En la transmisión horizontal, una planta se infec- 


ta a partir de una fuente externa dei virus, que 
puede ingresar a través de una ruptura en la epi- 
dermis de la planta debido al dano ocasionado 
por insectos u otros animales. En la transmisión 
vertical, la planta hereda el virus de sus progeni- 
tores sea por las semillas infectadas (reproduc- 
ción sexual) o por un vástago infectado (repro- 
ducción asexual). 

3. Una fuente de infección, como el ganado infecta- 
do por priones, puede no presentar sintomas 
durante muchos anos. La carne derivada de ani- 
males que no presentan sintomas no será reco- 
nocida como peligrosa y podrá transmitir la 
infección a las personas que la ingieran. 

Evaluación de conceptos 18-3 

1 . En la transfonnación, una célula bacteriana capta 
un DNA desnudo y extrario dei ambiente. En la 
transducción, los fagos llevan genes bacterianos 
de una célula a otra. En la conjugación, una 
célula bacteriana transfiere el DNA plasmídico o 
cromosómico directamente a otra célula a través 
de un puente de apareamiento que conecta a las 
dos células de forma temporal. 

2. Ambos son episomas, esto es, pueden existir 
como parte dei cromosoma bacteriano o de 
forma independiente. Sin embargo, el DNA dei 
fago puede abandonar la célula en una cubierta 
proteica (como un fago completo), no así un 
plásmido. Además, por lo general los plásmidos 
son beneficiosos para la célula, mientras que el 
DNA dei fago puede dirigir la producción de 
fagos completos que podrían danar o matar a la 
célula. 

3. En un apareamiento F + x F\ solo se transfieren 
los genes de los plásmidos, pero en un aparea- 
miento Hfr x F\ se pueden transferir los genes 
bacterianos porque el factor F está integrado en 
el cromosoma de la célula donante. En el último 
caso, los genes transferidos se pueden recombi- 
nar con el cromosoma de la célula receptora F~. 

Evaluación de conceptos 18-4 

1. La célula produciría continuamente (3-galactosi- 
dasa y las otras dos enzimas para la utilización 
de la lactosa, desperdiciando de esta manera los 
recursos de la célula. 

2. La unión a el correpresor trp (triptófano) activa 
al represor trp y detiene la transcripción dei ope- 
rón trp\ la unión dei inductor lac (alolactosa) 
inactiva al represor lac y activa la transcripción 
dei operón lac. 

Autoevaluación 

1. d 2. b 3. b 4. e 5. d 

6. a 7. d 8. e 9. c 10. d 

CAPÍTULO 19 

Evaluación de conceptos 19-1 

1. Un nucleosoma está compuesto de ocho proteí- 
nas histonas, dos de cada uno de los cuatro tipos 
diferentes, alrededor de las cuales está enrollado 
el DNA. El DNA de unión va de un nucleosoma 
al siguiente. 

2. Las histonas contienen muchos aminoácidos 
básicos (con carga positiva), como la lisina y la 
arginina, que pueden formar uniones débiles 
con los grupos fosfato cargados negativamente 
sobre el esqueleto de azúcar- fosfato de la molé- 
cula de DNA. 

3. La RNA polimerasa y las otras proteínas necesa- 



rias para la transcripción no tienen acceso al 
DNA en las regiones de un cromosoma que 
están empaquetadas de forma compacta. 

Evaluación de conceptos 19-2 

1. La acetilación de las histonas se asocia, por lo 
general, con la expresión génica, en tanto que la 
metilación dei DNA suele asociarse con la falta 
de expresión. 

2. Los factores de transcripción generales actúan en 
el ensamblaje dei complejo de iniciación en los 
promotores de todos los genes. Los factores de 
transcripción específicos se unen a los elementos 
de control asociados con un gen en particular y 
al hacerlo aumentan (activadores) o disminuyen 
(represores) la transcripción de ese gen. 

3. Los tres genes deberían tener algunas secuencias 
similares o idênticas en los elementos de control 
de sus amplificadores. Debido a esta similitud 
los mismos factores de transcripción específicos 
podrían unirse a los amplificadores de los tres 
genes y estimular su expresión de forma coordi- 
nada. 

4. La degradación dei mRNA, la regulación de la 
traducción, la activación de la proteína (por 
modificación química, p. ej.) y la degradación 
proteica. 

Evaluación de conceptos 19-3 

1. El producto proteico de un protooncogén, por lo 
general participa en una vía que estimula la divi- 
sión celular. El producto proteico de un gen 
supresor de tumores participa en una vía que 
inhibe la división celular. 

2. Una mutación causante de câncer en un proton- 
cogén generalmente hace hiperactivo a su pro- 
ducto proteico, mientras que una mutación que 
causa câncer en un gen supresor de tumores 
habitualmente lo convierte en no funcional. 

3. Cuando un indivíduo hereda un oncogén o un 
alelo mutante de un gen supresor de tumores. 

Evaluación de conceptos 19-4 

1. El número de genes es de 5 a 15 veces mayor en los 
mamíferos y la cantidad de DNA no codificante es 
10 000 veces mayor. La presencia de intrones er. 
los genes de los mamíferos hace que sean casi 2“ 
veces más largos, en promedio, que los genes de los 
procariontes. 

2. Los intrones están intercalados dentro de las 
secuencias codificantes de los genes. A lo largo 
dei genoma se encuentran dispersas muchas 
copias de cada elemento transponible. El DNA 
de secuencia simple se concentra en los centró- 
meros y en los telómeros. 

3. En la familia de genes rRNA hay unidades de 
transcripción idênticas que codifican tres pro- 
ductos diferentes de RNA dispuestas en series 
largas, una tras otra. Un gran número de copias 
de genes dei rRNA permite a los organismos pro- 
ducir suficiente rRNA para que los ribosomas 
realicen una síntesis proteica activa. Cada fami- 
lia de genes de las globinas se compone de un 
número relativamente pequeno de genes no 
idênticos agrupados en las proximidades. Las 
diferencias en las proteínas globinas codificadas 
por estos genes producen moléculas de hemo- 
globina adaptadas a etapas determinadas dei 
desarrollo dei organismo. 

Evaluación de conceptos 19-5 

1. Si la citocinesis es defectuosa, las dos copias dei 
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genoma entero pueden terminar en una única 
célula. Los errores en el entrecruzamiento 
durante la meiosis pueden llevar a que un seg- 
mento se duplique mientras otro sufre una dele- 
ción. Durante la replicación dei DNA, el desliza- 
miento hacia atrás a lo largo de la cadena molde 
puede producir una duplicación. 

2. La duplicación genica y la divergência por muta- 
ción. También ocurrieron movimientos de los 
genes hacia cromosomas diferentes. 

3. En cada gen podría haberse producido un error 
en el entrecruzamiento durante la meiosis entre 
las dos copias dei mismo, de modo que uno ter- 
mine con un exón duplicado. Esto podría haber 
sucedido varias veces, produciendo múltiples 
copias de un exón determinado en cada gen. 

4. Los elementos transponibles homólogos disemina- 
dos por todo el genoma crean sitios donde se 
puede producir la recombinación entre cromoso- 
mas diferentes. El movimiento de estos elementos 
hacia secuencias codificadoras o reguladoras puede 
modificar la expresión genica. Los elementos trans- 
ponibles también pueden transportar genes con 
ellos y conducir a su dispersión y, en algunos casos, 
a patrones diferentes de expresión. O el transporte 
de un exón durante la transposición hacia un gen 
puede agregar un nuevo dominio funcional al codi- 
ficado en la proteína original, una forma de combi- 
nación de exones. 

Autoevaluación 

1. c 2. a 3. a 4. a 5. e 

6. a 7. c 8. c 9. b 10. b 

CAPÍTULO 20 

Evaluación de conceptos 20-1 

1. Blanco (no tienen un gen lacZ funcional). 

2. Una genoteca de cDNA a partir dei mRNA pro- 
cedente de glóbulos rojos en desarrollo, en los 
que se espera encontrar muchas copias de 
mRNA de la (3-globina. 

3. Algunos genes humanos son demasiado grandes 
para incorporados, en plásmidos bacterianos. 
Las células bacterianas carecen de médios para 
procesar los transcritos de RN A e incluso, aun- 
que se evite la necesidad de procesar el RNA 
mediante el empleo de cDNA, las bactérias care- 
cen de enzimas para catalizar el procesamiento 
postraduccional al que se someten muchas pro- 
teínas humanas. 

Evaluación de conceptos 20-2 

1. Cualquier enzima de restricción corta el DNA 
genómico en muchos sitios y produce una can- 
tidad de fragmentos tan grande que se genera 
una mancha indefinida en lugar de las bandas 
específicas que aparecen cuando se tine el gel 
después de la electroforesis. 

2. Los RFLP se heredan de acuerdo con las leyes de 
Mendel y las variaeiories en los RFLP en los dis- 
tintos indivíduos se pueden detectar por medio 
de Southern blot. 

Evaluación de conceptos 20-3 

1. En un mapa genético de ligamiento, los genes y 
otros marcadores están ordenados entre sí, pero 
solo se conocen las distancias relativas entre 
ellos. En un mapa físico se conocen las distan- 
cias reales entre los marcadores expresadas en 
pares de bases. 

2. La estratégia de abordaje en tres fases empleada 
por el Proyecto Genoma Humano abarca el 


mapa genético, el mapa físico y luego la secuen- 
ciación de fragmentos cortos superpuestos que 
se habían ordenado con anterioridad (fig. 20- 
11). El enfoque shotgun elimina las fases de 
mapa genético y mapa físico; se compone de la 
secuenciación de fragmentos cortos producidos 
por muchas enzimas de restricción que luego se 
ordenan con programas computarizados que 
identifican las regiones superpuestas (fig. 20- 
13). 

Evaluación de conceptos 20-4 

1. El corte y empalme alternativo de los transcritos 
de RNA producidos a partir de un gen y el pro- 
cesamiento postraduccional de los polipéptidos. 

2. Permitir la expresión de miles de genes examina- 
dos de forma simultânea, lo que proporciona 
una visión amplia dei genoma con genes que se 
expresan en diferentes tejidos, en condiciones 
particulares o en diversos estádios dei desarro- 
llo. 

3. Como las especies humanas surgieron hace 
mucho menos tiempo que muchas otras espe- 
cies, se han acumulado menos variaciones 
genéticas en el DNA codificante y en el no codi- 
ficante. 

Evaluación de conceptos 20-5 

1 . Las células madre se reproducen de forma conti- 
nua durante toda su vida. 

2. Resistência contra los herbicidas, resistência con- 
tra las plagas, resistência contra enfermedades, 
retraso de la maduración y mejora dei valor 
nutritivo 

Autoevaluación 



5. a 
10. c 


CAPÍTULO 21 


Evaluación de conceptos 21-1 

1. Las células experimentan un proceso de diferen- 
ciación durante el desarrollo embrionário y se 
diferencian unas de otras; en el organismo adul- 
to hay muchos tipos celulares sumamente espe- 
cializados. 

2. Durante el desarrollo de los animales, el movi- 
miento de las células y los tejidos es un meca- 
nismo importante; este movimiento no se pro- 
duce en las plantas. En las plantas, el crecimien- 
to y la morfogénesis continúan durante toda la 
vida, fenómeno que solo se observa en unos 
pocos tipos de células animales. 

Evaluación de conceptos 21-2 

1. La información depositada por la madre en el 
óvulo (determinantes citoplasmáticos) es nece- 
saria para el desarrollo embrionário. 

2. No, sobre todo debido a diferencias sutiles (y tal 
vez no tan sutiles) en sus ambientes. 

3. Por medio de la unión con un receptor en la 
superficie de la célula receptora y dei inicio de 
una via de transducción de la senal que afecta a 
la expresión de los genes. 

Evaluación de conceptos 21-3 

1 . Porque sus productos, sintetizados por la madre, 
determinan los extremos de la cabeza y la cola, 
así como la parte dorsal y ventral dei huevo (y, 
en definitiva, de la mosca adulta). 

2. Las células que formarán la vulva requieren una 
senal inductora de la célula de anclaje antes de 
poder diferenciarse en células vulvares. 


3. Un brote es una estructura diferenciada, sin 
embargo algunas de las células que lo constitu- 
yen tienen la capacidad de desdiferenciarse y de 
volver a diferenciarse, para formar todos los 
órganos de una planta nueva completa. 

Evaluación de conceptos 21-4 
1 . Los genes homeóticos difieren en sus secuencias 
que no son cajas homeóticas, lo que determina 
sus interacciones con otros factores de transcrip- 
ción y, por tanto, qué genes son regulados por 
los genes homeóticos. Estos difieren en los dos 
organismos, como también lo hacen los patrones 
de expresión de los genes homeóticos. 


Autoevaluación 

1. c 2. e 3. b 

6. d 7. c 8. a 


CAPÍTULO 22 


4. a 
9. c 


5. a 
10. e 


Evaluación de conceptos 22-1 

1. Aristóteles, Linneo y Cu\ier consideraban que las 
especies eran fijas (aunque Cuvier observo que 
las especies presentes en una localización con- 
creta podían cambiar con el tiempo). Lamarck, 
Erasmus Darwin y Charles Darwin pensaban 
que las especies podían cambiar. 

2. Lamarck observo evidencias de câmbios en las 
especies con el paso dei tiempo y notó que la 
evolución podia producir adaptaciones de los 
organismos a sus ambientes, pero su teoria se 
basaba en un mecanismo incorrecto para la evo- 
lución: que las modificaciones que un organis- 
mo adquiria durante su vida podían transmitirse 
a su descendencia. 

Evaluación de conceptos 22-2 

1. Las especies tienen la posibilidad de producir 
más descendencia que sobrevivir (sobrerrepro- 
ducción), y conducir a una lucha por los recur- 
sos, que son limitados. Las poblaciones presen- 
tan diversas variaciones heredables, algunas de 
las cuales confieren ventajas a qu ienes las pose- 
en, que hacen que sea más probable que tengan 
más descendencia que los individuos que no las 
poseen. Con el paso dei tiempo, esta selección 
natural puede provocar una mayor proporción 
de rasgos favorables en una población (adapta- 
ción evolutiva). 

4.2. A pesar de que un individuo pueda cambiar 
./ durante su vida mediante interacciones con su 
ambiente, estos câmbios no representan la evo- 
lución. Ésta solamente puede medirse como un 
cambio en las proporciones de variaciones here- 
dables de generación a generación. 

Evaluación de conceptos 22-3 

1. Un factor ambiental como un medicamento, no 
crea rasgos nuevos, como resistência al medica- 
mento, sino que selecciona entre los rasgos que 
ya están presentes en la población. 

2. A pesar de sus diferentes funciones, las extremi- 
dades anteriores de diversos mamíferos son 
estructuralmente similares porque todas repre- 
sentan modificaciones de una estructura que se 
encuentra en un ancestro común. Las semejan- 
zas entre el falangero ardilla y la ardilla voladora 
indican que ambientes similares seleccionan 
adaptaciones semej antes, a pesar de tener ances- 
tros diferentes. 


Apêndice A 


Respuesías 


3. Si la biologia molecular o la biogeografía indi- 
can un patrón particular de ramificación de la 
descendencia a partir de un solo grupo de 
organismos ancestrales, los representantes dei 
grupo ancestral deberían aparecer antes en el 
registro fósil que los representantes de los 
organismos más tardios. De la misma manera, 
las numerosas formas transicionales que vin- 
culan a los organismos antiguos con las espe- 
cies actuales son una evidencia de la descen- 
dencia con modificación. 

Autoevaluación 

1. c 2. b 3. c 4. d 5. c 

6. b 7. d 8. c 9. c 10. d 

CAPÍTULO 23 

Evaluación de conceptos 23-1 

1. Mendel demostro que la herencia es particulada 
o en partículas, y con posterioridad, se demostro 
que este tipo de herencia puede preservar la 
variación sobre la cual actúa la selección natural. 

2. 750. La mitad de los loci son fijos (250), lo que 
significa que existe un único alelo para cada 
locus: 250 x?l = 250. Para cada uno de los otros 
loci hay dos alelos: 250 x 2 = 500. 250 + 500 = 
750. 

3. 2 pq + q 2 \ 2 pq representa los heterocigotos con 
un alelo de la fenilcetonuria y q 2 representa los 
homocigotos con dos alelos para la fenilcetonu- 
ria. 

Evaluación de conceptos 23-2 

1 . La mayoría de las mutaciones se producen en las 
células somáticas que no producen gametos y 
por ello se pierden cuando el organismo muere. 
De las mutaciones que si se producen en las líne- 
as celulares que producen gametos, muchas no 
tienen un efecto fenotípico sobre el cual la selec- 
ción natural pueda actuar. Otras tienen un efec- 
to peijudicial y, por esa razón, es improbable 
que se diseminen en una población de genera- 
ción a generación porque éstas disminuyen el 
êxito reproductivo de sus portadores. 

2. Una población contiene un gran número de posi- 
bles combinaciones de apareamiento y la fertili- 
zación reúne a los gametos de indivíduos que 
tienen diferentes antecedentes genéticos. La 
reproducción sexual reordena los alelos en nue- 
vas combinaciones en cada generación. 

Evaluación de conceptos 23-3 

1. La selección natural es más “predecible” porque 
tiende a aumentar o disminuir la frecuencia de los 
alelos que corresponden a variaciones que aumen- 
tan o disminuyen la aptitud de un organismo en 
su medio. Todos los alelos sujetos a la deriva gené- 
tica tienen la misma probabilidad de aumentar o 
disminuir. 

2. La deriva genética resulta de las fluctuaciones 
aleatórias de las frecuencias de alelos de genera- 
ción en generación; tiende a disminuir las varia- 
ciones con el curso dei tiempo. El flujo génico es 
el intercâmbio de alelos entre poblaciones; tien- 
de a aumentar las variaciones dentro de una 
población, pero disminuye las diferencias en la 
frecuencia de alelos entre las poblaciones. 

Evaluación de conceptos 23-4 

1. No; muchos nucleótidos están en la región no 
codificante dei DNA o en seudogenes que han 


sido inactivados por las mutaciones. Una modi- 
ficación en un nucleótido puede incluso no cam- 
biar el aminoácido codificado debido a la redun- 
dância dei código genético. 

2. Cero, porque la aptitud implica la contribución 
reproductiva a la próxima generación, y una 
mula estéril no puede producir descendencia. 

3. En la selección sexual, los organismos pueden 
competir por sus parejas por medio de conduc- 
tas u ostentación de características sexuales 
secundarias; solo el sexo que compite es selec- 
cionado para estas características. 

4. Solo la mitad de los miembros de una población 
sexual (las hembras) realmente producen des- 
cendencia, mientras que todos los miembros de 
una población asexual pueden producir descen- 
dencia. 


adaptativas de las versiones más precoces. 

2. Aunque una exaptación se elige para realizar fun- 
ciones nuevas o adicionales en un ambiente 
nuevo, las estructuras existen en primer lugar 
porque actuaron como adaptación al ambiente 
original. 

3. El tiempo de diferentes vias de desarrollo en los 
organismos puede modificarse de diversas 
maneras (heterocronía). Esto puede dar lugar a 
diferentes patrones de crecimiento, como los 
que producen diferentes patrones de uniones 
interdigitales en los pies de las salamandras. 

Autoevaluación 

1. b 2. b 3. a 4. c 5. e 

6. d 7. b 8. a 9. c 10. c 


Autoevaluación 

1. c 2. d 3. c 4. a 5. c 

6. b 7. c 8. b 9. b 10. b 

CAPÍTULO 24 

Evaluación de conceptos 24-1 

1. Como se sabe que los pájaros se cruzan satisfac- 
toriamente en cautiverio, la barre ra reproductiva 
en la naturaleza debe ser precigótica. Dadas las 
diferencias de las especies en sus preferencias de 
hábitat, la barrera reproductiva más probable es 
el aislamiento dei hábitat. 

2. a. Todos los conceptos para definir especie, con 
excepción dei concepto biológico, pueden apli- 
carse tanto a las especies sexuales como a las ase- 
xuales, porque definen las especies en función 
de características distintas a la capacidad de 
reproducirse. b. El concepto biológico de espe- 
cie puede aplicarse solamente a las especies 
sexuales existentes, c. El concepto de especie 
más fácil de aplicar en un viaje al campo es el 
concepto morfológico de especie, porque está 
basado solamente en la morfologia dei organis- 
mo. No es necesaria ninguna información adi- 
cional sobre sus hábitos ecológicos, historia evo- 
lutiva y reproducción. 

Evaluación de conceptos 24-2 

1. Un flujo génico continuo entre las poblaciones 
dei continente y las de una isla cercana reduce la 
probabilidad de que tenga lugar una divergência 
genética suficiente como para que se produzca la 
especiación alopátrica. 

2. Las sandias diploides y tetraploides son especies 
distintas. Sus híbridos son triploides y, como 
resultado, son estériles debido a problemas para 
llevar a cabo la meiosis. 

3. De acuerdo con el modelo dei equilíbrio puntual, 
en la mayoría de los casos, el tiempo durante el 
cual la especiación (es decir, los câmbios evolu- 
tivos distintivos) ocurre es relativamente corto 
en comparación con la duración total de la exis- 
tência de la especie. Por tanto, en la extensa 
escala geológica de tiempo dei registro fósil, la 
transición de una especie a otra parece abrupta y 
las instancias de cambio gradual en el registro 
fósil son raras. Además, algunos de los câmbios 
que las especies transicionales experimentan 
pueden no ser aparentes en los fósiles. 

Evaluación de conceptos 24-3 

1. Estas estructuras complejas no evolucionan de 
una sola vez, sino a través de incrementos, con 
la selección natural seleccionando las variantes 


CAPÍTULO 25 

Evaluación de conceptos 25-1 

1. (a) Analogia, puesto que los puercoespines y los 
cactus no están estrechamente emparentados y 
también la mayoría de los otros animales y plan- 
tas no tienen estructuras similares; (b) homolo- 
gía, puesto que los gatos y los seres humanos 
son ambos mamíferos y tienen extremidades 
delanteras homólogas, de las cuales las manos y 
las garras son la parte más baja; (c) analogia; 
puesto que los búhos y los avispones no están 
estrechamente emparentados y también la 
estructura de sus alas es muy diferente. 

2. El último es más probable, puesto que pequenos 
câmbios genéticos pueden producir apariencias 
físicas divergentes, pero si los genes han divergi- 
do enormemente, esto implica que los linajes se 
han separado durante algún tiempo. 

Evaluación de conceptos 25-2 

1. Compartimos la misma clasificación hasta el 
nivel de Clase; tanto el leopardo como el ser 
humano son mamíferos. Los leopardos pertene- 
cen al orden Camivora, mientras que los seres 
humanos no. 

2. El patrón de ramificación dei árbol indica que la 
mofeta y el lobo comparten un ancestro común 
que es más reciente que el ancestro que estos dos 
animales comparten con el leopardo. 

Evaluación de conceptos 25-3 

X. No; el pelo es un carácter primitivo compartido 
común a todos los mamíferos y, por tanto, no 

j puede ser útil para distinguir diferentes subgru- 
ér': pos de mamíferos. 

*'2. El principio de la máxima parsimonia enuncia que 
la teoria acerca de la naturaleza que investigamos 
primero debió ser la explicación más simpie que es 
conforme con los hechos. Pero la naturaleza no 
siempre toma el camino más simpie: por tanto, el 
árbol más parsimonioso (que refleja los menores 
câmbios evolutivos) puede no reflejar la realidad. 

Evaluación de conceptos 25-4 

1. Las proteínas son productos génicos. Sus secuen- 
cias de aminoácidos son determinadas por las 
secuencias nucleotídicas dei DNA que las codifi- 
ca. Por tanto, las diferencias entre proteínas simi- 
lares de dos especies reflejan las diferencias gené- 
ticas subyacentes. 

2. Los genes ortólogos son genes homólogos que 
han terminado en diferentes reservas génicas, 
mientras que los genes parólogos se encuentran 
en copias múltiples en un genoma único debido 


Apêndice A 



a que son el resultado de la duplicación de 
genes. 

Evaluación de conceptos 25-5 

1. El reloj molecular es un método de estimación 
dei tiempo actual de sucesos evolutivos basados 
en la cantidad de câmbios de bases en los genes 
ortólogos. Esto se basa en el supuesto de que las 
regiones de genomas que se están comparando 
evolucionaron a velocidades constantes. 

2. Existen muchas porciones dei genoma que no 
codifican genes, en las cuales, muchos câmbios 
de bases podrían acumularse a través de deriva 
sin afectar la salud de un organismo. Incluso en 
regiones codificantes dei genoma, algunas muta- 
ciones pueden no tener un efecto crítico sobre 
los genes o las proteínas. 

Autoevaluación 

1. b 2. c 3. a 4. d 5. e 

6. c 7. d 8. d 9. a 10. b 

CAPÍTULO 26 

Evaluación de conceptos 26-1 

1. La hipótesis de que las condiciones en la Tierra 
primitiva posibilitaron la síntesis de moléculas 
orgânicas a partir de elementos inorgânicos. 

2. En contraste con la mezcla aleatória de molécu- 
las en una solución abierta, la segregación de sis- 
temas moleculares mediante membranas podia 
concentrar las moléculas orgânicas, y los gra- 
dientes de carga eléctrica a través de la membra- 
na podían asistir a las reacciones bioquímicas. 

3. Una molécula de RN A que funciona como cata- 
lizador. 

Evaluación de conceptos 26-2 

1. 22 920 anos (cuatro reducciones de vida media) 

2. Alrededor de 2 000 millones de anos. 

* 

Evaluación de conceptos 26-3 

1. Los procariontes deben haber existido hace al 
menos 3 500 millones de anos, cuando se for- 
maron los estromatolitos fosilizados más anti- 
guos. 

2. El oxigeno libre ataca los enlaces químicos y 
puede inhibir a las enzimas y danar las células. 
Sin embargo, algunos organismos fueron capa- 
ces de adaptarse. 

Evaluación de conceptos 26-4 

1 . Todos los eucariontes tienen mitocondrias y resi- 
duos genéticos de estos orgánulos, pero no todos 
los eucariontes tienen plástidos. 

2. La quimera de la mitologia griega contenía par- 
tes de diferentes animales. De forma similar, una 
célula eucarionte contiene partes de diversos 
procariontes: la mitocondria de un tipo de bac- 
téria, los plástidos de otro tipo y un genoma 
nuclear compueseto por partes de los genomas 
de estos endosimbiontes y al menos un proca- 
rionte más. 

Evaluación de conceptos 26-5 

1 . Un organismo unicelular debe llevar a cabo todas 
las funciones necesarias para mantenerse vivo. 
La mayor parte de los organismos multicelulares 
tienen muchos tipos de células especializadas, y 
las funciones vitales se dividen entre tipos celu- 
lares específicos. 


2. Los fósiles de los principales filos animales apa- 
recieron súbitamente en los primeros 20 millo- 
nes de anos dei período Cámbrico. Los reloj es 
moleculares sugieren que muchos filos animales 
se originaron mucho antes. 

Evaluación de conceptos 26-6 

1. Protista, Plantae, Fungi y Animalia 

2. Monera incluía tanto a las bactérias como a las 
arqueas, pero las arqueas están más cercanamen- 
te emparentadas con los eucariontes que con las 
bactérias. 

Autoevaluación 

l.b 2. d 3. b 4. e 5. d 

6. c 7. d 8. a 9. e 10. c 

CAPÍTULO 27 

Evaluación de conceptos 27-1 

1. Las adaptaciones incluyen la cápsula (protege a 
los procariontes dei sistema inmunitario dei 
huésped), plásmidos (confieren funciones 
“eventuales”, como p. ej., resistência contra anti- 
bióticos) y la formación de endosporas (permi- 
ten a las células sobrevivir a condiciones inhós- 
pitas y revivir cuando el ambiente se vuelve más 
favorable). 

2. Por lo general, los procariontes carecen de la com- 
partimentalización interna de las células eucarion- 
tes. Los genomas de los procariontes tienen un 
contenido de DNA mucho menor que el de los 
eucariontes y la mayor parte de este DNA se 
encuentra en un solo cromosoma anular ubicado 
en la región dei nucleoide, a diferencia dei DNA de 
los eucariontes que se ubica dentro de un núcleo 
verdadero rodeado por una membrana. Además, 
muchos procariontes también tienen plásmidos, 
que son moléculas de DNA anulares pequenas que 
albergan unos pocos genes. 

3. La reproducción rápida permite que una muta- 
ción favorable se disemine con rapidez a través 
de una población procarionte por selección 
natural. 

Evaluación de conceptos 27-2 

1. Quimioheterótrofo; la bactéria debe depender de 
fuentes de energia químicas porque no se expo- 
ne a la luz y debe ser heterótrofo si requiere una 
fuente orgânica de carbono en lugar de C0 2 . 

2. Anabaena es un fotoautótrofo que obtiene el car- 
bono dei C0 2 . Como procarionte fijador de 
nitrógeno, este organismo obtiene el nitrógeno 
dei N 2 . 

Evaluación de conceptos 27-3 

1 . Antes de la sistemática molecular, los taxonomis- 
tas clasificaban a los procariontes de acuerdo 
con sus características fenotípicas, que no esta- 
blecían relaciones evolutivas. Las comparaciones 
moleculares indican divergências importantes 
entre los linajes de procariontes. 

2. Ambas enfermedades son producidas por espiro- 
quetas. 

3. La capacidad que tienen varias arqueas para usar 
hidrógeno, azufre y otros productos químicos 
como fuente de energia, y para sobrevivir o 
incluso prosperar sin oxigeno posibilita su 
supervivencia en ambientes que carecen de los 
recursos requeridos con mayor frecuencia. 

Evaluación de conceptos 27-4 

1. Aunque los procariontes son pequenos, sobre 


todo, cuando son unicelulares, desempenan 
papeies fundamentales en los ecosistemas al des- 
componer los desechos, reciclar compuestos 
químicos y proporcionar nutrientes a otros orga- 
nismos. 

2. Bacteroides thetaiotaomicron, que vive dentro dei 
intestino humano, se beneficia de los nutrientes 
que obtiene dei aparato digestivo y de la protec- 
ción que recibe de bactérias competidoras por 
los compuestos antimicrobianos producidos por 
el huésped que no lo afectan. El huésped huma- 
no se beneficia porque la bactéria sintetiza 
hidratos de carbono, vitaminas y otros nutrien- 
tes. 

Evaluación de conceptos 27-5 

1. Las exotoxinas son proteínas secretadas por los 
procariontes; las endotoxinas son lipopolisacári- 
dos que se liberan de la membrana externa de 
bactérias gramnegativas muertas. 

2. Su reproducción rápida puede dificultar su des- 
trucción a través de la administración de anti- 
bióticos, en particular, porque pueden adquirir 
resistência contra los fármacos. Algunos proca- 
riontes también son capaces de formar endospo- 
ras y tolerar ambientes inhóspitos para sobrevi- 
vir hasta que las condiciones sean más favora- 
bles. 

3. Algunas respuestas: comer alimentos fermenta- 
dos como yogurt, pan con levadura o queso, 
recibir agua limpia depurada a partir dei trata- 
miento dei agua cloacal, tomar medicamentos 
producidos por procariontes. 

Autoevaluación 

1. d 2. a 3. d 4. d 5. c 

6. d 7. c 8. d 9. a 10. a 

CAPÍTULO 28 

Evaluación de conceptos 28-1 

1. Ejemplo de respuesta: los protistas se componen 
de organismos unicelulares, coloniales y multi- 
celulares, fotoautótrofos, heterótrofos y mixótro- 
fos; especies que se reproducen de forma ase- 
xual, sexual o de ambas maneras, y especies que 
viven en ambientes marinos, de agua dulce y 
terrestres húmedos. 

2. Cuatro: las membranas interna y externa de la 
bactéria, la membrana de la vacuola alimenticia 
y la membrana plasmática de la célula eucarion- 

X te - 

' Evaluación de conceptos 28-2 

1. Sus mitocondrias no tienen DNA, cadenas de 
transporte de electrones ni enzimas para realizar 
el ciclo dei ácido cítrico. 

2. Sus flagelos y su membrana ondulante le permi- 
ten moverse a través de la cubierta mucosa de 
estos tractos en el interior dei huésped. 

Evaluación de conceptos 28-3 

1. Las proteínas tienen estructuras ligeramente 
diferentes, pero solo se expresa una proteína a 
la vez. Los frecuentes câmbios en la expresión 
impiden que el huésped desarrolle inmunidad. 

2. Euglena podría considerarse un alga porque es 
un organismo autótrofo que realiza la fotosínte- 
sis. Sin embargo, también se podría considerar 
un protista similar a un hongo porque puede 
absorber nutrientes orgânicos de su medio 
ambiente. 


Apêndice A 


Respuestas 


Evaluación de conceptos 28-4 

1. Sacos delimitados por una membrana debajo de 
la membrana plasmática. 

2. Una marea roja es una floración de dinoflagela- 
dos, algunos de los cuales producen toxinas 
mortales que se acumulan en los moluscos y 
pueden afectar a las personas que se alimentan 
de ellos. 

3. Durante la conjugación, dos ciliados intercam- 
bian micronúcleos pero no se producen indiví- 
duos nuevos. 

Evaluación de conceptos 28-5 

1. Un par de flagelos, uno piloso y uno liso. 

2. Los ovomicetos adquieren los nutrientes princi- 
palmente como descomponedores o parásitos; 
las algas doradas realizan fotosintesis, pero algu- 
nas también absorben compuestos orgânicos 
disueltos o ingieren partículas de alimentos y 
bactérias por fagocitosis. 

3. El anclaje fija el alga a las rocas, mientras que las 
lâminas anchas y planas proporcionan superfi- 
cies amplias para la fotosintesis. La celulosa y la 
algina de las paredes celulares de las algas prote- 
geu el talo de las oias y de la deshidratación. 

Evaluación de conceptos 28-6 

1 . Como las testas de los foraminíferos estãn endu- 
recidas con carbonato de cálcio forman fósiles 
duraderos en los sedimentos marinos y en las 
rocas que se acumulan en el fondo. 

2. Los foraminíferos se alimentan por medio de la 
extensión de sus seudópodos a través de los 
poros de sus testas. Los radiolarios ingieren 
microorganismos más pequenos por fagocitosis 
gracias a la acción de sus seudópodos; el despla- 
zamiento dei citoplasma transporta a la presa 
fagocitada hasta la parte principal de la célula. 

Evaluación de conceptos 28-7 

1. Los amebozoos tienen seudópodos lobulados, 
mientras que los foraminíferos tienen seudópo- 
dos filiformes. 

2. Los hongos mucilaginosos son similares a los 
hongos porque producen cuerpos fructíferos 
que contribuyen a la dispersión de las esporas y 
se asemejan a los animales porque son móviles e 
ingieren alimentos. Sin embargo, los hongos 
mucilaginosos están más relacionados con las 
gimnamebas y las entamoebas que con los hon- 
gos o los animales. 

3. En el ciclo de vida de un hongo mucilaginoso 
celular, las amebas individuales pueden reunirse 
en respuesta a una senal quimica y formar un 
conglomerado similar a una babosa que se 
puede mover. Luego, algunas células forman un 
tallo que sostiene al cuerpo fructífero asexual. 

Evaluación de conceptos 28-8 

1. Muchas algas poseen un pigmento accesorio 
denominado ficoeritrina que les da un color roji- 
zo y les permite realizar la fotosintesis en aguas 
costeras relativamente profundas. Además, a 
diferencia de las algas pardas, las algas rojas no 
desarrollan estádios flagelados en su ciclo vital y 
dependen de las corrientes de agua para que los 
gametos se unan y se produzca la fertilización. 

2. El talo de l Ilva contiene muchas células y se dife- 
rencia en lâminas similares a hojas y sistemas de 
anclajes parecidos a raíces. El talo de Caulerpa 
está compuesto de filamentos multinucleados, 
sin paredes interpuestas, por lo que, en esencia, 
es una sola célula grande. 


Autoevaluación 

l.d 2. b 3. b 4. c 5. e 

6. d 7. c 8. a 9. d 10. b 

CAPÍTULO 29 

Evaluación de conceptos 29-1 

1. Las plantas terrestres comparten algunos rasgos 
clave solamente con las algas carofíceas: comple- 
jos en roseta productores de celulosa, presencia 
de enzimas en los peroxisomas, semejanzas en la 
estructura dei gameto masculino y semejanzas 
en la división celular (formación de un fragmo- 
plasto). Las comparaciones de los genes dei 
núcleo y de los cloroplastos también indican un 
ancestro común. 

Evaluación de conceptos 29-2 

1 . Paredes de las esporas engrosadas por esporopo- 
lenina; embriones multicelulares y dependien- 
tes; cutícula. 

2. a. diploide; b. haploide; c. haploide; d. diploide; 
e. haploide; f. haploide. 

Evaluación de conceptos 29-3 

1 . Las briófitas se denominan plantas no vasculares 
porque no tienen un sistema de transporte 
extenso. Otra diferencia es que su ciclo vital está 
dominado más por los gametofitos que por los 
esporofitos. 

2. Algunas respuestas pueden ser: la gran superfície 
dei protonema facilita la absorción de agua y 
minerales; los arquegonios con forma de vaso 
protegen a los gametos femeninos durante la fer- 
tilización y transportan los nutrientes al embrión 
por medio de células de transferencia placenta- 
ria; la seta con aspecto de tallo conduce los 
nutrientes desde el gametofito hacia la cápsula 
donde se producen los anterozoides; el peristo- 
ma permite la descarga gradual de las esporas; 
los estornas permiten el intercâmbio C0 2 /0 2 
minimizando la pérdida de agua. Las esporas de 
bajo peso se dispersan por medio dei viento; los 
musgos pueden perder agua sin desecarse y se 
rehidratan cuando la humedad está a su disposi- 
ción. 

Evaluación de conceptos 29-4 

1. Algunas características que diferencian a las 

plantas vasculares sin semillas de las briófitas 
son el ciclo vital dominado por los esporofitos, 
la presencia de xilema y floema, y la evolución 
de raíces y hojas verdaderas. Una semejanz^* 
clave es el anterozoide flagelado que requierej^ 
humedad para la fertilización. -/ 

2. La mayoría de las licofitas tienen micrófilosÇ* 
mientras que los helechos y la mayoría de los 
parientes de los helechos tienen megáfilas. 

Autoevaluación 

l.b 2. c 3. d 4. a 5. a 

6. b 7. c 8. c 9. a 10. a 

CAPÍTULO 30 

Evaluación de conceptos 30-1 

1. Para tener alguna posibilidad de alcanzar al 
gameto fe menino, los gametos masculinos flage- 
lados de las plantas vasculares sin semillas deben 
nadar a través de una película de agua, reco- 
mendo una distancia generalmente limitada a 
unos pocos centímetros. Por el contrario, los 
gametos masculinos de las plantas con semillas 


se producen dentro de granos de polen durade- 
ros que pueden ser transportados a grandes dis- 
tancias por el viento o por animales polinizado- 
res. Aunque en algunas especies son flagelados, 
los gametos masculinos de las plantas con semi- 
llas no necesitan agua porque los tubos polínicos 
los conducen directamente hacia los gametos 
femeninos. 

2. Los gametofitos reducidos de las plantas con 
semillas son alimentados por los esporofitos y 
protegidos de factores adversos, como, por 
ejemplo, las condiciones de sequía y la radiación 
ultravioleta. Los granos de polen tienen gmesas 
cubiertas protectoras y pueden ser transportados 
a grandes distancias, facilitando el traslado de 
múltiples gametos masculinos sin necesidad de 
agua. Las semillas son más resistentes que las 
esporas, lo que les confiere más resistência a las 
exigências ambientales y una mayor distribu- 
ción. 

Evaluación de conceptos 30-2 

1 . Aunque las gimnospermas son similares entre si 
porque las semillas no están encerradas en ova- 
rios y frutos, sus estructuras portadoras de semi- 
llas varían considerablemente. Por ejemplo, las 
cícadas tienen grandes conos, mientras que algu- 
nas gimnospermas, como Ginkgo y Gnetum , tie- 
nen pequenos conos que se parecen a bayas. 
aunque no se trate de frutos. La forma de las 
hojas también varia enormemente, desde las 
hojas en forma de aguja de muchas coníferas, 
pasando por las hojas similares a las de las pal- 
meras de las cícadas, hasta las hojas de Gnetum 
que se parecen a las de las plantas con flores. 

2. El ciclo vital ilustra la heterosporia, ya que los 
conos ovulados producen megasporas y los 
conos de polen producen microsporas. Los 
gametofitos reducidos son evidentes por la 
forma de los granos de polen microscópicos y 
dei gametofito femenino microscópico dentro 
de la megaspora. El gameto femenino u ovocé- 
lula se muestra desarrollándose dentro de un 
óvulo, y el tubo polínico, conduciendo a los 
gametos masculinos. La figura muestra también 
las características protectoras y nutritivas de 
una semilla. 

Evaluación de conceptos 30-3 

1. En el ciclo vital dei roble, el árbol (el esporofito) 
produce las flores, que contienen gametofitos en 
los granos de polen y en los óvulos; los gametos 
femeninos en los óvulos son fecundados; los 
ovários maduros se desarrollan para convertirse 
en frutas secas denominadas bellotas; y la semi- 
lla de la bellota germina, dando como resultado 
embriones que dan origen a plántulas y final- 
mente a árboles maduros, que producen flores y 
luego bellotas. 

2. Tanto los conos dei pino como las flores dei pino 
tienen esporo filos, hojas modificadas que produ- 
cen esporas. Los árboles de pino tienen conos de 
polen (con granos de polen) y conos femeninos 
(con óvulos dentro de las escamas dei cono) por 
separado. En las flores, los granos de polen son 
producidos por las anteras de los estambres, y 
los óvulos están dentro de los ovários de los car- 
pelos. A diferencia de los conos dei pino, 
muchas flores producen tanto polen como óvu- 
los. 

3. Tradicionalmente, las angiospermas se clasifica- 
ron en monocotiledóneas o dicotiledóneas, 
basándose en ciertos rasgos, como el número de 
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cotilédones. Sin embargo, la evidencia molecular 
reciente revela que mientras las monocotiledó- 
neas fonnan un ciado, las dicotiledóneas no lo 
hacen. Basándose en critérios filogenéticos, la 
mayoría de las dicotiledóneas forman un ciado, 
ahora conocido como eudicotiledóneas. 

Evaluación de conceptos 30-4 

1. Como la extinción es irreversible, disminuye la 
diversidad total de las plantas, muchas de las 
cuales han aportado importantes beneficios a los 
seres humanos. 

Autoevaluación 

1. d 2. a 3. b 4. a 5. e 

6. d 7. b 8. d 9. c 10. a 

CAPÍTULO 31 

Evaluación de conceptos 31-1 

1 . Tanto el hongo como el ser humano son organis- 
mos heterótrofos. El hongo digiere su alimento 
extemamente. Secreta enzimas que actúan sobre 
el alimento en el medio ambiente y luego absor- 
be las pequenas moléculas resultantes de la 
digestión. El ser humano (y otros animales), en 
cambio, ingiere trozos más grandes de alimento 
y lo digiere dentro de su cuerpo. 

2. La extensa red de hifas aumenta la superfície de 
contacto con la fuente de alimentos, y el rápido 
crecimiento dei micelio extiende las hifas hacia 
nuevos territórios. 

Evaluación de conceptos 31-2 

1. La mayor parte dei ciclo vital de los hongos es 
haploide, mientras que, en el ser humano, la 
mayor parte dei ciclo vital es diploide. 

2. Es posible que ambos champifiones sean estruc- 
turas reproductoras dei mismo micelio (dei 
mismo organismo). Otra posibilidad es que se 
trate de dos organismos separados originados 
por un mismo progenitor mediante reproduc- 
ción asexual, y por tanto poseen la misma infor- 
mación genética. 

Evaluación de conceptos 31-3 

1. Los quitridios, considerados el linaje de hongos 
más primitivo, poseen flagelos posteriores, al 
igual que la mayoría de los opistocontos. Esto 
sugiere que los otros linajes de hongos perdieron 
sus flagelos después de la divergência con el 
linaje de los quitridios. 

2. Esto indica que en el momento en que se forma- 
ron estos fósiles ya existían relaciones simbióti- 
cas entre los hongos y los vegetales. 

Evaluación de conceptos 31-4 

1 . La presencia de esporas flageladas. 

2. La mayoría de las plantas forman micorrizas 
arbusculares con glomeromicetos; si no fuera 
por la acción de estos hongos, las plantas no 
podrían alimentarse bien. 

3. Estas son algunas de las respuestas posibles: en 
los zigomicetos, el zigosporangio de pared grue- 
sa puede soportar condiciones adversas. Al 
encontrarse en un ambiente más favorable para 
la reproducción, se producen la cariogamia y la 
meiosis. En los ascomicetos se producen esporas 
asexuales (conidios) en cadenas o en grupos en 
los extremos de los conidióforos, desde donde se 
dispersan por el viento. Los ascocorpos, que a 
menu do tienen forma de copa albergan los ascos 


formadores de esporas sexuales. En los basidio- 
micetos, el basidiocarpo sostiene y protege una 
gran superfície de basidios, desde donde se dis- 
persan las esporas. 

Evaluación de conceptos 31-5 

1 . Los hongos ofrecen un ambiente adecuado para 
el crecimiento, ayudan a retener líquidos y 
minerales y protegen de la luz solar y de los 
depredadores. 

2. El estádio de esporas resistentes permite la dis- 
persión hacia otros organismos huéspedes 
mediante diversos mecanismos; su capacidad de 
crecer con rapidez en un nuevo ambiente favo- 
rable les permite aprovechar los recursos dei 
huésped. 

Autoevaluación 

l.b 2. c 3. c 4. d 5. e 

6. d 7. b 8. e 9. b 10. a 

CAPÍTULO 32 
Evaluación de conceptos 32-1 

1. Las plantas son organismos autótrofas; los ani- 
males son heterótrofos. Las plantas poseen pare- 
des celulares que proporcionan sostén estructu- 
ral; los animales carecen de paredes celulares 
fuertes (sus cuerpos se mantienen por proteínas 
estructurales, como el colágeno). Los animales 
poseen tipos celulares y tisulares únicos (múscu- 
los y nervios) y patrones únicos de desarrollo, 
como el estádio de blástula multicelular. 

2. Estos patrones básicos de desarrollo primitivo 
surgieron en una fase precoz de la evolución ani- 
mal y se han conservado a través de los diversos 
filos de este ciado hasta la actualidad. 

Evaluación de conceptos 32-2 

1. c, b, a, d 

2. Esta diversificación puede haberse originado 
debido a factores externos como la modificación 
de las relaciones ecológicas (por ejemplo, las 
interacciones entre depredador y presa) y las 
condiciones ambientales (por ejemplo, aumento 
de los niveles de oxigeno), y a factores internos, 
como la evolución dei complejo Hox. 

Evaluación de conceptos 32-3 

1 . Las características dei nivel de grado son las que 
comparten distintas estirpes independientemen- 
te de la historia evolutiva. Algunas características 
dei nivel de grado pueden haber evolucionado 
varias veces de forma independiente. Las carac- 
terísticas que unen a los ciados son aquellas que 
poseía un ancestro común y que fueron transmi- 
tidas a los diversos descendientes. 

2. El caracol tiene un patrón de segmentación deter- 
minada y espiral: el ser humano tiene segmenta- 
ción indeterminada y radial. El caracol experi- 
menta desarrollo por esquizocelia (que se caracte- 
riza por la formación de la cavidad celómica 
mediante la división de masas mesodérmicas); los 
seres humanos experimentan desarrollo por ente- 
rocelia (el celoma se forma a partir de pliegues dei 
arquenteron). En el caracol, la boca se forma a par- 
tir dei blastoporo; en el ser humano, es el ano el 
que se desarrolla a partir dei blastosporo. 

Evaluación de conceptos 32-4 

1. Los cnidarios poseen tejidos verdaderos, pero las 
esponjas, no. También, a diferencia de las espon- 
jas, los cnidarios presentan simetria corporal. 


aunque es radial y no bilateral como en otros 
filos animales. 

2. El árbol basado en la morfologia divide a 
Bilateria en dos ciados: Deuterostomia y 
Protostomia. El árbol basado en la información 
molecular reconoce tres ciados: Deuterostomia, 
Ecdysozoa y Lophotrochozoa, como también el 
filo Rotifera. 

3. Cada tipo de información contribuye a que los 
científicos puedan comprobar hipótesis sobre las 
relaciones; cuanto mayores sean las líneas de 
información que sustenten una hipótesis parti- 
cular, mayores son las probabilidades de su vali- 
dez. 

Autoevaluación 

1. a 2. c 3. c 4. e 5. b 

6. c 7. b 8. e 9. e 10. d 

CAPÍTULO 33 

Evaluación de conceptos 33-1 

1. Los flagelos de los coanocitos generan una 
comente de agua a través dei collar que atrapa 
las partículas de alimento. Luego. los coanocitos 
o los amebocitos las envuelven por fagocitosis y 
las digieren. 

2. Las esponjas liberan sus espermatozóides en el 
agua. Los câmbios en la dirección de la comen- 
te afectarán la probabilidad de que el esperma 
sea transportado a individuos vecinos. 

Evaluación de conceptos 33-2 

1 . Tanto el pólipo como la medusa están compues- 
tos por una epidermis externa y una gastroder- 
mis interna separadas por una capa gelatinosa, la 
mesoglea. El pólipo tiene forma cilíndrica y se 
adhiere al sustrato por su polo aboral; la medu- 
sa tiene forma aplanada, boca abajo, y se mueve 
libremente en el agua. 

2. Las células urticantes de los cnidarios (cnidoci- 
tos) sirven para la defensa y para la captura de 
presas. Contienen orgánulos similares a cápsulas 
(cnidas), que a su vez, poseen filamentos inver- 
tidos. Los filamentos inyectan veneno o pican y 
enredan a pequenas presas. 

Evaluación de conceptos 33-3 

1. La tenia puede absorber nutrientes de su medio 
y liberar amoníaco a través de la superfície de su 
cuerpo, porque éste es muy plano. 

*•'*2. No. Los rotíferos son microscópicos pero poseen 
un canal alimentario. La tenia, en cambio, puede 
tener gran tamano pero carece de sistema diges- 
S tivo. 

3. Los ectoproctos y los corales son animales sésiles 
que se alimentan de partículas en suspensión 
que atrapan con sus tentáculos y construyen 
arrecifes con su exoesqueleto. 

Evaluación de conceptos 33-4 

1. La función dei pie refleja la locomoción necesa- 
ria en cada clase. Los gaste rópodos utilizan su 
pie para adherirse y desplazarse lentamente 
sobre el sustrato. En los cafalópodos, el pie fun- 
ciona como sifón y como tentáculos. 

2. En los bivalvos, la concha se dividió en dos mita- 
des conectadas entre sí por una bisagra, y la 
cavidad dei manto posee branquias que funcio- 
nan en la alimentación y el intercâmbio de gases. 
Los bivalvos se adaptaron a la alimentación sus- 
pensivo ra y perdieron la rádula. 
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Respuestas 


Evaluación de conceptos 33-5 

1. El tubo interno es el canal alimentario, que 
ocupa toda la longitud dei cuerpo. El tubo exter- 
no es la pared corporal. Ambos tubos están sepa- 
rados por el celoma. 

2. Cada segmento está rodeado por músculos lon- 
gitudinales y circulares. Estos músculos trabajan 
en contra dei celoma lleno de líquido, que actúa 
como esqueleto hidrostático. La contracción 
coordinada de los músculos produce el movi- 
miento. 

Evaluación de conceptos 33-6 

1. La cocción incompleta no destruye a los nemato- 
dos y otros parásitos que pudieran estar presen- 
tes en la carne. 

2. Los anélidos poseen segmentos corporales y 
celoma verdadero; los nematodos carecen de 
ambos. 

Evaluación de conceptos 33-7 

1 . Los aparatos bucales de los artrópodos son apên- 
dices modificados, dispuestos en pares de forma 
bilateral. 

2. Dos tercios de las especies animales conocidas 
son artrópodos, que se encuentran en casi todos 
los hábitats de la biosfera. 

3. El exoesqueleto de los artrópodos, que ya existia 
en las especies marítimas, permitió a las especies 
terrestres retener agua y sostener su cuerpo 
sobre la tierra. Las alas les permitieron disper- 
sarse rápidamente hacia nuevos hábitats en 
busca de alimento y pareja. 

Evaluación de conceptos 33-8 

1. Los equinodermos y los cnidarios poseen sime- 
tria radial. Sin embargo, los antecesores de los 
equinodermos tenían simetria bilateral y los 
equinodermos adultos se desarrollan a partir de 
larvas con simetria bilateral. Por lo tanto, la 
simetria radial de los equinodermos y los cnida- 
rios es análoga (por evolución convergente), no 
homóloga. 

2. Cada pie ambulacral está formado por una 
ampolla y un pie. Cuando la ampolla se compri- 
me, envia agua al pie, que se expande. Al con- 
traerse los músculos de la pared dei pie, fuerzan 
nuevamente el agua hacia la ampolla, y el pie se 
acorta y se pliega. 

Autoevaluación 

1. c 2. a 3. a 4. a 5. d 

6. d 7. a 8. e 9. b 10. e 

CAPÍTULO 34 

Evaluación de conceptos 34.1 

1. En los seres humanos, los caracteres en cuestión 
se presentan solo en el embrión. En el adulto, la 
notocorda se transforma en los discos interverte- 
brales, la cola se pierde casi por completo y las 
hendiduras faríngeas desarrollan varias estructu- 
ras. 

2. A medida que el agua atraviesa las aberturas, las 
partículas de alimento se filtran y luego se trans- 
portan hacia el sistema digestivo. 

Evaluación de conceptos 34-2 

1. Haikouichthys\ este animal poseía cráneo (a dife- 
rencia de Haikouella ) y, por tanto, es un cranea- 
do, como los seres humanos. 

2. Los mixinos presentan cabeza y un cráneo carti- 
laginoso. Además, un pequeno cerebro, órganos 


sensoriales y estructuras similares a los dientes. 
Poseen también cresta neural, aberturas bran- 
quiales y sistemas de órganos más desarrollados. 

Por último, los mixinos tienen glândulas muco- 
sas que pueden alejar a los depredadores y 
carroneros competidores. 

Evaluación de conceptos 34-3 

1. Las lampreas tienen una boca redonda y áspera 
que usan para adherirse a los peces. Los cono- 
dontos tenían dos juegos de elementos dentários 
mineralizados, que pueden haberse utilizado 
para clavarse en las presas y cortarias en porcio- 
nes más pequenas. 

2. Los elementos dentários mineralizados permitie- 
ron a los vertebrados convertirse en carroneros y 
depredadores. En los vertebrados acorazados 
amandibulados, el hueso actuaba como una 
coraza defensiva externa. 

Evaluación de conceptos 34-4 

1. Ambos son gnatostomados y tienen mandíbulas, 
cuatro grupos de genes Hox, un cerebro anterior 
grande y un sistema de línea lateral. Los tiburo- 
nes han perdido secundariamente mucha de la 
mineralización de sus esqueletos, que están 
compuestos principalmente de cartílago, mien- 
tras que los atunes tienen esqueletos óseos. Los 
tiburones presentan además una válvula espiral. 

Los atunes, a su vez, un opérculo, una vejiga 
natatoria y rádios flexibles que soportan sus ale- 
tas. 

2. Los celacantos viven en aguas marinas profun- 
das, los peces pulmonados en aguas estancadas 
y pantanos, y los tetrápodos en el medio terres- 
tre. 

Evaluación de conceptos 34-5 

1. No. Aunque tenía aletas similares a extremidades 
completamente formadas, sus cinturas pectoral 
y pelviana no podían sustentar el cuerpo en tie- 
rra. También presentaba branquias y una aleta 
caudal que le propulsaba en el agua. 

2. Algunas especies completamente acuáticas son 
pedomorfas y conservan características larvarias 
en la fase adulta. Las especies que viven en 
ambientes secos pueden evitar la deshidratación 
enterrándose o viviendo bajo hojas húmedas. 
Estas especies protegen sus huevos depositándo- 
los en nidos espumosos, volviéndose vivíparas, 
etc. 

Evaluación de conceptos 34-6 

1. El huevo amniótico no es un sistema completa -, ^ 
mente cerrado. Los nutrientes usados por el 
embrión se almacenan dentro dei huevo (en el J 
saco vitelino y el albumen), igual que algunos 
desechos metabólicos producidos por él (en el 
alantoides). Sin embargo, el embrión intercam- 
bia oxigeno y dióxido de carbono con el ambien- 
te exterior a través dei corion, el alantoides y la 
cáscara dei huevo. 

2. Las aves presentan modificaciones para reducir 
su peso, por ejemplo, la carência de dientes, de 
vejiga urinaria y de uno de los ovários en las 
hembras. Las alas y las plumas son adaptaciones 
para facilitar el vuelo, así como los eficientes sis- 
temas circulatório y respiratório, que respaldan 
una alta tasa metabólica. 

Evaluación de conceptos 34-7 

1 . Los monotremas ponen huevos. Los marsupiales 
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paren crias muy pequenas que permanecen uni- 
das a la madre en el marsupio. Los euterios 
paren crias más desarrolladas. 

2. Manos y pies adaptados para la prensión, unas 
aplanadas, cerebro grande, ojos de ubicación 
frontal en una cara plana, cuidado parental, pul- 
gar de la mano y dei pie móviles. 

Evaluación de conceptos 34-8 

1. Los hominoides son un ciado que incluye gibo- 
nes, orangutanes, gorilas, chimpancés, bonobos 
y seres humanos, junto con especies extinguidas 
que descendieron dei mismo ancestro. Los 
homínidos son un ciado que incluye a los seres 
humanos y todas las especies que se relacionan 
más cercanamente con los seres humanos que 
con otros hominoides actuales. 

2. Homo ergaster era un hominoide completamente 
erguido, bípedo y tan alto como los seres huma- 
nos modernos, pero su cerebro era significativa- 
mente más pequeno. Esta diferencia en el cam- 
bio evolutivo de diferentes partes dei cuerpo se 
conoce como evolución en mosaico. 

Autoevaluación 

1. e 2. c 3. d 4. a 5. d 

6. b 7. c 8. c 9. c 10. b 

CAPÍTULO 35 

Evaluación de conceptos 35-1 

1. El sistema de tejido vascular conecta a las hojas 
y las raíces, permite que los azúcares se trasladei*, 
desde las hojas hasta las raíces por el íloema, y 
que el agua y los minerales se trasladen hacia las 
hojas por el xilema. 

2. Aqui tenemos algunos ejemplos: las estructuras 
tubulares huecas de las traqueidas y de los ele- 
mentos de vaso dei xilema y la placa cribosa de 
los miembros dei tubo criboso dei floema facili- 
tan el transporte. Los pelos radiculares ayudan a 
absorber agua y nutrientes. La cutícula de las 
hojas y de los tallos protege de la desecación y 
de la acción de agentes patógenos. Los tricomas 
de las hojas protegen de animales herbívoros y 
de patógenos. Las células dei colénquima y dei 
esclerénquima poseen paredes gruesas que dan 
apoyo a la planta. 

3. El tejido dérmico es la cubierta protectora de las 
hojas. El sistema de tejido vascular está formado 
por los tejidos de transporte dei xilema y dei flo- 
ema. El tejido fundamental realiza funciones 
metabólicas, como la fotosíntesis. 

Evaluación de conceptos 35-2 

1. Nuestras células pueden formar tipos limitados 
de células al dividirse. En cambio, en el meriste- 
ma de las plantas, los productos de la división 
celular se pueden diferenciar en todos los tipos 
de células vegetales. 

2. El crecimiento primário se origina en el meriste- 
ma apical y consiste en la producción y alarga- 
miento de los órganos. El crecimiento secundá- 
rio se origina en los meristemas laterales y 
aumenta la circunferência de la raiz y dei tallo. 

Evaluación de conceptos 35-3 

1. Las raíces laterales emergen dei interior de la raiz 
(dei periciclo), a través de células corticales y 
epidérmicas. En cambio, las ramificaciones de 
los brotes se originan en el exterior dei brote (en 
las yemas axilares). 
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2. En las ralces, el credmiento primário se produce 
en tres etapas sucesivas, comenzando en el 
extremo de la raiz: las zonas de división, de alar- 
gamiento y de maduración celular. En los brotes 
se produce en el extremo de la yema terminal, y 
los primórdios de las hojas se originan a los 
lados de los meristemas apicales. La mayor parte 
dei credmiento en longitud se produce en los 
internudos más antiguos por debajo dei ápice 
dei brote. 

3. Los haces vasculares son una red de tejido vas- 
cular que proporciona agua y minerales a las 
células de las hojas y transporta los productos 
orgânicos de la fotosíntesis otras partes de la 
planta. 

Evaluación de conceptos 35-4 

1. La marca sigue estando a 2 m por encima dei 
suelo porque en esta parte dei árbol se produce 
solo crecimiento secundário. 

2. Un árbol hueco puede sobrevivir porque el agua, 
los minerales y los nutrientes orgânicos son con- 
ducidos por el tejido vascular secundário, parte 
dei cual queda intacto: el xilema secundário 
externo (albura) y el floema secundário más 
joven. Sin embargo, al quitarle un anillo com- 
pleto de la corteza se elimina el floema secundá- 
rio (parte de la corteza), y esto impide por com- 
pleto el transporte de nutrientes orgânicos desde 
los brotes hacia las raíces. 

Evaluación de conceptos 35-5 

1. Por la expresión genica diferencial. 

2. En los mutantes /ass, la disposición de los micro- 
túbulos está interrumpida, de modo que no se 
forma la banda preprofásica. Esto produce pla- 
nos de división celular al azar, en lugar de los 
planos de división ordenados de la división nor- 
mal. La interrupción de la organización de los 
micro túbulos evita, asimismo, la alineación de 
las microfibrillas de celulosa que marcan el 
plano de alargamiento celular. Esta división al 
azar interrumpe el crecimiento direccional y la 
planta toma una forma redondeada en lugar de 
alargada. 

Autoevaluación 

1. d 2. c 3. c 4. d 5. a 

6. e 7. d 8. c 9. b 10. c 

CAPÍTULO 36 

Evaluación de conceptos 36-1 

1 . La concentración de sales relativamente alta hace 
que el potencial de agua dei suelo se vuelva más 
negativo, y por tanto reduce así la captación de 
agua al disminuir el gradiente de potencial dei 
agua entre el suelo y las raíces. 

2. El \\f de la célula es 0,7 MPa. En una solución con 
un \|/ de -0,4 MPa, el \|/ p de la célula en el equi- 
librio será de 0,3 MPa. 

Evaluación de conceptos 36-2 

1 . El fungicida puede destruir al hongo de las mico- 
rrizas que ayudan a la captación de fosfato. 

2. La endodermis regula el paso de sustancias solu- 
bles en agua porque todas estas moléculas deben 
atravesar una membrana de permeabilidad 
selectiva. 

Evaluación de conceptos 36-3 

1. Al disminuir el potencial dei soluto (y el poten- 


cial de agua) dei suelo, el fertilizante hará que la 
planta tenga mayor dificultad para absorber 
agua. 

2. El aire húmedo tiene un potencial de agua mayor 
que el de las hojas. 

3. Al cortar la flor, la transpiración de las hojas y de 
los pétalos (que son hojas modificadas) conti- 
nuará atrayendo agua dei xilema. Si las flores 
cortadas se trasladan directamente a un jarrón, 
las bolsas de aire de los vasos dei xilema evitan 
el transporte de agua dei jarrón hacia las flores. 
Si se vuelven a cortar los tallos bajo el agua, a 
pocos centímetros dei corte original, esto corta- 
rá el xilema por encima de las bolsas de aire. Las 
gotas de agua evitan la formación de otra bolsa 
de aire hasta que se colocan las flores están en el 
jarrón. 

Evaluación de conceptos 36-4 

1. La acumulación de potasio en las células guar- 
dianas produce la captación osmótica de agua, y 
la turgencia de las células mantiene abierto al 
estorna. Esto permite al moho entrar en el inte- 
rior de la hoja por medio de los estornas. 

2. Un día soleado, cálido pero no caluroso; mucha 
humedad; viento suave. 

Evaluación de conceptos 36-5 

1. En ambos casos, el transporte a larga distancia es 
por flujo de masa por diferencia de presión entre 
los extremos opuestos de los tubos. La presión 
se genera en el extremo fuente de un tubo cri- 
boso por la entrada de azúcar y por el flujo 
osmótico de agua resultante en el floema. Esta 
presión empuja la savia desde el extremo fuente 
hacia el sumidero dei tubo. La transpiración, en 
cambio, genera una presión negativa (tensión) 
como fuerza de atracción que produce el ascen- 
so de la savia dei xilema. 

2. A baja temperatura, el alto contenido de azúcar 
dei tubérculo de una patata en crecimiento dis- 
minuirá el potencial dei soluto (y el potencial de 
agua) dei tubérculo y disminuirá el flujo de masa 
dei azúcar hacia él. 

Autoevaluación 

1. e 2. c 3. d 4. c 5. b 

6. c 7. a 8. b 9. c 10. c 

CAPÍTULO 37 

Evaluación de conceptos 37-1 

1 . En el cuadro 37-1 se muestra que el C0 2 es fuen- 
te dei 90% dei peso seco de la planta, lo que 
avala la idea de Hale de que las plantas se ali- 
mentan, sobre todo, dei aire. Sin embargo, la 
hipótesis de Van Helmont es correcta con res- 
pecto al aumento de tamano total de la planta, 
que se basa, sobre todo, en la acumulación de 
agua en las vacuolas de las células. 

2. No. Los macronutrientes son requeridos en 
mayor cantidad, pero la planta necesita todos los 
elementos esenciales para completar su ciclo de 
vida. 

3. No, porque las deficiências de nutrientes más 
móviles aparecen primero en las hojas más anti- 
guas, y las deficiências de nutrientes menos 
móviles aparecen en las hojas más jóvenes. 

Evaluación de conceptos 37-2 

1. La capa superficial dei suelo está formada por 
una mezcla de partículas grandes (que le pro- 


porcionan aireación) y partículas pequenas (que 
facilitan la retención de agua y minerales), 
humus en cantidad adecuada (que le proporcio- 
na nutrientes minerales) y un pH adecuado. 

2. El exceso de agua priva a las raíces de oxigeno y 
puede favorecer la formación de moho, y la 
sobrefertilización puede producir derroche y 
contaminación dei agua subterrânea. 

Evaluación de conceptos 37-3 

1. Las bactérias fij adoras de nitrógeno suministran 
a largo plazo los minerales con nitrógeno que 
son esenciales para la supervivencia de las plan- 
tas, que a su vez son, en forma directa o indirec- 
ta, las fuentes de alimento para el ser humano. 

Evaluación de conceptos 37-4 

1. Ambas son relaciones simbióticas mutualistas, en 
las que otros organismos interactúan con las raí- 
ces de las plantas. En los nódulos radiculares 
participan bactérias fij adoras de nitrógeno, y en 
las micorrizas participan hongos que facilitan la 
absorción de agua y minerales. En ambas rela- 
ciones la planta proporciona compuestos orgâni- 
cos. A diferencia de los nódulos radiculares, las 
micorrizas están presentes en la mayoría de las 
especies vegetales, pero ambos tipos de relacio- 
nes son importantes en la agricultura. 

2. Las epifitas utilizan a otra planta como sustrato 
sin quitarle sus nutrientes. Por el contrario, las 
plantas parásitas extraen nutrientes de su planta 
huésped. 

Autoevaluación 

l.b 2. b 3. c 4. b 5. b 

6. c 7. d 8. a 9. d 10. b 

CAPÍTULO 38 

Evaluación de conceptos 38-1 

1. Los sépalos, por lo general, protegen al brote floral 
antes de que se abra, y los pétalos contribuyen a 
atraer los polinizadores hacia la flor. Los estam- 
bres, las partes de la flor que producen el polen, 
son estructuras largas, lo que facilita la distribu- 
ción dei polen. Los carpelos, las partes de la flor 
que producen los gametofitos femeninos, tienen 
estigmas, plataformas que facilitan la recepción dei 
polen. El ovário de un carpelo proporciona pro- 
tección a los gametos femeninos que se desarrollan 
en los óvulos. Las variaciones en la distribución de 
los órganos florales reflejan adaptaciones a los ani- 
males polinizadores y pueden también reducir la 
autofecundación, como es el caso de las flores que 
presentan dos tipos morfológicos: estilos largos y 
estambres cortos (tipo “pin”) y estilos cortos y 
estambres largos (tipo “thrum”). 

2. En las angiospermas, la polinización consiste en el 
traslado de polen de una antera a un estigma. El 
desarrollo posterior dei tubo polínico es lo que 
finalmente permite la fecundación, la fusión de los 
gametos femenino y masculino para formar el 
cigoto. 

3. En un plazo corto, la autofecundación puede ser 
ventajosa en una población poco densa, que esté 
tan dispersa que la transferencia dei polen sea 
poco segura. Sin embargo, a largo plazo, la auto- 
fecundación es un callejón evolutivo sin salida 
porque conduce a la pérdida de la diversidad 
genética que puede impedir la evolución adapta- 
tiva, incluyendo el camino inverso desde la auto- 
fecundación al cruzamiento. 


Apêndice A 


Respuestas 


Respuestas 


Evaluación de conceptos 38-2 

1. El 50% de los óvulos tendrán un endospermo 
XXX y embriones XX, y el 50% tendrán endos- 
permo XXY y embriones XY. 

2. Las semillas contienen endospennio que nutre al 
embrión en desarrollo y tienen una cubierta de 
la semilla que protege al embrión hasta que las 
condiciones sean adecuadas para la germina- 
ción. Los frutos, independientemente de que 
sean pulposos o secos, facilitan la dispersión de 
las semillas al ser ingeridos por animales o trans- 
portados por el viento. 

3. La dormancia de la semilla impide la germina - 
ción prematura de las semillas. Una semilla ger- 
minará solamente cuando las condiciones 
ambientales sean óptimas para la supervivencia 
de su embrión como una joven plántula. 

Evaluación de conceptos 38-3 

1 . La reproducción sexual produce variación gené- 
tica, que puede ser ventajosa en un ambiente 
inestable. La probabilidad de supervivencia en 
un ambiente cambiante es mayor para la des- 
cendência que se produce por reproducción 
sexual. La reproducción asexual puede ser ven- 
tajosa en un ambiente estable porque las plantas 
que están individualmente bien adaptadas a 
dicho ambiente transmiten todos sus genes a su 
descendencia, sin intervención de una pareja. 
Además, la reproducción asexual generalmente 
produce una descendencia menos frágil que las 
plántulas producidas por reproducción sexual. 
Sin embargo, la reproducción sexual ofrece la 
ventaja de la dispersión de semillas resistentes. 

2. Los cultivos propagados asexualmente carecen 
de diversidad genética. Las poblaciones genéti- 
camente diversas tienen menos probabilidad de 
extinguirse en el caso de una epidemia, porque 
hay una mayor probabilidad de que unos pocos 
indivíduos de la población sean resistentes. 

«a 

Evaluación de conceptos 38-4 

1 . Tanto la cria tradicional como la ingeniería gené- 
tica implican la selección artificial de los rasgos 
deseables. Sin embargo, las técnicas de ingenie- 
ría genética facilitan la transferencia más rápida 
de genes y no están limitadas a la transferencia de 
genes entre variedades o especies estrechamente 
emparentadas. 

2. Los cultivos transgénicos pueden ser más nutri- 
tivos y menos susceptibles al dano por insectos 
o patógenos que invaden las plantas danadas por 
los insectos. Tampoco necesitan un uso excesivo 
de pesticidas químicos. Sin embargo, las pruebas 
de campo permanentes de los cultivos transgé- 
nicos siguen siendo importantes para evitar efec- 
tos adversos sobre la salud humana y sobre los 
organismos que no son diana, y ia posibilidad 
dei escape transgénico. 


Evaluación de conceptos 39-2 

1. La planta exhibirá una respuesta triple constitu- 
tiva. Como la cinasa que normalmente impide la 
triple respuesta es disfuncional, la planta experi- 
mentará la triple respuesta independientemente 
de que el etileno esté presente o el receptor de 
etileno sea funcional. 

2. El patógeno podría inducir en la planta huésped 
infectada un aumento en la concentración de 
citocininas o una disminución en la concentra- 
ción de auxina. 

3. La fusicoccina, como la auxina, origina un 
aumento en la actividad de la bomba de H + de la 
membrana plasmática y, como la auxina, pro- 
mueve el alargamiento celular dei tallo. 

Evaluación de conceptos 39-3 

1. Es imposible determinado. Para establecer que 
esta especie es una planta de día corto, seria 
necesario establecer la duración crítica de la 
noche para la floración, y que esta especie sólo 
florezca cuando la noche es más larga que la 
duración crítica de la noche. 

2. El uso de luz roja lejana mantendría al htocromo 
en su forma F r , permitiendo que se produzca la 
floración. 

3. Un experimento podría implicar el uso de un 
espectro de acción para determinar qué longitu- 
des de onda de la luz son las más efectivas. Si el 
espectro de acción senala al fitocromo, nuevas 
pruebas podrían implicar experimentos con luz 
roja y luz roja lejana para poner a prueba la foto- 
sensibilidad. 

Evaluación de conceptos 39-4 

1 . Una planta que produce un exceso de ácido abs- 
císico experimentará menos enfriamiento por 
evaporación porque sus estornas estarán menos 
abiertos. 

2. Las plantas que crecen cerca de los pasillos pue- 
den estar más influidas por el estrés mecânico 
causado por el paso de los trabaj adores y las 
corrientes de aire en el invemadero. Las plantas 
más cercanas al centro dei banco también pue- 
den ser más altas como resultado de la sombra. 

Evaluación de conceptos 39-5 

1 . Ei dano mecânico hace una brecha en la primera 
línea de defensa de la planta contra la infección, 
su tejido dérmico protector. 

2. Quizás la brisa diluye la concentración local de 
un compuesto de defensa volátil que las plantas 
han producido. 

Autoevaluación 

1. b 2. a 3. b 4. d 5. b 

6. e 7. b 8. b 9. c 10. c 

CAPÍTULO 40 


interna dei estômago segrega moco, que la lúbri- 
ca y protege, mientras que el empaquetamiento 
estrecho dei tejido epitelial asegura que no haya 
fugas de los líquidos digestivos dei estômago 
que darien los tejidos subyacentes. 

2. El tejido conectivo es una parte importante de la 
mayoría de los órganos y las lâminas de este teji- 
do sostienen muchos de los órganos dei cuerpo. 

3. Se requiere tanto el tejido nervioso como el mus- 
cular para responder a un estímulo. El tejido 
muscular se contrae en respuesta a los impulsos 
nerviosos transmitidos por las células nerviosas. 

Evaluación de conceptos 40-3 

1. El ratón, debido a que es un endotermo y, por lo 
tanto, tiene una tasa metabólica basal más eleva- 
da que la de los lagartos ectotérmicos. 

2. La actividad intensa agota rápidamente el ATP 
existente. Como los caimanes son ectotermos. 
son más lentos para generar más ATP por medio 
de la respiración aeróbica. 

3. El gato doméstico; cuanto más pequeno es el ani- 
mal, mayor es su tasa metabólica por gramo y 
también la demanda de alimento por unidad de 
masa corporal. 

Evaluación de conceptos 40-4 

1. No; aun cuando un animal regule algunos aspec- 
tos de su medio interno, a menudo por medio 
de mecanismos de retroalimentación negativa, el 
medio interno fluctúa con rapidez alrededor de 
un valor establecido. La homeostasis es un esta- 
do dinâmico. Y está programado que ocurran 
algunos câmbios, como los incrementos radiea- 
les de las hormonas en momentos especiales dei 
desarrollo. 

2. En la retroalimentación negativa, un cambio 
desencadena mecanismos de control que contra- 
rrestan câmbios mayores en esa dirección. Pero 
en la retroalimentación positiva, un cambio 
desencadena mecanismos que lo amplificam 

Evaluación de conceptos 40-5 

1. Sí, los ectotermos en las profundidades dei mar 
y en manantiales de agua dulce a temperatura 
constante tienen temperaturas corporales esta- 
bles. Y los ectotermos terrestres pueden mante- 
ner temperaturas corporales relativamente cons- 
tantes por médios conductuales. 

•i2. Pérdida de calor por convección. 

*3. La provisión de alimento y agua suele ser escasa 
durante la estación seca, por lo que el sopor per- 
mite sobrevivir a los animales con tasas metabó- 
licas mucho menores. 

Autoevaluación 

l.a 2. b 3. e 4. d 5. c 

6. b 7. c 8. c 9. d 10. c 


Autoevaluación 

1. d 2. a 3. c 4. a 5. b 

6. c 7. e 8. a 9. c 10. e 

CAPÍTULO 39 

Evaluación de conceptos 39-1 

1. No. El sildenafil, como la inyección de GMP 
cíclico, producirá sólo una respuesta parcial de 
desetiolación. 

2. La cicloheximida inhibirá la desetiolación, impi- 
diendo la síntesis de nuevas proteínas necesarias 
para la desetiolación. 


Evaluación de conceptos 40-1 
1. El intestino delgado, los pulmones y los rinones 
contienen superfícies de intercâmbio interno a 
través de las cuales fluyen nutrientes, gases y 
sustancias químicas, respectivamente. Una 
superfície de gran tamano facilita este intercâm- 
bio y le permite al cuerpo llevarlo a cabo de 
manera más eficiente que si tuviera una superfí- 
cie menor. 

Evaluación de conceptos 40-2 

1. El epitelio glandular que reviste la superfície 


CAPÍTULO 41 

Evaluación de conceptos 41-1 

1. El peso corporal se mantiene estable cuando la 
ingesta calórica (alimento) es equilibrada por el 
gasto calórico (tasa metabólica). 

2. A largo plazo, el organismo convierte el exceso 
de calorias en grasa aunque esas calorias sean 
consumidas como grasa, hidrato de carbono o 
proteínas. 

3. Ambas hormonas tienen efectos supresores dei 
apetito en el centro de saciedad cerebral. 


Apêndice A 


Durante el día, la PYY, secretada por el intestino 
delgado, suprime el apetito después de las comi- 
das. A largo plazo, la leptina, producida por el 
tejido adiposo, normalmente, reduce el apetito 
con el aumento dei depósito de grasa. 

Evaluación de conceptos 41-2 

1. La desnutrición calórica es una deficiência de 
calorias en la dieta. Por el contrario, la desnutri- 
ción se debe a la deficiência de uno o más 
nutrientes esenciales, aunque la ingesta calórica 
total pueda ser adecuada. 

2. Una comida vegetariana equilibrada combina 
verduras y frutas que se complementan, cada 
grupo proporciona determinados aminoácidos 
esenciales que pueden faltar en los otros grupos 
de alimentos. 

3. Las vitaminas y los mine rales son nutrientes 
esenciales que se requieren en cantidades diarias 
relativamente pequenas. Las vitaminas son 
nutrientes orgânicos, mientras que los minerales 
son nutrientes inorgânicos. 

Evaluación de conceptos 41-3 

1. La cavidad gastrovascular es un saco digestivo 
con un orificio único único que funciona tanto 
en la ingestión como en la eliminación; el canal 
alimentario es un tubo digestivo con una boca y 
un ano separados en extremos opuestos. 

2. Mientras los nutrientes se encuentran en la cavi- 
dad dei canal alimentario, están en un comparti- 
miento que es continuo con el ambiente exterior 
a través de la boca y el ano y todavia no han atra- 
vesado ninguna membrana para entrar en el 
organismo. 

Evaluación de conceptos 41-4 

1. El peristaltismo puede desplazar alimentos por el 
esófago incluso sin la ayuda de la gravedad. 

2. El ácido degrada los tejidos de origen vegetal y 
animal mediante su ataque químico fuerte, no 
enzimático. El ácido también activa a la enzima 
pepsina que digiere proteínas y destruye cual- 
quier bactéria que puede haber sido ingerida 
junto con los alimentos. 

3. La comida parcialmente digerida proveniente dei 
estômago como quimo ácido + jugo pancreático 
que contiene enzimas hidrolíticas + jugo intesti- 
nal con enzimas + bilis, que contiene sales bilia- 
res que ayudan a la digestión mediante la emul- 
sificación de las grasas. 

4. Las vellosidades y microvellosidades dei epitelio 
intestinal proporcionan una enorme superficie 
para la absorción, y el transporte de nutrientes 
de la luz dei intestino delgado hacia los capilares 
sanguíneos y vasos quilíferos. 

5. El uso prolongado de antibióticos puede eliminar 
las bactérias dei colon que aumentan la nutri- 
ción mediante la producción de vitamina K. 

6. Al recibir el quimo ácido dei estômago, el duo- 
deno secreta la hormona colecistocinina (CCK), 
que llega al pâncreas a través de la circulación 
sanguínea y estimula la liberación dei jugo pan- 
creático. 

Evaluación de conceptos 41-5 

1 . Los incisivos afilados están adaptados para cortar 
piezas de came y vegetales. Las superficies 
amplias y rugosas de los molares están adapta- 
das para moler alimentos duros, especialmente 
frutas y vegetales fibrosos y grandes pedazos de 
carne. 

2. El renacuajo es herbívoro (consume, sobre todo, 


algas), mientras que la rana adulta es carnívora 
(come insectos). 

3. La rumia es el proceso de regurgitación de mate- 
rial dei rumen: la vegetación masticada una vez 
con ácidos grasos y otros derivados metabólicos 
de las bactérias dei rumen. Después de una 
segunda masticación, que aumenta la superficie 
dei material vegetal, la vaca deglute el bolo, que 
por la acción microbiana en las câmaras gástricas 
continua convirtiendo la celulosa en una diver- 
sidad de nutrientes. 

Autoevaluación 

1. a 2. b 3. e 4. c 5. c 

6. c 7. c 8. d 9. c 10. e 

CAPÍTULO 42 

Evaluación de conceptos 42-1 

1. La ineficácia de la difusión para suministrar 
nutrientes y eliminar desechos a velocidades 
bastante elevadas como para mantener un orga- 
nismo de gran tamano. 

2. Ventaja: la elevada tasa de suministro de nutrien- 
tes y eliminación de desechos. Desventaja: la 
necesidad de más energia para producir, operar 
y mantener. 

3. Las dos ventajas principales de los circuitos res- 
piratório y sistémico separados son la mayor 
presión arterial en el circuito sistémico y la 
mayor velocidad de la circulación sanguínea. 

Evaluación de conceptos 42-2 

1. Este trastomo reducirá el contenido de oxigeno 
al mezclar la sangre sin O, proveniente dei ven- 
trículo derecho dei circuito sistémico con la san- 
gre rica en 0 2 dei ventrículo izquierdo. 

2. El retraso asegura que la aurícula se vacíe por 
completo antes de la contracción ventricular. 

Evaluación de conceptos 42-3 

1. La gran área transversal total de los capilares. 

2. Estos câmbios aumentan la capacidad de acción 
porque aumentan la velocidad de la circulación 
sanguínea y el suministro de oxigeno y nutrien- 
tes a los músculos esqueléticos. 

3. Las proteínas plasmáticas presentes en la sangre 
de un capilar mantienen bastante constante la 
presión osmótica, mientras que la presión arte- 
rial desciende desde el extremo arteriolar al 
venular. Esta diferencia permite el reingreso de 
líquido al capilar en el extremo de la vénula; 
cuando hay deficiência de proteínas plasmáticas, 
el líquido permanece en los tejidos y produce 
edema. 

Evaluación de conceptos 42-4 

1. Aproximadamente, 200 mil millones, o 2,08 x 
10 11 , calculado mediante la división de la canti- 
dad total de células, 2,5 x 10 13 , por 120 dias. 

2. La elevación de los leucócitos puede indicar que 
la persona está combatiendo una infección. 

3. Las células madre de la médula ósea se dividen 
varias veces y son pluripotenciales. 

Evaluación de conceptos 42-5 

1. Si las superficies respiratórias de los pulmones se 
extendieran hacia el ambiente terrestre se secarí- 
an rápidamente y se interrumpiría la difusión de 
0 2 y C0 2 a través de la membrana. 

2. La contracorriente origina un gradiente de difu- 
sión para el 0 2 en toda la extensión de los capi- 
lares de las lâminas branquiales. Con el flujo dei 


agua sobre las lâminas branquiales, la dirección 
opuesta dei flujo sanguíneo en los capilares per- 
mite que la sangre continúe captando O, porque 
la sangre rica en ese gas se encuentra con el agua 
aun más rica en 0 2 que comienza a fluir por las 
lâminas. 

Evaluación de conceptos 42-6 

1. El incremento dei C0 2 en la sangre aumenta la 
tasa de difusión dei gas hacia el líquido cefalo- 
rraquídeo, donde se combina con agua y forma 
ácido carbónico. La disociación dei ácido carbó- 
nico libera iones de hidrógeno, lo que disminu- 
ye el pH dei líquido cefalorraquídeo. 

2. El incremento de la frecuencia cardíaca aumenta 
la velocidad a la que la sangre rica en C0 2 llega 
a los pulmones, donde se elimina. 

3. El flujo de aire en los pulmones de las aves se 
desplaza en una sola dirección 

Evaluación de conceptos 42-7 

1. Las diferencias en la presión pardal: los gases se 
difunden desde áreas de mayor presión parcial 
hacia áreas de menor presión parcial. 

2. El efecto Bohr determina que la hemoglobina 
libere oxigeno frente a un descenso dei pH, lo 
que sucede en las cercanias de tejidos con tasas 
elevadas de respiración y de liberación de dióxi- 
do de carbono. 

3. La disminución de la concentración de C0 2 en el 
plasma al con la difusión hacia los espacios alve- 
olares ocasiona la descomposición dei ácido car- 
bónico dentro de los glóbulos rojos, con pro- 
ducción de C0 2 , que se difunde hacia el plasma. 

4. Ejemplos: mayor volumen sanguíneo respecto de 
la masa corporal; bazo mucho más grande; 
mayor cantidad de mioglobina almacenadora de 
oxigeno en los músculos; reducción de la fre- 
cuencia cardíaca y de la tasa metabólica durante 
la inmersión. 

Autoevaluación 

l.c 2. b 3. d 4. c 5. e 

6. b 7. c 8. b 9. a 10. a 

CAPÍTULO 43 

Evaluación de conceptos 43-1 

1. Los macrófagos tienen receptores que se unen a 
los polisacáridos presentes en la superficie de las 
bactérias pero no en las células dei organismo. 

2. La dilatación de los vasos que permite un incre- 

r 

V mento en el flujo sanguíneo y un incremento en 
la permeabilidad de los vasos, da como resulta- 
do los signos comunes de la inflamación. Estos 
câmbios vasculares facilitan la llegada de factores 
de coagulación, proteínas antimicrobianas y 
células fagocíticas al tejido de la región afectada. 
Todo ello contribuye a reparar el dano tisular y a 
detener la diseminación de la infección. 

3. El exoesqueleto de los insectos proporciona una 
barrera externa semejante a la piei y a las mem- 
branas mucosas de los vertebrados. Las células 
fagocíticas y las proteínas antimicrobianas tam- 
bién contribuyen a la defensa imiata, tanto en 
los insectos como en los vertebrados. 

Evaluación de conceptos 43-2 

1. Véase la figura 43-8a; un anticuerpo secretado 
carece de la región transmembrana y de las colas 
citoplasmáticas. 

2. Los receptores de las células B se unen a antíge- 
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nos extracelulares intactos presentes sobre la 
superfície de los microorganismos o que se 
encuentran libres en los líquidos corporales. Los 
receptores de células T unen pequenos fragmen- 
tos de antígenos intracelulares que forman com- 
plejos con las moléculas MHC de clase I o clase 
II. 

3. Especifícidad: sólo las células B con receptores 
que se unen al antígeno son seleccionadas para 
proliferar y diferenciarse a células plasmáticas 
secretoras de anticuerpos específicos para el 
antígeno y a células B de memória, que tienen 
receptores específicos para el mismo antígeno. 
Memória: el gran número de células B de memó- 
ria generadas responde más rápido al mismo 
antígeno la vez siguiente que entra en el orga- 
nismo. 

4. 40 V x 5 J = 200 cadenas ligeras posibles; 51 V 
x6Jx27D = 8 262 cadenas pesadas posibles. 
Cada sitio de unión al antígeno está formado por 
una región de la cadena ligera y de la cadena 
pesada. El número de las combinaciones al azar 
posibles es 200 cadenas ligeras x 8 262 cadenas 
pesadas = 1,65 x IO especificidades de unión al 
antígeno posibles. 

Evaluación de conceptos 43-3 

1. Una célula T helper activada segrega citocinas, 
que promueven la activación tanto de las células 
T citotóxicas como de las células B. Una célula T 
citotóxica activada mata a las células infectadas y 
a las células tumorales por apoptosis. Una célu- 
la B activada se diferencia dando células plasmá- 
ticas que secretan anticuerpos. 

2. Un nino que carece de timo no tendría células T 
funcionales. Sin células T helper para auxiliar en 
la activación de las células B, el nino no podría 
producir anticuerpos contra bactérias extracelu- 
lares. Sin células T citotóxicas o células T helper 
para ayudar en la activación, el sistema inmuni- 
tario dei nino seria incapaz de matar a las célu- 
las infectadas por virus. 

3. Los anticuerpos unidos a virus pueden bloquear 
su unión a células huésped potenciales (neutra- 
lización virai). El recubrimiento de las bactérias 
u otras partículas por anticuerpos unidos a los 
antígenos de superfície aumenta su fagocitosis 
por los macrófagos (opsonización). Los anti- 
cuerpos unidos a antígenos presentes en Jas bac- 
térias también pueden activar una cascada de 
proteínas dei complemento, lo cual conduce a la 
lisis de las bactérias (activación dei complemen- 
to). El entrecruzamiento de antígenos en 
muchas bactérias o virus por la unión de múlti- 
ples moléculas de anticuerpo puede llevar a la 
formación de grandes acúmulos (aglutinación), 
que luego se fagocitan. 

4. La inmunización pasiva, la transmisión de anti- 
cuerpos de un indivíduo a otro, resulta protec- 
tora sólo si existen las moléculas de anticuerpo. 
La inmunización activa, la introducción de antí- 
geno induce una respuesta inmunitaria en el 
receptor que puede producir células de memória 
de vida larga. Algunas personas inmunizadas de 
forma activa pueden ser inmunes al antígeno 
de por vida. 

Evaluación de conceptos 43-4 

1. Puesto que los indivíduos con grupo sanguíneo 
AB no producen anticuerpos contra los antíge- 
nos A y B, pueden recibir en forma segura la san- 
gre de tipo A, B, AB, o 0, es decir, son recepto- 


res universales. En el caso de que la sangre dona- 
da seade tipo 0, deberán utilizarse las células de 
la sangre centrifugada, dado que el suero dei 
donante (parte líquida de la sangre) contendrá 
anticuerpos contra A y contra B, los cuales reac- 
cionarán contra los glóbulos rojos dei receptor. 

2. El peligro de rechazo de injerto contra el hués- 
ped surge porque la médula ósea trasplantada 
contiene linfocitos que podrían reaccionar con- 
tra componentes dei cuerpo dei receptor. 

3. Un autoinjerto no desencadenaría una reacción 
de rechazo. 

Evaluación de conceptos 43-5 

1. Una persona con una deficiência de macrófagos 
tendría infecciones frecuentes. Esto se debería a 
las escasas respuestas innatas, en particular, a la 
fagocitosis y la inflamación disminuida, y a las 
escasas respuestas adquiridas por el papel de los 
macrófagos en la presentación de los antígenos a 
las células T helper. 

2. La unión de los antígenos por moléculas de IgE 
unidas a los mastocitos produce la degranula- 
ción de estas células, liberando histamina y otros 
compuestos inflamatórios que provocan sinto- 
mas alérgicos típicos. Los fármacos que bloque- 
an la respuesta de degranulación evitan la libe- 
ración de los agentes inflamatórios y así los sin- 
tomas que éstos provocan. 

3. La miastenia grave se considera una enfermedad 
autoinmune porque el sistema inmunitario pro- 
duce anticuerpos contra moléculas propias (los 
receptores de acetilcolina). 

4. Para en una célula huésped, el HIV requiere CD4 
y un correceptor. El correceptor para el HIV, por 
lo general, funciona como un receptor de qui- 
mocina. Si los receptores de quimocina de una 
persona son defectuosos, el HIV no puede 
emplearlos para entrar a las células. 

Autoevaluación 

1. e 2. d 3. b 4. c 5. b 

6. d 7. c 8. d 9. e 10. b 


celómico) y la reabsorción selectiva o secreción 
de soluto. 

2. Una gran superfície para el intercâmbio de agua 
y solutos. 

Evaluación de conceptos 44-4 

1 . Un descenso de la presión arterial en la arteriola 
aferente reduciría la tasa de filtración. 

2. La médula renal absorbería menos agua y, por 
tanto, el fármaco incrementaria la pérdida de 
agua en la orina. 

3. La cápsula de Bowman, el túbulo proximal, el asa 
de Henle, el túbulo distai. 

Evaluación de conceptos 44-5 

1. El alcohol inhibe la liberación de ADH, y provo- 
ca un incremento en la pérdida de agua urinaria 
e incrementa la probabilidad de deshidratación. 

2. El consumo de comida salada aumenta la osmo- 
laridad de la sangre, lo que desencadena que el 
centro de la sed dei hipotálamo estimule el con- 
sumo de líquidos y que la hipófisis libere ADH, 
que incrementa la tasa de reabsorción de agua 
en los túbulos distales y en los conductos colec- 
tores. 

3. La capacidad para conservar agua produciendo 
orina hiperosmótica. 

Evaluación de conceptos 44-6 

1. Numerosas nefronas y glomérulos bien desarro- 
llados son característicos de los rinones de los 
peces de agua dulce, mientras que el número 
reducido de nefronas y los glomérulos más 
pequenos indican un ambiente marino. Las 
numerosas nefronas y glomérulos bien desarro- 
llados de los peces de agua dulce producen orina 
en una tasa elevada, mientras que pequenos 
números de nefronas y glomérulos más peque- 
nos tienen una menor tasa de producción de 
orina. 

Autoevaluación 

1. d 2. d 3. e 4. e 5. c 

6. d 7. c 8. b 9. d 10. b 


CAPÍTULO 44 

Evaluación de conceptos 44-1 

1 . Porque la sal se mueve en contra dei gradiente de 
concentración, dei medio ambiente hipoosmó ti- 
co a un ambiente hiperosmótico. 

2. Un osmoconformista de agua dulce tendría los 3 *-? 
líquidos corporales demasiado diluídos como 
para llevar a cabo los procesos vitales. 

3. Al mantener grandes concentraciones de urea y 3. 
de TMAO en su sangre, los tiburones reducen el 
gradiente osmótico entre la sangre y el agua de 
mar. 

Evaluación de conceptos 44-2 

1. Las larvas acuáticas pueden eliminar el amonía- 
co de alta toxicidad en forma continua, secre- 
tándolo a través dei epitelio al agua que las 
rodea. Los adultos conservan el agua excretando 
ácido úrico no tóxico. 

2. El hígado es el sitio de síntesis de la urea. 

3. Puesto que el ácido úrico es insoluble en agua, 
puede excretarse como una pasta semisólida, 
reduciendo, por tanto, la pérdida de agua de un 
animal. 

Evaluación de concepto 44-3 

1. La filtración (de la sangre, hemolinfa o líquido 


CAPÍTULO 45 

Evaluación de conceptos 45-1 

1 . Las hormonas son producidas por células endo- 
crinas, mientras que las neurohormonas son 
producidas por células nerviosas especializadas 
llamadas células neurosecre toras. Tanto las hor- 
monas como las neurohormonas se secretan en 
la sangre y actúan sobre los tejidos diana. 

2. Véase la figura 45-2a y b. 

3. En la retroalimentación negativa, la respuesta 
efectora reduce el estímulo inicial, de modo que 
finalmente la respuesta cesa cuando la variable 
controlada alcanza la concentración estable. En 
la retroalimentación positiva, la respuesta efecto- 
ra provoca un incremento dei estímulo y produ- 
ce una respuesta aún mayor. 

Evaluación de conceptos 45-2 

1. Las hormonas hidrosolubles, que no pueden 
atravesar la membrana plasmática, se unen a los 
receptores de la superfície celular. Esta interac- 
ción dispara una via de transducción de la senal 
intracelular de múltiples componentes, que, 
finalmente, altera la actividad de una proteína 
citoplasmática preexistente o cambia la trans- 
cripción de genes específicos en el núcleo. Las 
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hormonas esteroides son liposolubles y pueden 
atravesar a la membrana plasmática hacia el inte- 
rior de la célula, lugar en el que se unen a recep- 
tores localizados en el citoplasma o núcleo. En 
ambos casos, el complejo hormona-receptor 
funciona directamente como factor de transcrip- 
ción que se une al DNA celular y activa o inhibe 
la transcripción de genes específicos. 

2. Una hormona particular puede provocar diversas 
respuestas en las células diana con diferentes 
receptores para la hormona, diferentes vias de 
transducción de la senal y -de forma simultânea 
o alternativa- diferentes proteínas para que lle- 
ven a cabo la respuesta. 

3. Una vez secretados, los reguladores locales pue- 
den difundirse rápidamente a las células diana 
cercanas. Las hormonas circulan en la circula- 
ción sanguínea desde sus sitios de síntesis a los 
tejidos diana, un proceso más lento. 

Evaluación de conceptos 45-3 

1 . La hipófisis posterior, una extensión dei hipotá- 
lamo que contiene los axones de las células neu- 
rosecretoras, es el sitio de almacenamiento y 
liberación de dos neurohormonas: la oxitocina y 
la hormona antidiurética (ADH). La hipófisis 
anterior, derivada de tejidos de la boca embrio- 
nária, contiene células endocrinas que sinteti- 
zan, al menos, seis hormonas distintas. La secre- 
ción de las hormonas hipofisarias anteriores es 
controlada por las hormonas hipotalámicas que 
viajan por medio de los vasos porta a la hipófisis 
anterior. 

2. Las hormonas tróficas controlan la síntesis y/o la 
secreción de las hormonas provenientes de otros 
tejidos endocrinos. Las hormonas liberadoras e 
inhibidoras producidas en el hipotálamo contro- 
lan la secreción hormonal de la hipófisis ante- 
rior. La hipófisis anterior produce varias hormo- 
nas tróficas que controlan la función hormonal 
de la glândula tiroides, la corteza suprarrenal y 
las gónadas. 

3. (a) La prolactina actúa en una vía neuroendocri- 
na simple. (b) La ACTH actúa en una vía neuro- 
endocrina compleja. (c) La oxitocina funciona 
en una vía neurohormonal. 

Evaluación de conceptos 45-4 

1 . Por retroalimentación negativa en el hipotálamo 
y en la hipófisis anterior (fig. 45-9). 

2. Las células secretoras de hormonas controlan los 
niveles de Ca 2+ en sangre. Un incremento en la 
calcemia por encima de la concentración estable 
estimula a la glândula tiroides para liberar calci- 
tonina. Al promover el depósito de Ca 2+ en los 
huesos y la excreción de Ca 2+ por los rinones, la 
calcitonina provoca una disminución de la cal- 
cemia. La PTH secretada por las glândulas para- 
tiroides en respuesta a la hipocalcemia tiene el 
efecto opuesto sobre los huesos y rinones, e 
incrementa así la calcemia. La respuesta a una 
hormona provoca la liberación de la hormona 
antagónica, un mecanismo de retroalimentación 
que reduce al mínimo desviaciones extremas de 
la calcemia con respecto a la concentración esta- 
ble. 

3. En una persona diabética el incremento inicial de 
la glucemia es superior al observado en un indi- 
víduo no diabético y la glucemia permanece ele- 
vada durante un período prolongado. En una 
persona no diabética la liberación de insulina en 
respuesta al incremento inicial de la glucemia 
estimula la captación de glucosa por las células 


dei cuerpo. En una persona que padece diabetes, 
sin embargo, la producción inadecuada de insu- 
lina o la falta de respuesta de las células diana 
disminuye la capacidad dei organismo para eli- 
minar el exceso de glucosa en la sangre. 

4. Los niveles de estas hormonas en sangre podrían 
ser muy elevados debido a la ausência de retroa- 
limentación negativa de la secreción de ACTH 
desde el hipotálamo. 

4 

Evaluación de conceptos 45-5 

1. Durante ei estado larvario, las células neurose- 
cretoras producen una hormona trófica (hormo- 
na cerebral) que estimula la producción de ecdi- 
sona, la hormona de las mudas, por las células 
endocrinas de las glândulas pro torácicas. 

2. La hormona juvenil promueve la retención de las 
características larvarias. En los insecticidas evita 
que las larvas maduren a adultos con capacidad 
reproductiva. 

Autoevaluación 

l.c 2. d 3. d 4. c 5. b 

6. e 7. c 8. b 9. c 10. a 

CAPÍTULO 46 

Evaluación de conceptos 46-1 

1. La progenie de la reproducción sexual presenta 
diversidad genética. 

2. El término podría considerarse confuso porque 
un organismo con hermafroditismo secuencial 
nunca tiene los dos sexos (hermafrodita) al 
mismo tiempo; prime ro expresa uno de los 
sexos y luego el otro. 

Evaluación de conceptos 46-2 

1 . La fecundación permite que los espermatozóides 
lleguen al óvulo sin que los gametos se dese- 
quen. 

2. (a) Los animales con fecundación externa tien- 
den a producir muchos gametos por ciclo, lo 
que determina que se libere una enorme canti- 
dad de cigotos. Esto aumenta las probabilidades 
de que algunos sobre vivan hasta la adultez. (b) 
Los animales con fecundación interna producen 
menos descendientes pero, por lo general, cui- 
dan más a los embriones y a las crias. 

Evaluación de conceptos 46-3 

1. Túbulo seminífero, epidídimo, conducto defe- 
rente, uretra. 

2. El líquido de las vesículas seminales proporcio- 
na la mayor parte dei líquido en el que nadan 
los espermatozóides, además, contiene un azú- 
car que representa una fuente de energia para 
los espermatozóides, y prostaglandinas que 
producen câmbios en el útero que contribuyen 
a movilizar los espermatozóides hacia el óvulo 
después dei coito. Además, su alcalinidad 
ayuda a neutralizar el ambiente vaginal ácido 
que podría danar a los espermatozóides. El 
líquido de la próstata contiene otro nutriente 
para los espermatozóides y anticoagulantes 
que contribuye a que los espermatozóides 
migren porque mantienen el semen en estado 
líquido. El producto secretado por las glându- 
las bulbouretrales justo antes de la eyaculación 
neutraliza los restos de orina ácida que perma- 
necieron en la uretra. 

3. Sobre todo el pene y el clítoris, pero también los 
testículos, los lábios, las mamas y el tercio exter- 
no de la vagina. 


Evaluación de conceptos 46-4 

1. En el testículo la FSH estimula a las células de 
Sertoli que nutren a los espermatozóides en vias 
de desarrollo. La LH estimula la producción de 
andrógenos (sobre todo, testosterona), que a su 
vez desencadena la producción de espermato- 
zóides. Tanto en las hembras como en los 
machos la FSH estimula el crecimiento de las 
células que mantienen y nutren a los gametos 
(células foliculares en las hembras y células de 
Sertoli en los machos), y la LH estimula la pro- 
ducción de las hormonas sexuales que promue- 
ven la gametogénesis (estrógeno en las hembras 
y andrógenos, en especial, testosterona, en los 
machos). 

2. En los ciclos estrales, que se producen en la 
mayoría de los mamíferos hembra, el endome- 
trio se reabsorbe (en lugar de desprenderse) si 
no se produce la fecundación. Los ciclos estrales 
suelen producirse solo una o algunas veces por 
ano y, por lo general, la hembra solo puede 
copular durante el intervalo cercano a la ovula- 
ción. Los ciclos menstruales solo se desarrollan 
en los seres humanos y en algunos otros prima- 
tes. 

3. Las hormonas producidas en el ciclo ovárico 
controlan el ciclo uterino (fig. 46-13). Además, 
la gestación (la implantación en el útero) inhibe 
el ciclo ovárico. 

4. La ovulación se desencadena cuando se produce 
un pico de LH. La influencia de un nivel cre- 
ciente de estrógeno sobre la GnRH estimula la 
secreción de LH. 

Evaluación de conceptos 46-5 

1. El embrión es un blastocisto, que corresponde a 
una “pelota” de células con una cavidad. 

2. El embrión temprano secreta HCG que estimula 
al cuerpo lúteo para que sintetice progesterona, 
que, a su vez, ayuda a mantener el embarazo. Sin 
embargo, durante el segundo trimestre, el cuer- 
po lúteo se desintegra y la placenta toma el con- 
trol total de la producción de progesterona. 

3. La vasectomía, las mujeres. 

4. Porque en todos los casos en que se emplea FIV, 
el embrión crece y se desarrolla en el útero de 
una mujer. 

Autoevaluación 

1. d 2. b 3. a 4.b 5. c 

6. a 7. a 8. a 9. d 10. b 

*tCAPÍTULO 47 

^ Evaluación de conceptos 47-1 

1. El aumento dei Ca 2+ produciría la fusión de los 
grânulos corticales con la membrana plasmática, 
por lo cual liberarían su contenido y determina- 
rían el desarrollo de una cubierta de fecunda- 
ción, incluso aunque no penetre un espermato- 
zóide. Esto impediría la fecundación. 

2. Durante el estádio de segmentación en las ranas 
y muchos otros animales, el ciclo celular se 
modifica de manera que carece de G } y G 2 , que 
son las fases de crecimiento. Como consecuen- 
cia, las divisiones iniciales de la segmentación 
dividen el citoplasma dei cigoto en muchas célu- 
las más pequenas; esto implica que el tamano 
dei embrión no se modifique. 

3. La gastrulación organiza las células dei embrión 
en tres capas de tejidos: el ectodermo en el exte- 
rior, el endodermo en el interior y el mesodermo 
entre ellas. 
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Respuestas 



4. La gastrulación consiste en la redistribución glo- 
bal de las células en el embrión para producir 
tres capas de tejidos. La organogénesis implica 
câmbios en la posición y la forma de las células. 

Evaluación de conceptos 47-2 

1. Los microtúbulos se alargan y esto prolonga uno 
de los ejes de la célula, a la vez que se contraen 
los microfilamentos orientados en sentido trans- 
versal en un extremo de la célula para determi- 
nar el extremo más pequeno y la forma celular 
cuneiforme. 

2. Las células de la notocorda migran hacia la línea 
media dei embrión y se redistribuyen de manera 
que queden menos células a través de la noto- 
corda, que, en consecuencia, se alarga (fig 47- 
20). 

Evaluación de conceptos 47-3 

1. Una vez que se especifican los dos primeros ejes, 
el tercero se determina de forma automática 
(piense en su propio cuerpo: si sabe dónde están 
la cabeza y la cola y sus lados derecho e izquier- 
do, podrá determinar automáticamente las caras 
anterior y posterior). 

2. Es probable que no se forme un segundo 
embrión porque las células de la gástrula tardia, 
incluídas las células ventrales, ya están determi- 
nadas y no pueden cambiar su destino, incluso 
aunque esté presente un organizador. 

3. Se podría desarrollar un segundo embrión por- 
que la inhibición de la actividad de BMP-4 ejer- 
cería el mismo efecto que el trasplante de un 
organizador. 

Autoevaluación 

1. a 2. b 3. e 4. c 5. a 

6. c 7. b 8. c 9. e 10. d 

CAPÍTULO 48 

Evaluación de conceptos 48-1 

1. (a) Neurona sensitiva — > intemeurona — > neuro- 
na motora (b) intemeurona. 

2. Que transmita información, ya que el axón trans- 
mite desde el cuerpo celular. 

3. Los axones en dei SNC no tendrían vainas de 
mielina. 

Evaluación de conceptos 48-2 

1. E x = 62 mV log (10/100) = -62 mV 

2. Una disminución en la permeabilidad al K + , un 
aumento en la permeabilidad al Na + o ambos. 

3. Los canales iónicos regulados por ligando se 
abren cuando una sustancia química específica 
se une al canal, mientras que los canales iónicos 
regulados por voltaje se abren cuando el poten- 
cial de membrana cambia. 

Evaluación de conceptos 48-3 

1. Un potencial graduado tiene una magnitud que 
varia con la luerza dei estímulo, mientras que un 
potencial de acción tiene una magnitud todo o 
nada que es independiente de la fuerza dei estí- 
mulo. 

2. La frecuencia máxima disminuiría. 

3. c, a, b 

Evaluación de conceptos 48-4 

1. Las más afectadas serían las sinapsis químicas 
porque requieren la entrada de Ca 2+ en la termi- 
nación sináptica para la liberación dei neuro- 
transmisor. 
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2. Estos tóxicos prolongarían los PPSE que produ- 
ce la acetilcolina. 

3. Se puede unir a diferentes tipos de receptores, y 
cada uno de ellos desencadena una respuesta 
específica en las células postsinápticas. 

Evaluación de conceptos 48-5 

1. La división simpática, que media la respuesta de 
ducha o huida” en situaciones de estrés. 

2. Las funciones incluyen controlar la respiración, 
la actividad dei corazón y los vasos sanguíneos, 
la deglución, los vómitos y la digestión y coordi- 
nar los movimientos corporales a gran escala, 
como caminar. 

3. Una parte de la formación reticular, el sistema 
activador reticular, actúa como filtro sensitivo, 
seleccionando qué información alcanza la corte- 
za cerebral. El tálamo selecciona la información 
proveniente de todos los sentidos y la envia a los 
centros cerebrales apropiados para su procesa- 
miento posterior. 

Evaluación de conceptos 48-6 

1. Más neuronas sensitivas inervan la mano que el 
cuello. Esta conclusión se basa en el hecho de 
que la superficie cortical dedicada a la mano es 
más grande que la dedicada al cuello. 

2. Cada hemisfério cerebral se especializa en dife- 
rentes partes de esta tarea: el derecho, en el reco- 
nocimiento de rostros y el izquierdo, en el len- 
guaje. Sin el cuerpo calloso intacto, ninguno de 
los hemisférios puede aprovechar las capacida- 
des de procesamiento dei otro. 

3. El área de Broca, que está activa durante la gene- 
ración de la palabra, se localiza cerca de la parte 
de la corteza motora primaria que controla los 
músculos dei rostro. El área de Wemicke, que 
está activa cuando se oye la palabra, se localiza 
cerca de la parte dei lóbulo temporal que parti- 
cipa en la audición. 

4. Directa: el receptor es parte de un canal iónico; 
cuando se une el glutamato, el Ca 2+ se difunde a 
través dei canal. Indirecta: el influjo de Ca 2+ a 
través dei canal activa las vias de transducción 
de senales que producen câmbios de largo plazo. 

Evaluación de conceptos 48-7 

1. Sin receptores Netrín-1, los axones de las inter- 
neuronas no serían atraídos hacia la placa dei 
suelo y podrían crecer de forma aleatória a tra- ^ 
vés de la médula espinal. Sin receptores Slit, los i 
axones no serían rechazados por la placa dei 
suelo y podrían crecer hacia atrás atravesando la * 
línea media. 

2. En las tres enfermedades, los gemelos idênticos 
tienen una posibilidad de alrededor dei 50% de 
compartir la enfermedad, lo que implica que los 
componentes genéticos y ambientales tienen 
una importância casi igual. Además, existen 
pruebas de que el estrés puede ser un factor 
ambiental en el trastomo bipolar y la depresión 
mayor. 

3. Ambas son enfermedades cerebrales progresivas 
cuyo riesgo aumenta con la edad. Ambas son 
resultado de la muerte de neuronas cerebrales y 
se asocian con la acumulación de agregados de 
péptidos o proteínas. 

Autoevaluación 

1- c 2. b 3. c 4. a 5. c 

6. a 7. d 8. d 9. b 10. e 


CAPÍTULO 49 

Evaluación de conceptos 49-1 

1. Porque bloquean las sensaciones transmitidas 
por las neuronas sensitivas que establecen sinap- 
sis con receptores. Las neuronas sensitivas que 
son receptores (como los receptores de estira- 
miento) transmiten sensaciones sin una sinapsis 
de modo que no resultan afectadas por estos fár- 
macos. 

2. Se afectarán primero el dolor y el tacto leve por- 
que afectan a receptores de la epidennis. Los 
sentidos relacionados con el movimiento dei 
pelo, la presión fuerte y las vibraciones se afec- 
tan al final o no se afectan porque implican a 
receptores de la profundidad de la dermis. 

Evaluación de conceptos 49-2 

1. Los estatocistos detectan la orientación dei ani- 
mal con respecto a la gravedad y proporcionan 
información que es esencial en ambientes de este 
tipo, donde las senales luminosas están ausentes. 

2. El estribo y los otros huesos dei oído medio 
transmiten vibraciones desde la membrana tim- 
pánica hasta la ventana oval. La fusión de estos 
huesos bloquea esa transmisión, lo que produce 
hipoacusia. 

3. Como un sonido que cambia gradualmente de 
muy grave a muy agudo. 

Evaluación de conceptos 49-3 

1. Cuando una mosca camina sobre un objeto, las 
sensilas gustativas de las patas determinan si el 
objeto contiene moléculas relacionadas con el 
alimento, como por ejemplo azúcares. Las sensi- 
las dei aparato bucal también detectan estas 
moléculas cuando la mosca comienza a alimen- 
tarse. 

2. Ambos quimiorreceptores tienen proteínas 
receptoras en su membrana plasmática que se 
unen a ciertas sustancias, lo que conduce a la 
despolarización de la membrana a través de una 
vía de transducción de senales que afecta al 
cAMP En los quimiorreceptores gustativos para 
el sabor dulce, la despolarización desencadena la 
liberación de neurotransmisores; en los quimio- 
rreceptores olfatorios desencadena la produc- 
ción de potenciales de acción. 

Evaluación de conceptos 49-4 

1. Las planarias tienen ocelos que no pueden for- 
mar imágenes, pero pueden detectar la intensi- 
dad y la dirección de la luz, lo que proporciona 
información suficiente para permitir que los ani- 
males encuentren protección en lugares con 
sombra. Las moscas tienen ojos compuestos que 
forman imágenes y sobresalen en la detección 
dei movimiento; ambas son adaptaciones para 
comportamientos más activos, incluido el vuelo. 

2. La persona podría enfocar objetos distantes pero 
no próximos (sin lentes) porque el enfoque cer- 
cano requiere que el cristalino se vuelva casi 
esférico. 

3. Cuando el fotorreceptor se ilumina, se hiperpo- 
lariza y detiene su liberación de glutamato. Si las 
células bipolares con las cuales establece sinap- 
sis son hiperpolarizadas por el glutamato, se 
despolarizan en la luz y liberan más neurotrans- 
misor. Si ese neurotransmisor es excitatorio, las 
células ganglionares con las cuales establece 
sinapsis producen potenciales de acción con 
mayor frecuencia. 
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Evaluación de conceptos 49-5 

1. Hl gusano de tierra alargaria cada segmento dei 
cuerpo eontrayendo todos sus músculos circula- 
res y relajando todos sus músculos longitudina- 
les. 

2. El exoesqueleto en sus superfícies de agarre está 
endurecido con sales de cálcio y con compues- 
tos orgânicos que forman enlaces cruzados con 
proteínas. El exoesqueleto en sus articulaciones 
carece de estos compuestos y de sales y, en con- 
secuencia es flexible. 

3. La articulación troclear entre el húmero y el cúbi- 
to permite que el cúbito y el radio se muevan 
hacia el húmero o se alejen de él en un solo 
plano. La articulación trocoide entre el cúbito y 
el radio permite la rotación dei radio. 

Evaluación de conceptos 49-6 

1. Durante la contracción, las líneas Z, que marcan 
los extremos de un sarcómero, se aproximan; la 
banda A, que marca la longitud de los filamen- 
tos gruesos, mantiene la misma longitud; por 
último, tanto la banda 1, que sólo contiene fila- 
mentos delgados, como la zona H, que sólo con- 
tiene filamentos gruesos, se retraen. 

2. Un mecanismo que determina que todas las neu- 
ronas motoras que inervan el músculo generen 
potenciales de acción con una frecuencia sufi- 
cientemente alta como para producir tétanos en 
todas las fibras musculares. 

3. En una fibra de músculo esquelético, los iones 
cálcio se unen al complejo troponina, que aleja 
la tropomiosina de los sitios de unión a la mio- 
sina sobre la actina y permite que se formen 
puentes cruzados. En una célula de músculo 
liso, los iones cálcio se unen a la calmodulina, 
que activa a una enzima que fosforila la cabeza 
de miosina. 

Evaluación de conceptos 49-7 

1 . El problema principal en la natación es la resis- 
tência aerodinâmica; un cuerpo fusiforme la 
minnniza. El problema principal en el vuelo es 
superar la gravedad; las alas con forma similar a 
planos aerodinâmicos proporcionan la elevación 
y las adaptaciones como los huesos llenos de aire 
reducen la masa corporal. 

2. Un animal volador de 1 g. 

Autoevaluación 

1- e 2. d 3. b 4. a 5. c 

6. e 7. b 8. d 9. c 10. b 

CAPÍTULO 50 

Evaluación de conceptos 50-1 

1 . La ecologia es el estúdio científico de las interac- 
ciones entre los organismos y su medio ambien- 
te; el ambiental is mo es la protección dei medio 
ambiente. La ecologia proporciona las bases 
científicas que proveen la información necesaria 
para poder tomar decisiones en relación con 
temas ambientales. 

2. Las interacciones en la escala de tiempo ecológi- 
ca que afectan la supervivencia o la reproduc- 
ción de los organismos pueden producir câm- 
bios en el conjunto de genes de la población y, 
en definitiva, provocar modificaciones en la 
población en una escala de tiempo evolutiva. 

3. a. Ecologia poblacional; b. Ecologia de la comu- 
nidad. 


Evaluación de conceptos 50-2 

1. a. Los seres humanos podrían trasplantar una 
especie en un área a la que no podría llegar debi- 
do a la presencia de una barrera geográfica (cam- 
bio de dispersión). b. Los seres humanos podrí- 
an cambiar las interacciones bióticas que desa- 
rrolla una especie al eliminar un predador, como 
por ejemplo el erizo de rfiar, de un área determi- 
nada. 

2. El calentamiento solar desigual de la superfície 
terrestre produce variaciones en la temperatura 
entre los trópicos más cálidos y las regiones 
polares más frias e influye sobre el movimiento 
de las masas de aire, lo que determina la distri- 
bución de la humedad en las diferentes altitu- 
des. 

Evaluación de conceptos 50-3 

1. En los lagos oligotróficos, porque tienden a tener 
escasa cantidad de nutrientes y una concentra- 
ción elevada de oxigeno. 

2. La zona béntica se encuentra debajo de la zona 
fótica, de manera que el agua está a demasiada 
profundidad para que llegue suficiente luz para 
permitir el desarrollo de organismos que reali- 
zan fotosíntesis en el fondo. 

Evaluación de conceptos 50-4 

1. El promedio de temperatura en los desiertos es 
más elevado. 

2. Las respuestas varían de acuerdo con la localiza- 
ción, pero deben basarse en la información y los 
mapas de la figura 50-19. El grado de alteración 
de su área local en relación con su estado natu- 
ral influirá sobre las características que refleje de 
su bioma, en particular la presencia de las plan- 
tas y los animales esperados. 

Autoevaluación 

1. c 2. c 3. d 4. a 5. d 

6. b 7. d 8. d 9. e 10. a 

CAPÍTULO 51 

Evaluación de conceptos 51-1 

1 . Respuesta de muestra: ^Cómo produce el sonido 
la ardilla (próxima)? ^El comportamiento cam- 
bia durante el desarrollo de la ardilla (próxima)? 
^Emite otra especie de ardilla relacionada soni- 
dos similares (final)? ^Cómo afecta el sonido la 
aptitud reproductiva de la ardilla (final)? 

2. Es un ejemplo de un patrón de acción fija. La 
explicación próxima podría ser que el movi- 
miento delicado para recuperar el huevo depen- 
de dei estímulo senal de un objeto situado fuera 
dei nido y el comportamiento debe completarse 
una vez que se inició. La explicación final podría 
ser que el hecho de que los huevos permanezcan 
en el nido aumenta la probabilidad de producir 
descendientes sanos. 

Evaluación de conceptos 51-2 

1 . Todas las concluctas reciben tanto influencias de 
la “naturaleza” (genes) como de la “crianza” 
(ambiente), aunque algunas conductas presen- 
tan componentes genéticos o ambientales más 
intensos. 

2. Respuesta de muestra: en el ejemplo de la criso- 
pa verde, los investigadores aislaron descendien- 
tes híbridos de dos crisopas que producían can- 
ciones distintas para eliminar el componente 
ambiental (de aprendizaje) y demostrar la base 
genética de la canción en el híbrido. 


Evaluación de conceptos 51-3 

1. Si se emplean regias generales para aprender las 
relaciones espaciales, se reducen los detalles que 
deben memorizarse para volver a localizar obje- 
tos importantes. 

2. La dieta (como por ejemplo, en el caso de D. 
mojavensis , en el que la elección de la pareja rea- 
lizada por las hembras depende dei medio en el 
que se alimentan las larvas), el ambiente social 
(como en el estúdio de la conducta agresiva, en 
el que ratones criados por padres sustitutos 
adoptan algunas conductas de la especie de los 
padres sustitutos' 1 y el aprendizaje (en el que 
los animales modihcan su conducta en función 
de experiencias específicas). 

3. La selección natural tendería a favorecer la con- 
vergência en el patrón de colores debido a que 
cuando un depredador aprenda a asociar un 
patrón particular con una picadura o un sabor 
desagradable, evitará a otros indivíduos con el 
mismo patrón de colores, mdependientemente 
de la especie. 

Evaluación de conceptos 51-4 

1. Dado que esta variación geográfica se asocia con 
diferencias en la disponibilidad de presas en los 
dos ambientes donde viven las culebras podría- 
mos pensar que las serpientes con características 
que les permiten alimentarse de gran cantidad 
de presas en su ambiente local logran mayor 
supervivencia y êxito reproductivo y, por tanto, 
la selección natural habría participado en las 
conductas de forrajeo divergentes. 

2. Para demostrar que sus diferencias en la agresi- 
vidad se deben a la diversidad genética entre las 
poblaciones. 

3. Berthold y col. llegaron a la conclusión de que la 
orientación de la migración en las currucas capi- 
rotadas posee una base genética porque la pro- 
génie de las aves procedentes de Gran Bretana y 
de Alemania que nació en el laboratorio mostro 
diferencias en las orientaciones migratórias. 
Además, las currucas capirotadas que migran 
hacia el oeste parecen haber surgido hace alre- 
dedor de 50 anos. 

Evaluación de conceptos 51-5 

1. La certeza de la patemidad es mayor con la 
fecundación externa. 

A 2. La teoria dei forrajeo óptimo predice que el vena- 
•V do cola negra o bura forrajea de una forma que 
incorpora el riesgo de depredación de la misma 
> manera que el beneficio de la disponibilidad de 
alimentos. Esto explica la razón por la cual pese 
a que los alimentos son un poco menos abun- 
dantes en las áreas abiertas que en los bordes o 
en el interior de la selva, el venado bura se ali- 
menta con mayor frecuencia en las áreas abier- 
tas, donde el riesgo de ser devorado por los leo- 
nes de montaria es significativamente menor. 

3. Si la hembra elige una pareja sana, aumenta la 
probabilidad de que su progenie herecle algunos 
de estos genes sanos y de esta manera pueda 
sobrevtvtr y reproducirse además de favorecer a 
la especie cuando sus hijos sean elegidos por 
hembras en la siguiente generación. 

Evaluación de conceptos 51-6 

1. El aumento dei êxito reproductivo en indivíduos 
relacionados que comparten muchos genes con 
el indivíduo altruísta, incluso genes asociados 
con el altruísmo. 

2. El altruísmo recíproco, esto es, el intercâmbio de 


Apêndice A 


Respuestas 


Respuestas 


conductas útiles por comportamientos similares 
en el futuro, puede explicar las conductas coo- 
perativas entre animales no relacionados, aun- 
que, a menudo, el comportamiento también 
produce algún beneficio para el benefactor. 

3. Sí, porque la conducta de los padres de estos 
ratones cambia el comportamiento paterno futu- 
ro de la progenie y, entonces, las modificaciones 
en la conducta producidas por el intercâmbio de 
padres podrían transmitirse a través de la heren- 
cia cultural. 


Autoevaluación 

1. d 2. d 3. d 

6. a 7. d 8. c 

CAPÍTULO 52 


4. a 
9. b 


5. c 
10. c 


| Evaluación de conceptos 52-1 

1. Las especies territoriales suelen tener un patrón 
de dispersión uniforme porque las interacciones 
entre los individuos mantienen un espacio cons- 
tante entre ellos. Las especies que viven en ban- 
dadas suelen formar grupos porque la mayoría 
de los individuos vive en algún grupo (bandada 
o rebano). 

2. Una curva de supemvencia tipo III, porque es 
probable que sobrevivan muy pocas crias. 

3. 0,5; se divide el número medio de hembras en 
una camada por el tamano medio de las camadas 
en cada grupo etário cuando se produce la 
reproducción y se obtiene un promedio. 

Evaluación de conceptos 52-2 

1. La corriente constante proveniente dei manan- 
tial. Cuando las condiciones físicas son más 
constantes y las poblaciones son más estables 
(tienen más probabilidades de competir por los 
recursos), las crias más grandes y con mayor 
cantidad de provisiones adecuadas tienen más 
probabilidades de sobrevivir. 

Evaluación de conceptos 52-3 

1. Aunque r max es constante, N (el tamano de la 
población) aumenta. Si se aplica r max a un N cada 
vez mayor, el crecimiento de la población (r müX N) 
aumenta de forma aguda y produce una curva 
en forma de J. 

2. En la isla nueva. Las primeras plantas que halla- 
ron un ambiente adecuado en la isla poseen gran 
cantidad de espacio, nutrientes y luz. En la selva 
tropical, la competência entre las plantas para 
obtener recursos es intensa. 

Evaluación de conceptos 52-4 

1. Cuando N (tamano de la población) es pequeno, 
relativamente pocos individuos tienen descen- 
dência. Cuando N es grande, cerca de la capaci- 
dad de carga, el crecimiento por cabeza es rela- 
tivamente escaso porque está limitado por la dis- 
ponibilidad de recursos. La parte más aguda de 
la curva de crecimiento logístico representa una 
población con bastantes individuos en vias de 
reproducción pero que no han alcanzado aún la 
capacidad de carga. 

Evaluación de conceptos 52-5 

1 . La competência por los recursos y el espacio pue- 
den ejercer impactos negativos sobre el creci- 
miento de la población, al limitar el rendimien- 
to reproductivo. Las enfermedades que se trans- 
miten con mayor facilidad en las poblaciones 
con mayor densidad pueden ejercer una retroa- 


limentación negativa sobre el aumento dei tama- 
no de las mismas. Algunos depredadores se ali- 
mentan, principalmente, de especies con mayor 
densidad poblacional porque son más fáciles de 
hallar que los miembros de poblaciones de pre- 
sas menos abundantes. En las poblaciones con 
mayor densidad se pueden acumular desechos 
metabólicos tóxicos que pueden envenenar a los 
individuos. 

Evaluación de conceptos 52-6 

1. Una distribución etaria con base amplia, con una 
cantidad desproporcionada de jóvenes, determi- 
na un crecimiento continuo de la población 
cuando estos individuos comienzan a reprodu- 
cirse. En cambio, una distribución etaria distri- 
buida de forma más regular predice un tamano 
de población más estable. 

2. La capacidad de carga es la cantidad sustentable 
de personas que pueden mantenerse con los 
recursos disponibles de un país. La capacidad 
ecológica es la verdadera base de recursos dei 
país, medida en hectáreas por persona. La hue- 
11a ecológica es el consumo real de recursos dei 
país, que también se expresa en hectáreas por 
persona. Un país supera su capacidad de carga si 
su huella es mayor que su capacidad ecológica. 

Autoevaluación 

1. c 2. c 3. c 4. d 5. b 

6. e 7. c 8. d 9. c 10. d 

CAPÍTULO 53 

Evaluación de conceptos 53-1 

1 . La competência interespecífica tiene efectos 
negativos sobre ambas especies (-/-). En la pre- 
dación, la población predadora se beneficia a 
expensas de la población presa (+/-). El mutua- 
lismo es una simbiosis en la que ambas especies 
se benefician (+/+). 

2. Una de las especies competidoras se extinguirá 
localmente, porque el competidor más eficiente 
tendrá más êxito reproductivo. 

3. No. La coevolución implica respuestas adaptati- 
vas de ambas especies entre sí. En el mimetismo 
batesiano, la especie modelo no se adapta a los 
câmbios de la especie mimetizada. 

Evaluación de conceptos 53-2 

1. La riqueza de especies es el número de especies 
de una comunidad. La abundancia relativa es la 
proporción de la comunidad representada por 
las distintas especies. En comparación con una 
comunidad que tiene una proporción alta de 
una especie, una comunidad con proporciones 
más parecidas se considera más diversa. La 
mayor riqueza de especies y la distribución más 
similar de la abundancia de las mismas contri- 
buyen a una mayor diversidad de especies. 

2. La hipótesis energética sugiere que la longitud de 
una cadena alimentaria está limitada por la ine- 
ficiência de la transferencia de energia a lo largo 
de la misma. La hipótesis de estabilidad dinâmi- 
ca propone que las cadenas alimentarias largas 
son menos estables que las cadenas cortas. La 
hipótesis energética predice que las cadenas ali- 
mentarias serán más largas en hábitats con 
mayor productividad primaria. La hipótesis de 
estabilidad dinâmica predice que las cadenas ali- 
mentarias serán más largas en ambientes más 
predecibles. 


j 


3. La especie dominante ejerce mayor efecto sobre 
la comunidad debido a su abundancia o a su 
mayor biomasa. Las especies clave ejercen un 
fuerte control sobre la estructura de la comuni- 
dad debido a su papel ecológico. 

4. En el control descendente, los organismos con- 
sumidores controlan la estructura de la comuni- 
dad, en particular, la abundancia de productores 
primários. En el control ascendente, los factores 
ambientales, como los nutrientes y la humedad, 
controlan a los productores primários. 

Evaluación de conceptos 53-3 

1 . Los niveles altos de perturbación son tan daninos 
que eliminan muchas especies de la comunidad, 
que queda dominada por pocas especies tole- 
rantes. Los niveles bajos de perturbación permi- 
ten que las especies que son competitivas y 
dominantes excluyan a las otras de la comuni- 
dad. En cambio, un nivel moderado de pertur- 
bación puede facilitar la coexistência de más 
especies en una comunidad porque evita que las 
especies que son competitivas y dominantes se 
vuelvan abundantes y eliminen a otras especies 
de la comunidad. 

2. En la sucesión primaria hay ausência de suelo 
inicial. Al comienzo de la sucesión secundaria 
existe suelo. 

3. Las primeras especies de la sucesión pueden faci- 
litar la llegada de nuevas especies de muchas 
maneras, entre ellas, aumentando la fecundidad 
o la capacidad de retener agua dei suelo o prote- 
giendo a las semillas dei viento y de la luz solar 
intensa. 

Evaluación de conceptos 53-4 

1 . Una zona más extensa tendrá mayor número de 
especies porque incluirá una mayor diversidad 
de hábitats. 

2. Los ecólogos proponen que la mayor riqueza de 
especies de las zonas tropicales se debe a su his- 
toria evolutiva más larga y a que reciben mayor 
cantidad de energia solar y de agua. 

3. La inmigración de especies hacia las islas dismi- 
nuye con la distancia de ésta al continente y 
aumenta con la superficie de la isla. La extinción 
de especies es menor en islas más grandes y en 
islas menos aisladas. El número de especies en 
una isla está determinado por la diferencia entre 
las tasas de inmigración y de extinción. Por lo 
tanto, el número de especies será mayor en las 
islas más grandes cercanas al continente y menor 
en islas pequenas alejadas dei continente. 


•i 

^‘Evaluación de conceptos 53-5 
A 1. La hipótesis individualista de la comunidad pro- 
pone que las comunidades son una combinación 
de especies distribuidas en forma independiente 
unas de otras a lo largo de gradientes ambienta- 
les. Esta hipótesis se relaciona con el modelo de 
redundância, más reciente, que propone que la 
mayoría de las especies de una comunidad no 
están estrechamente asociadas entre sí. La hipó- 
tesis integrada propone que las comunidades 
son uniones de especies interdependientes muy 
integradas entre sí. Esta idea se retoma en el 
modelo de remache. 


Autoevaluación 

1. c 2. d 3. b 

6. c 7. b 8. d 


4. c 
9. b 


5. d 
10. c 
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CAPÍTULO 54 

Evaluación de conceptos 54-1 

1. La energia pasa (fluye) a través dei ecosistema, 
ingresa como luz solar, se desplaza como trans- 
ferencia de energia química en la cadena alimen- 
taria y sale dei ecosistema como calor. No se 
recicla dentro dei ecosistema. 

2. La segunda ley establece que en cualquier trans- 
ferencia o transformación de energia, parte de la 
energia se disipa al medio ambiente en forma de 
calor. Este “escape” de energia de un ecosistema 
se compensa por el influjo continuo de radiación 
solar, de lo contrario, la energia dei ecosistema 
se agotaría. 

3. Los detritívoros son esenciales para el reciclaje de 
los nutrientes porque descomponen las sustan- 
cias orgânicas y devuelven elementos químicos 
vitales al ambiente en forma de sustancias inor- 
gânicas. Son también eslabones clave entre los 
productores primários y los consumidores. 

Evaluación de conceptos 54-2 

1. Solo una pequena fracción de la radiación solar 
impacta en los organismos fotosintéticos, y solo 
una parte de esa fracción tiene una longitud de 
onda adecuada para la fotosíntesis. De esa radia- 
ción, solo una parte se convierte en energia quí- 
mica por acción de los organismos fotosintéti- 
cos. 

2. Manipulando los factores de interés, como la dis- 
ponibilidad de la luz, la disponibilidad de los 
nutrientes o de la humedad dei suelo, y regis- 
trando las respuestas de los productores prima- 
rios. 

3. Porque el océano abierto cubre una gran propor- 
ción de la superfície de la Tierra 

4. La producción primaria neta refleja la pérdida de 
sustancias orgânicas debido a la respiración 
celular de los productores primários. 


Evaluación de conceitos 54-3 

1. 20 J; 40% 

2. Los organismos descomponedores (detritívoros) 
consumen la mayor parte de lo que dejan los 
herbívoros. 

3. En la mayoría de los ecosistemas, los mayores 
productores representan la mayor parte de la 
biomasa, como en el caso de las plantas en los 
ecosistemas terrestres. Sin embargo, en algunos 
ecosistemas, como los ecosistemas acuáticos 
mantenidos por el fitoplâncton que se reprodu- 
ce rápidamente, una cosecha en pie relativamen- 
te pequena de productores primários puede 
mantener a una biomasa mucho mayor de con- 
sumidores primários. En estos casos, la pirâmide 
de biomasa es mayor en su cima, mientras que la 
pirâmide de producción es mayor en su base. 


Evaluación de conceptos 54-4 

1. Para el ciclo dei carbono, por ejemplo: 


co 2 

atmosférico 


Fotosíntesis 


Biomasa vegetal 


Respiración 

celular \ 

(descomponedores) 1 Consumo 

Biomasa Biomasa de herblVoros 

dedescomponedores 


Muerte y descomposición 

Ciclo de un átomo de carbono 


Evaluación de conceptos 54-5 

1. El agregado de nutrientes produce un aumento 
explosivo de la población de algas y de organis- 
mos que se alimentan de ellas. El aumento de la 
respiración por las algas, los consumidores y los 
detritívoros produce una disminución dei oxige- 
no dei lago, necesario para la supervivencia de 
los peces. 

2. Al no haber árboles que asimilen minerales dei 
suelo para su crecimiento, los minerales drenan 
hacia los recursos de agua cercanos y los conta- 
minam 

3. De niveles tróficos inferiores, porque la magnifi- 
cación biológica aumenta la concentración de 
tóxicos en los niveles superiores. 

4. El deshielo de estos sólidos congelados podría 
producir la descomposición de las sustancias 
orgânicas, lo que llevaría a un aumento dei dió- 
xido de carbono en la atmosfera. 

Autoevaluación 

l.c 2.e 3. d 4.e 5. d 

6.a 7.b 8.c 9. d 10.c 

CAPÍTULO 55 

Evaluación de conceptos 55-1 

1. Además de la desaparición de especies, la crisis 
de biodiversidad comprende la pérdida de diver- 
sidad genética en las poblaciones y las especies, 
y la degradación de ecosistemas enteros. 

2. La destrucción dei hábitat, como la deforesta- 
ción, la canalización de rios o la conversión de 
ecosistemas naturales para la agricultura o el 
desarrollo de ciudades, despoja a las especies 
de lugares de residência. Las especies introdu- 
cidas, que son transportadas por los seres 
humanos a regiones fuera de su hábitat origi- 
nal, donde no son controladas por sus patóge- 
nos o depredadores nativos, a menudo, redu- 
cen los tamanos de las poblaciones de especies 
nativas como consecuencia de la competência 
y la depredación. La sobreexplotación redujo 
las poblaciones de plantas y animales o las 
condujo a la extinción. La alteración de las 
redes de interacción, como las alimentícias o 
de mutualismo, amenaza a las especies que 
dependen de interacciones, como la poliniza- 
ción, para su supervivencia. 

3. Los benefícios de la biodiversidad para los seres 
humanos comprenden el empleo potencial de la 
diversidad genética para mejorar las calidades de 
los cultivos; la capacidad de las especies amena - 
zadas de proporcionar alimento, fibras o fárma- 
cos para el consumo humano y los servicios dei 
ecosistema. 

Evaluación de conceptos 55-2 

1 . La menor diversidad genética disminuye la capa- 
cidad de evolución de la población frente al 
cambio. 

2. El enfoque de población pequena se centra en las 
intervenciones que aumentan la diversidad 
genética en poblaciones pequenas y en el incre- 
mento dei tamario efectivo de la población. El 
enfoque de población pequena destaca la mejo- 
ra de las condiciones ambientales, como la des- 
trucción dei hábitat, la contaminación o la 
sobreexplotación, que pueden ser la fuente de la 
disminución de la población. 

3. El tamano efectivo de una población casi siem- 
pre es menor que el tamano total de la misma, 
porque el primero se basa sólo en la cantidad 


de machos y hembras que realmente se repro- 
ducen. 

Evaluación de conceptos 55-3 

1. Un área pequena que sostiene una cantidad 
excepcionalmente importante de especies endé- 
micas, así como una cantidad desproporcionada 
de especies en peligro y amenazadas. 

2. Las reservas biológicas pueden proporcionar 
recursos regulares de productos forestales, agua, 
energia hidroeléctrica, oportunidades educativas 
e ingresos dei ecoturismo. 

3. Los corredores de los hábitats pueden aumentar 
la tasa de movimiento entre parches de hábitat y, 
por tanto, la tasa dei flujo genético entre pobla- 
ciones. Sin embargo, los corredores también 
pueden acelerar la transmisión de enfermedades 
en algunas especies en peligro. 

Evaluación de conceptos 55-4 

1. En muchas situaciones, el dano ecológico es 
reversible, y los conceptos de ecologia pueden 
utilizarse para acelerar la recuperación dei eco- 
sistema. Sin embargo, cada caso es único y los 
ecólogos de restauración deben continuàr expe- 
rimentando con soluciones mientras aplican lo 
que aprendieron de los êxitos y los fracasos. 

2. La biorremediación emplea organismos vivos, 
generalmente bactérias, hongos o plantas, para 
desintoxicar o eliminar contaminantes de los 
ecosistemas. El incremento biológico utiliza 
organismos, como plantas que fyan nitrógeno, 
para agregar materiales esenciales a los ecosiste- 
mas degradados. 

Evaluación de conceptos 55-5 

1. El desarrollo sostenible es un enfoque para el 
desarrollo que trabaja hacia la prosperidad a 
largo plazo de las sociedades humanas y de los 
ecosistemas que las sostienen, que requiere la 
vinculación de las ciências biológicas con las 
ciências sociales, la economia y las humanida- 
des. 

2. La biofilia, nuestro sentido de conexión con la 
naturaleza y otras formas de vida, puede servir 
como motivación importante para el desarrollo 
de una ética ambiental que decide no permitir 
la extinción de especies ni la destrucción de 
ecosistemas. Esta ética es necesaria si quere- 
mos ser guardianes atentos y eficaces dei 

^ ambiente. 

* f 

Xiitoevaluación 

4*r l.c 2. b 3. d 4. d 5. d 

* 6. e 7. b 8. c 9. a 10. b 
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Factor de conversión Factor de conversión 
entre el sistema entre el sistema 


Medida 

Unidad y abreviatura 

Equivalente métrico 

métrico y el inglês 

inglês y el métrico 

Longitud 

1 kilometro (km) 

= 1 000 (10 3 ) metros 

1 km = 0,62 milla 

1 milla = 1,61 km 


1 metro (m) 

= 100 (1 0 2 ) centímetros 
= 1 000 milímetros 

1 m = 1 ,09 yarda 
1 m = 3,28 pies 
1 m = 39,37 pulgadas 

1 yarda = 0,914 m 
1 pie = 0,305 m 


1 centímetro (cm) 

1 milímetro (mm) 

1 micrómetro (fim) 

(antes denominado micrón, p) 

1 nanómetro (nm) 

(antes denominado milimicrón, mp) 
1 angstrom (Á) 

= 0,01 (10~ 2 ) metros 

= 0,001 (10~ 3 ) metros 
= 10 -6 metros (ICE 3 mm) 

= 10~ 9 metros (ICE 3 pm) 

= ICE 10 metros (10^ pm) 

1 cm = 0,394 pulgada 
1 mm = 0,039 pulgada 

1 pie = 30,5 cm 
1 pulgada = 2,54 cm 

Superfície 

1 hectárea (ha) 

= 10 000 metros cuadrados 

1 ha = 2,47 acres 

1 acre = 0,405 ha 


1 metro cuadrado (m 2 ) 

= 10 000 centímetros cuadrados 

1 m 2 = 1,196 yarda cuadrada 
1 m 2 = 10,764 pulgadas cuadradas 

1 yarda cuadrada = 0,8361 m 2 
1 pie cuadrado = 0,0929 m 2 


1 centímetro cuadrado (cm 2 ) 

= 100 milímetros cuadrados 

1 cm 2 = 0,155 pulgada cuadrada 

1 pulgada cuadrada = 6,4516 cm- 

Masa 

1 tonelada métrica (t) 

= 1 000 kilogramos 

1 t = 1,103 tonelada 

1 toneladas = 0,907 t 


1 kilogramo (kg) 

= 1 000 gramos 

1 kg = 2,205 libras 

1 libra = 0,4536 kg 


1 gramo (g) 

1 miligramo (mg) 

1 microgramo (pg) 

= 1 000 miligramos 

= 10 -3 gramos 
= IO -6 gramos 

1 g = 0,0353 onza 
1 g = 15,432 granos 
1 mg = aproximadamente 
0,015 grano 

1 onza = 28,35 g 

Volumen 

1 metro cúbico (m 3 ) 

= 1 000 000 centímetros 

1 m 3 = 1,308 yarda cúbica 

1 yarda cúbica = 0,7646 m 3 

(sólidos) 

1 centímetro cúbico 
(cm 3 o cc) 

1 milímetro cúbico (mm 3 ) 

cúbicos 

1 m 3 = 35,315 pies cúbicos 

1 pie cúbico = 0,0283 m 3 


= 1CH 5 metros cúbicos 

= ICE 9 metros cúbicos 
(ICE 3 centímetros cúbicos) 

1 cm 3 = 0,061 pie cúbico 

1 pulgada cúbica = 16,387 cm' 

• 

Volumen 

1 kilolitro (kL) 

= 1 000 litros 

1 kL = 264,17 galones 

1 galón = 3,785 L 

(líquidos 
y gases) 

1 litro (L) 

= 1 000 mililitros 

1 L = 0,264 galón 
1 L = 1,057 cuarto de galón 

1 cuarto de galón = 0,946 L 


1 mililitro (mL) 

1 microlitro (pL) 

= ICE 3 litros 
= 1 centímetro cúbico 

= IO -6 litros (ICE 3 mililitros) 

1 mL = 0,034»q$za fluida 
1 mL = aproximadamente 
V 4 cucharada de té 
1 mL = aproximadamente 
15-16 gotas (gts.) 

1 cuarto = 946 mL 
1 pinta = 473 mL 
1 onza fluida = 29,57 mL 
1 cucharada de té = aproximada- 
mente 5 mL 

Tiempo 

1 segundo (s) 

1 milisegundo (ms) 

= 1/60 minutos 
= 10~ 3 segundos 



Temperatura 

Grados Celsius (°C) 

[El cero absoluto, que representa el 
cese dei movimiento de todas las 


°F = % °C + 32 

°C = V 9 (°F - 32) 


moléculas, es -273 °C La escala 
Kelvin (K), que tiene la misma mag- 
nitud de grados que la escala 
Celsius, ubica su valor de cero en el 
cero absoluto. Por tanto, 0 °K = 
-273 °C] 
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Fuente de electrones 

. . 

‘ j:h' í- 

Condensador 

Material 

Objetivo 

imagen intermedia 

o-, 

EL 

íj 

o 

w 

■ s 

Proyector 


Ojo 


Binoculares 


Imagen final en una 
placa fotográfica o 
en una pantalla 



Microscopio óptico 

En la microscopia óptica se enfoca la luz en el material a evaluar 
a través de un condensador de vidrio; luego la imagen se ampli- 
fica cuando atraviesa el objetivo y el ocular para proyectarse en 
el ojo o sobre una placa fotográfica. 


Microscopio electrónico 

En la microscopia electrónica se emplea un haz de electrones (en 
la parte superior dei microscopio) en lugar de luz y electromag- 
netos en lugar de lentes de vidrio. El haz de electrones se enfoca 
sobre el material a estudiar a través de un condensador; la ima- 
gen se amplifica al atravesar el objetivo y el proyector para pro- 
yectarse en una pantalla o en una placa fotográfica. 


t 
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Clasificación de la vida 


; Este apêndice presenta una clasificación taxonómica de los gru- 
pos principales de organismos existentes que se comentaron en 
este libro; no se incluyen todos los filos. La clasificación que se 
presenta aqui se basa en el sistema de tres dominios, que asigna 
los dos grupos principales de procariontes, arqueas y bactérias, a 
dominios separados (con los eucariontes que constituyen el ter- 
cer dominio). Esta clasificación contrasta con el sistema tradicio- 
nal de cinco reinos, que agrupa a todos los procariontes en un 
solo reino, Monera (véase cap. 26). 


En la unidad cinco de este libro se comentaron vários esquemas 
de clasificación alternativos. La desorganización taxonómica se 
asocia con debates relacionados con la cantidad y los limites de 
los reinos. En esta revisión los asteriscos (*) indican “reinos can- 
didatos”, que corresponden a los ciados mayores de procariontes 
y protistas que muchos científicos defensores de la biologia de 
sistemas han elevado al nivel de reino. Otro debate se asocia con 
la relación entre las jerarquias de la clasificación de Linneo y los 
hallazgos dei análisis cladista moderno. Las dagas (T) indican los 
filos que se reconocen en la actualidad y que algunos defensores 
de la biologia de sistemas consideraban parafiléticos. 



DOMINIO ARCHAEA 

* Reino Euryarchaeota 
*Reino Crenarchaeota 

* Reino Korarchaeota 
*Reino Nanoarchaeota 



DOMINIO BACTÉRIA 

* Reino Proteobac teria 
*Reino Bactéria Grampositivas 

* Reino Cyanobacteria 

* Reino Spirochetes 
*Reino Chlamydia 



DOMINIO EUKARYA 

El esquema de clasificación en cinco rei- 
nos une a todos los eucariontes denomi- 
nados protistas en forma general en un 
solo reino, Protista. En este libro se 
adopta el argumento cladista que propo- 
ne dividir a los protistas en vários “reinos 
candidatos” (*). Esta revisión también 
abarca algunos grupos de protistas de 
filogenia algo incierta (véase cap. 28 ). 

*Reino Parabasala (parabasálidos) 

*Reino Diplomonadida 

(diplomónadas) 

*Reino Euglenozoa 

Filo Euglenophyta (euglénidos) 

Filo Kinetoplastida 
(cinetoplástidos) 

* Reino Alveolata 

Filo Dinoflagellata 
(dinoflagelados) 

Filo Apicomplexa 
(apicomplexos) 

Filo Ciliophora (ciliados) 


* Reino Stramenopila 

Filo Phaeophyta (algas marrones) 

Filo Oomycota (mohos acuáticos, 
mohos mucilaginosos) 

Filo Chrysophyta (algas doradas) 

Filo Bacillariophyta (diatomeas) 

* Reino Rodophyta (algas rojas) 

* Reino Chlorophyta (algas verdes: 
clorofitos y carofíceas, que algunos 
biólogos ubican en la actualidad con 
las plantas en el reino Viridiplantae) 

4 . 

% 

- * Reino Amoebozoa 

A Filo Myxogastrida 

(mohos dei limo plasmodios) 

Filo Dictyostelida 
(mohos mucosos celulares) 

Filo Gymnamoeba 
(gimnamebas o “amebas desnudas"'' 
Filo Entamoeba (entamoebas) 

Protistas con afinidades filogenéticas 
no tan seguras: 

Filo Radiolaria (radiolarios) 

Filo Foraminifera (foraminíferos) 
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Reino Plantae 

Filo Hepatophyta (hepáticas) 

Filo Anthocerophyta (antoceros) 
Filo Bryophyta (musgos) 

Filo Lycophyta (licofitos) 

Filo Pterophyta (helechos, cola de 
caballo, helechos en cepillo) 
Filo Ginkgophyta (ginkgo) 

Filo Cycadophyta (cícadas) 

Filo Gnetophyta (gnetáceas) 

Filo Coniferophyta (coníferas) 

Filo Anthophyta (plantas 
fanerógamas) 


' Briófitas 

► (plantas no 
vasculares) 

► Plantas vasculares 
„ sin semillas 


Gimnospermas 


| Angiospermas 


Plantas 

con 

semillas 


Reino Fungi 

TFilo Chytridiomycota (quitridios) 
tFilo Zygomycota (zigomicetos) 

Filo Glomeromycota (glomeromicetos) 

Filo Ascomycota (hongos con forma de saco) 
Filo Basidiomycota (hongos en form de clava) 


Reino Animalia 

tFilo Porifera (esponjas) 

Filo Cnidaria (cnidarios) 

Clase Hydrozoa (hidrozoos) 

Clase Scyphozoa (medusas) 

Clase Cubozoa (cubomedusas y avispa de mar) 
Clase Anthozoa (anémonas de mar y la mayoría de 
los corales) 

Filo Placozoa (placozoos) 

Filo Kinorhyncha (quinorrincos) 

Filo Platyhelminthes (platelmintos) 

Clase Turbellaria (gusanos planos de vida libre) 
Clase Trematoda (trematodos) 

Clase Monogenea (monogéneos) 

Clase Cestoda (tenias) 




Lofoforados 


Filo Nemertea (gusanos proboscidios) 

Filo Ectoprocta (ectoproctos) 

Filo Phoronida (foronídeos) 

Filo Brachiopoda (braquiópodos) 

Filo Rotifera (rotlferos) 

Filo Mollusca (moluscos) 

Clase Polyplacophora (quitones) 

Clase Gastropoda (gasterópodos) 

Clase Bivalvia (moluscos bivalvos) 

Clase Cephalopoda (cefalópodos) 

Filo Acanthocephala (acantocéfalos o gusanos de cabeza 
espinosa) 

Filo Ctenophora (ctenóforos) 

Filo Loricifera (loricíferos) 

Filo Priapula (priapúlidos) 

Filo Annelida (anélidos o gusanos segmentados) 

Clase Oligochaeta (oligoquetos) 

Clase Polychaeta (poliquetos) 

Clase Fürudinea (sanguijuelas) 

Filo Nematoda (nematodos o gusanos redondos) 

Filo Arthropoda (esta clasificación agrupa a los 
artrópodos en un solo filo, pero algunos zoólogos 
contemporâneos los dividen en vários filos) 

Subfilo Cheliceriformes (cangrejos herradura, arácnidos) 
Subfilo Myriapoda (milpiés, cienpiés) 

Subfilo Hexapoda (insectos, colémbolos) 

Subfilo Crustacea (crustáceos) 

Filo Cycliophora (cicliofóros) 

Filo Tardigrada (tardígrados) 

Filo Onycophora (peripatos) 

Filo Hemichordata (hemicordados) 

Filo Equinodermata (equino dermos) 

Clase Asteroidea (estrellas de mar) 

Clase Ophiuroidea (ofiuros) 

Clase Echinoidea (erizos de mar y dolar de arena o 
galletas de mar) 

Clase Crinoidea (lirios de mar) 

Clase Concentricycloidea (margaritas de mar) 

Clase Holothuroidea (pepinos de mar) 

Filo Chordata (cordados) 

Subfilo Urochordata (urocordados: tunicados) 

Subfilo Cephaloçbordata (cefalocordados: anfioxos) 
Subfilo Craniata feraneados) 

Clase Myxini (mixinoideos o mixinos) 

Clase Cephalaspidomorphi (lampreas) 

Clase Chondrichthyes (tiburones, rayas, 
quimeras) 

Clase Actinopterygii (peces de aleta radiada) 

Clase Actinistia (celecantos) 

Clase Dipnoi (peces pulmonados) 

Clase Amphibia (anfibios) 

Clase Reptilia (tuátara, lagartos, víboras, 
tortugas, cocodrilos, aves) 

Clase Mammalia (mamíferos) 


\ 


) Vertebrados 
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Orton/Photographers Choice; 1-3-5 Carol Fuegi/CORBIS; 1-3-6 Photodisc; 1-3-7 
Jeremy Burgess/SPL/Photo Researchers; 1-3-8 Manfred Kage/Peter Amold; 1-3-9 E. 
H. Newcomb y WP Wergin/Biological Photo Service; 1-3-10 Benjamin Cummins; 

1- 4 Photodisc; 1-5 ambas Conly Rieder; 1-6 Camille Tokerud/Stone; 1-7 
Photodisc; l-8a S. C. Holt, University of Texas Health Center/Biological Photo 
Service; l-8b D. W. Fawcet/Visuals Unlimited; 1-9 David Parker/SPL/Photo 
Researchers; 1-13 Charles H. Phillips; 1-15-1 Oliver Meckes/Nicole Ottawa/Photo 
Researchers; 1-15-2 Ralph Robinson/Visuals Unlimited; 1-15-3 D. P Wüson/Photo 
Researchers; 1-15-4 Konrád Wothe/Mmden Pictures; 1-15-5 Peter Lilja/Taxi; 1-15- 
6 Anup Shah/Nature Picture Libraiy; l-16a WG/SPL/Photo Researchers; l-16b 
O MIKRO N/Photo Researchers; 1-1 6c W L. Dender, University of Kansas 
Biological Photo Services; 1-17 Mike Hettwer; 1-18 American Museum of Natural 
History; 1-1 9a Hal Horwitz, CORBIS l-19b-c Dorling Kindersley; 1-22 Dorling 
Kindersley; l-24a Karl Ammann/CORBIS; l-24b Dorling Kindersley; l-26a Hans 
Pfletschinger/Peter Amold; l-26b John Alcock/Visuals Unlimited; í-27a Breck P 
Kent; 1-2 7b E. R. Degginger/Photo Researchers; 1-28 ambas David Pfennig: 1-31 
Don Hammerman/NYU ; 1-32 Stone; Cuadro 1-1 izquierda D. W Fawcett/Visuals 
Unlimited; Cuadro 1-1 derecha S. C. Holt University of Texas Health 
Center/Biological Photo Service; Cuadro 1-2 Photodisc; Cuadro 1-5 Photodisc; 
Cuadro 1-6 Michael y Patrícia Fogden/CORBIS; Cuadro 1-7 izquierda Hal 
Horwitz, CORBIS; Cuadro 1-7 derecha Dorling Kindersley; Cuadro 1-9 Dorling 
Kindersley; Cuadro 1-10 Karl Ammann/CORBIS; Cuadro 1-11 Stone 

Capítulo 2 

2- 1 Thomas Eisner; 2-2 izquierda Chip Clark; 2-2 centro y derecha Benjamin 
Cummins; 2-3a Grant Heilman Photography; 2-3b Ivan Polunin/Bruce Coleman, 

2- 5 Terraphotographics/Biological Photo Service; 2-6 CTI; 2-14 Benjamin 
Cummings; gecko p40 Dorling Kindersley; 2-18 Runk/Schoenberger/Grant 
Heilman Photography, polilla p44 E. R. Degginger/Color-Pic 

Capítulo 3 

3- 1 NASA; 3-3 izquierda PhotoDisc; 3-3 derecha Richard Kessel y Gene 
Shih/Visuals Unlimiled; 3-4 George Bernard/Animals Animais; 3-5 Flip 
Nicklin/Minden Pictures; 3-9 Oliver Strewe/Stone 

Capítulo 4 

4- 1 Gerry Ellis/Minden Pictures; 4-2 Roger Ressmeyer/CORBIS; 4-6 Manfred 
Kage/Peter Arnold; 4-9 ambas Digital Vision 

Capítulo 5 

5- 1 Lester Lefkowitz/CORBIS; 5-6a John N. A. Lott, McMaster 
University/Biological Photo Service; 5-6b H. Shio y PB. Lazarovv; 5-8 J. 


Litray/Visuals Unlimited; 5-9 izquierda Jeremy Woodhouse/PhotoDisc; 5-9 
derecha T.J. Beveridge/Visuals Unlimited; 5-1 0b F Collet/Photo Researchers; 

5- 10c CORBIS 5-12a Dorling Kindersley; 5-12b Photodisc Green; 5-20 
Wolfgang Kaehler/Liaison; 5-21 ambas Eye of Science/Photo Researchers; 5- 
23 P B. de Sigler Z. Xu, A. L. Horwich y R B. Sigler, Nature (1997) 388:741- 
750. ©1997 Macmillan Magazines, Ltd.; 5-24a Marie Green, University of 
Califórnia, Riverside 

Capítulo 6 

6- 1 Molecular Probes; 6-3a Biophoto Associates/Photo Researchers; 6-3b Ed 
Reschke; 6-3c-d David M. Phillips/Visuais Unlimited; 6-3e Molecular Probes; 
6-3f ambas Karl Garsha; 6-4a-b William L. Dentler, University of 
Kansas/Biological Photo Service; 6-6 S. C. Holt, University of Texas Health 
Center/Biological Photo Service; 6-8 Daniel Friend; 6-10 superior izquierda 
De L. Orei y A. Perelet, Freeze-Etch Histology. (Heidelberg: Springer- 
Verlag,1975) © 1975 Spnnger-Verlag; 6-10 inferior izquierda De A. C. 
Faberge, Cell Tiss. Res. 151 (1974):403. © 1974 Springer-Verlag; 6-10 dere- 
cha U. Aebi y col. Nature 323 (1996):560-564, figure la. Usado con autoriza- 
ción; 6-11 D. W Fawcett/Photo Researchers; 6-12 R. Bolender, D. 
Fawcett/Photo Researchers; 6-13 Don Fawcett/Visuals Unlimited; 6-14a R. 
Rodewald, University of Virginia/Biological Photo Service; 6-14b Daniel S. 
Friend, Harvard Medicai School; 6-15 E. H. Newcomb; 6-17 Daniel S. Frienc. 
Harvard Medicai School; 6-18 W P Wergin y E. H. Newcomb, University of 
Wisconsin, Madison/Biological Photo Service; 6-19 De S. E. Fredrick y E. H. 
Newcomb, The Journal of Cell Biology 43 (1969):343. Proporcionada por E. 
H. Newcomb; 6-20 John E. Heuser, Washington University School of 
Medicine, St. Lous, MO; 6-21 B. J. Schapp et al., 1985, Cell 40:455; Cuadro 
6-1 izquierda Mary Osborn, Max Planck Institute; centro Frank Solomon yj 
Dinsmore, Massachusetts Institute of Technology; derecha Mark S. Ladinsky y 
J. Richard Mclntosh, University of Colorado; 6-22 Kent McDonald; 6-23a 
Biophoto xAssociates/Photo Researchers; 6-23b Oliver Meckes y Nicole 
Ottawa/Photo Researchers; 6-24a OMIKRON/Science Source/Photo 
Researchers; 6-24b-c W L. Dentler, University of Kansas/Biological Photo 
Service; 6-26 De Hirokawa Nobutaka, The Journal of Cell Biology 9- 
(1982):425 con autorización de Copyright de The Rockefeller University Press: 

6- 28 G. E Leedale/Photo Researchers; 6-30 W P Wergin, proporcionada por E 
H. Newcomb; 6-31 superior De Douglas J. Kelly, The Journal of Cell Biology 
28 (1966):51 con autorización de Copyright de The Rockefeller University 
Press; 6-31 centro De L. Orei y A. Perrelet, Freeze-Etch Histology (Heidelbenz 
Spinger-Verlag, 1975) Copyright 1975 Springer-Verlag; 6-31 inferior De C 
Peracchia y A. E Dulhunty, The Journal of Cell Biology 70 (1976): 419 cor. 
autorización de Copyright de The Rockefeller University Press; 6-32 Boehringer 
Ingelheim International GmbH, photo Lennart Nilsson/Albert Bonniers Forlae 
AB, The Body Victorious, # Delacorte Press, Dell Publishing Co., Inc. 

f 

Capítulo 7 * 

7- 4 ambas D. W Fawpett/Photo Researchers; 7-14a-b Cabisco/Visuals 
Unlimited; 7-20 superior R. N. Band y H. S. Pankratz, Michigan State 
University/Biological Photo Service; 7-20 centro D. W. Fawcett/Photo 
Researchers; 7-20 inferior, ambas M. M. Perry y A. B. Gilbert, J. Cell Science 
39 (1979) 257. Copyright 1979 by The Company of Biologists Ltd. 

Capítulo 8 

8- 1 Jean-Marie Bassot/Photo Researchers; 8-2 David W Hamilton/Image Bank: 

8- 3a Joe McDonald/CORBIS; 8-3b Manoj Shah/Stone; 8-4 Brian Capon; 8- 
16a-b Thomas Steitz, Yale University; 8-22 R. Rodewald University of 
Virginia/Biological Photo Service 

Capítulo 9 

9- 1 Frans Lanting/Minden Pictures 

Capítulo 10 

10- 1 Bob Rowan, Progressive lmage/CORBIS; 10-2a Jim Brandenburg/Minden 
Pictures; 10-2b Bob Evans/Peter Amold; 10-2c Michael Abbey/Visuals LJnlimited; 
10-2d Susan Barns; 10-3 centro M. Eitchelberger/Visuals Unlimited; 10-3 infe- 
rior W P Wergin y E. H. Newcomb, University of Wisconsin/Biological Photo 
Service; 10-1 lb Christine L. Case, Skyline College; 10-20a David Muench/COR- 
BIS; 10-20b Dave BartmfFCORBIS 
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Capítulo 11 

11- 1 CrystalGenomics 

Capítulo 12 

12- 1 J. M. Peters; 12-2a Biophoto Associates/Photo Researchers; 12-2b C. R. 
Wyttenback, University of Kansas/Biological Photo Service; 12-2c 
Biophoto/Science Source/Thoto Researchers; 12-3 Cortesia de J. M. Murray 
University of Pennsylvania; 12-4 Biophoto/Photo Researchers; 12-6 todas Conly 
Rieder; 12-7 superior Matthew Schibler, de Protoplasma 137 (1987):29-44; 12- 
7 inferior Richard Mcintosh; 12-9a David M. Phillips/Visuais Unlimited; 12-9b 
Microfotografía de B. A. Palevitz. Cortesia de E. H. Newcomb, University of 
Wisconsin; 12-10 todas Carolina Biological Supply/Phototake; 12-17 Gunter 
Albrecht-Buehler, Northwestern University; 12-1 8a-b Lan Bo Chen; p. 235 
Carolina Biological Supply/Phototake 

Capítulo 13 

13- 1 Getty Images; 13-2 Roland Birke/OKAPLVPhoto Researchers; 13-3 supe- 
rior Veronique Burger/Photo Researchers; 13-3 inferior CNRl/SPL/Photo 
Researchers; 13-11 Carolina Biological/Visuals Unlimited 

Capítulo 14 

14- 1 Bettmann/CORBIS; 14-13 ambas Photodisc; 14-14a, ambas Photodisc; 14- 
14b, ambas Benjamin Cummings; 14-15 Dick Zimmerman/Shooting Star 
International Photo Agency; 14-16 Nancy Wexler, Columbia University; p. 272 
Criador/propietario: Patricia Speciale, fotógrafa: Norma JubinVille 

Capítulo 15 

15- 1 Peter Lichter y David Ward, Science 247 (1990). Copyright 1990 American 
Association for the Advancement of Science; 15-3 Carolina Biological/Visuals 
Unlimited; eromosomas p. 282 Ândrew Syred/Photo Researchers; 15-11 Dorling 
Kindersley; 15-13 Maitín Gallardo, Universidad Austral de Chile; 15-15 izquier- 
da Greenlar/The Image Works; 15-15 derecha CNRl/Science Photo 
Library/Photo Researchers; 15-18 Ken Wagner/Phototake 

Capítulo 16 

16- 1 National Câncer Institute; 16-3 Oliver Meckes/Photo Researchers; 16-6a 
Elliott y Fry. National Portrait Gallery; 16-6b De J.D. Watson, The Double Helix, 
N. Atheneum Press, 1968, p. 215. © 1968 por J. D. Watson. Cortesia de Cold 
Spring Harbor Laboratory Archives; 16-7c Richard Wagner, UCSF Graphics; 16- 
12b De D. J. Burks y P J. Stambrook, The Journal of Cell Biology 77 (1978): 762 
con autorización de Copyright de The Rockefeller University Press. Fotografia 
proporcionada por P J. Stambrook; 16-19 Peter Lansdorp 

Capítulo 17 „ 

17- 1 Harry Noller, UC Santa Cruz, de Science vol. 291, p. 2526; 17-6 Keith V 
Wood; 17-16a Joachim Frank, Howard Hughes Medicai Institute; 17-20 B. 
Hamkalo y O. L Miller (h.); 17-22 Reproducido con autorización de O. L. 
Miller (h.), B. A. Hamkalo y C. A. Thomas (h.), Science 169 (1970):392. 
Copyright © 1970 American Association for the Advancement of Science 

Capítulo 18 

18- 1 Science Photo Library/Photo Researchers; 18-3 Eric Lam, Naohiro Kato y 
Michael Lawton. Programmed cell death, mitochondria and the plant hypersensi- 
tive response. NATURE, vol. 411, 14 junio 2001, fig. 1, p. 849; 18-4a-b, d Robley 
C. Williams, University of Califórnia Berkeley/Biological Photo Service; 18-4c G. 
Murti/Visuals Unlimited; 18-10 todas C. Dauguet/Institute Pasteur/Photo 
Researchers; 18-lla AP World Wide Photos; 18-1 lb Linda Stannard, 
UCT/Science Photo Library/Photo Researchers; 18-12 izquierda Arden Sherf, 
Department of Plant Pathology, Comell University; 18-12 superior derecha 
Wayside/Visuals Unlimited; 18-12 inferior derecha Dennis Mayhew, Califórnia 
Depaitment of Food y Agriculture; 18-17 Dennis Kunkel/Phototake. 

Capítulo 19 

19- 1 Mark B. Roth y Joseph G. Gall, Department of Embryology, Camegie 
Institution; 19-2a superior S. C. Holt, University of Texas, Health Science Center, 
San Antonio/BPS; 19-2a inferior Cortesia de Victoria Foe; 19-2b Barbara 
Hamkalo; 19-2c De J. R. Paulsen y U. K. Laemmli, Cell 12 (1977):817-828; 19- 
2d ambas G. E Bahr/AFIP; 19-15 izquierda Associated Press/Wide World 
Photos; 19-15 derecha Virginia Walbot, Stanford University; 19-17 O. L. Miller 
(h.), Department of Biology, University of Virginia 

Capítulo 20 

20- 1 Incyte Pharmaceuticals, Inc.. Paio Alto, CA. de R. E Service,. Science 
(1998) 282:396-399, con autorización de Science; 20-8 Repligen 
Corporation; 20-14 Incyte Pharmaceuticals. Inc., Paio Alto, CA, de R. E 
Service, Science (1998) 282:396-399, con autorización de Science; 20-17 
Cellmark Diagnostics. Inc., Germantown, MD; 20-18 PPL Therapeutics 


Capítulo 21 

21-1 Walter Gehring; 21-2-1 izquierda N. A. Callow/NHPA/Photo Researchers; 
21-2-1 derecha Brad Mogen/Visuals Unlimited; 21-2-2 izquierda Stanton 
Short/Jackson Laboratory; 21-2-2 centro Dorling Kindersley; 21-2-2 derecha 
Wally Eberhart/Visuals Unlimited; 21-3a Carolina Biological/Visuals Unlimited; 

21- 3b Hans Pfletschinger/Peter Arnold; 21-8 Richard Olsenius/National 
Geographic Image Collection; 21-13 ambas E R. Turner, Indiana University; 21- 
14a ambas Wolfgang Driever; 2 1-1 4b ambas Ru th Lahmann, The Whitehead 
Institution; 21-15 J. E. Sulston y H. R Horvitz, Dev. Biol. 56 (1977).T 10-156; 21- 
17 Gopal Murti/Visuals Unlimited; 21-19 todas Development 127, 5245-5252 
(2000). Mesenchymal cells engulf and clear apoptotic footplate celis in macrop- 
hageless PU. 1 null mouse embryos. William Wood, Mark Turmaine, Roberta 
Weber, Victoria Camp, Richard A. Maki, Scott R. McKercher y Paul Martin; 21- 
20 Dwight Kuhn; 21-22 ambas Elliot M. Meyerowitz, Plants Compared to 
Animais: The Broadest Comparative Study of Development, Science, vol. 295, 
feb. 22, 2002, pp. 1482-1485, fig. 2. 

Capítulo 22 

22- 1 Craig Lovell/CORBIS; 22-3 CORBIS; 22-3 insertos Dorling Kindersley; 

22- 4 Michael S. Yamashita/CORBIS; 22-5 izquierda ARCHIV/Photo 
Researchers; 22-5 derecha National Maritime Museum, London; 22-6 todas 
Tui De Roy/Minden Pictures: 22-8 Dorling Kindersley; 22-9 Steve P. 
Hopkin/Taxi; 22-10 Jack Wilburn/Earth Scenes/Animals Animais; 22-1 la 
Edward. S. Ross, Califórnia Academy of Sciences; 22-1 lb Michael y Patricia 
Fogden/Minden Pictures; 22-15 izquierda Phototake; 22-15 derecha Lemiart 
Nilsson/Albert Bonniers Forlag AB, A Child ls Born, Dell Publishing; 22-17 
Tom Van Sant/Geosphere Project, Santa Monica/Science Photo Library/Photo 
Researchers; 22-18 Philip Ginge rich, Discove r Magazine 

Capítulo 23 

23- 1 Chip Clark; 23-2 J. AntonovicsATsuals Unlimited; 23-3 superior Michio 
Hosino/Minden Pictures; 23-3 inferior James L. Davis/ProWildlife; 23-6 
Eastcott Momatiuk/Stone; 23-8 Kennan Ward/CORBIS; 23-9a-b H. E Nijhout; 
23-10 mapa NASA; 23-10 cariotipo Janice Britton-Davidian, 1SEM, UMR 
5554 CNRS, Universite Montpellier II. Reproducido con autorización de 
Nature, vol. 403, 13 Enero 2000, p. 158. © 2000 Macmillan Magazines Ltd.; 

23- 10 ratones Dorling Kindersley; 23-14 todas Alan C. Kamil, George 
Holmes University; 23-15 Frans Lanting/Minden Pictures 

Capítulo 24 

24- 1 George Harrison/Grant Heilman Photography; 24-3a izquierda John 
Shaw/Tom Stack y socios; 24-3a derecha Don y Pal Valenti/Tom Stack y socios; 

24- 3b superior izquierda zefa/Masterfile; 24-3b todas las otras Photodisc; 24-4 
superior snake Joe McDonald/CORBIS; 24-4 inferior culebra Joe 
McDonald/Bruce Coleman; 24-4 superior mofeta Roger Barbour; 24-4 inferior 
mofeta Stephen Krasemann/Photo Researchers; 24-4 aves Barbara Gerlach/Tom 
Stack y socios; 24-4 superior flores Dennis Johnson, Papilio/CORBIS; 24-4 infe- 
rior flores Mike Zens/CORBIS; 24-4 erizos de mar William E. Ferguson; 24-4 
salamandras Charles W Brown; 24-4 mula Grant Heilman/Grant Heilman 
Photography; 24-4 caballo Ralph A. Reinhold/Animals Animals/Earth Scenes; 24- 
4 burro Photodisc; 24-4 arroz Kazutoshi Okuno, National Institute of 
Agrobiological Sciences, Tsukuba; 24-6 CORBIS; 24-6 izquierda inserto John 
Shaw/Bruce Coleman; 24-6 frecha inserto Michael Fogden/Bruce Coleman; 24- 
10 todas Ole Seehausen, Üiíiversity of Leiden; 24-11 Kevin Schafer; 24-12 todas 
Gerald D. Carr; 24-16a *Gary Meszaros/Visuals Unlimited; 24-16b Tom 
McHugh/Photo Researchers; 24-17 Jane Burton/Bruce Coleman 

s. 

Capítulo 25 

25- 1 John Cancalosi/Peter Arnold; 25-2 izquierda Photodisc Green; 25-2 centro, 
derecha Dorling Kindersley; 25-4a Georg Gerster/Photo Researchers; 25-4b Yva 
Momatiuk/John Eastcott/Minden Pictures; 25-4c Manfred Kage/Peter Arnold; 25- 
4d Chip Clark; 25-4e Martin Lockley, University of Colorado; 25-4f Jeff 
Daly/Visuals Unlimited; 25-4g E Latreille/Cerpolex/Cercles Polaires Expeditions; 

25- 15 estudiante Photodisc Green; 25-15 hongo, tulipán Dorling Kindersley 

Capítulo 26 

26- 1 Chip Clark NMNH, artist Peter Sawyer; 26-2 L. K. Kroman/Photo 
Researchers; 26-9 George Luther, University of Delaware Graduate College of 
Marine Studies; 26-10 E M. Menger y Kuit Gabrielson, Emory University; 26-13a 
John Stolz; 26-13b S. M. Awramik, University of Califomia/BPS; 26-13c Mitsuaki 
lwago/Minden Pictures; 26-14 Theodore J. Bomhorst, Michigan Teclmological 
University; 26-16 Dean Soulia, University of Massachusetts; 26-17 ambas Shuhai 
Xiao; 26-18 Sinclair Stammers/SPL/Photo Researchers 

Capítulo 27 

27- 1 Jack Dykinga/Stone; 27-2a-b Dennis Kunkel/Visuals Unlimited; 27-2c Stem 
Jems/Photo Researchers; 27-3 Jack Bostrack/Visuals Unlimited; 27-4 Immo 
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Rantala/Photo Researchers; 27-5 David Hasty, Fran Heyl Associates; 27-6 J. Adler; 

27-7a S. W Watson ©Journal of Bacteriology, American Society of Microblology, 

27-7b N. J. Lang/University of Califomia/Biological Photo Service; 27-8 Gopal 
Murti/Science Photo Library/Photo Researchers; 27-9 H. S. Pankratz, T. C. 
Beaman/Biological Photo Service; 27-10 Sue Bams; 27-11 Tony Brain/Science 
Photo Library/Photo Researchers; 27-13-1 L. Evans Roth/Biological Photo 
Service; 27-13-2 Yuichi Suwa; 27-13-4 izquierda Phototake; 27-1.3-4 derecha 
Alfred Pasieka/Peter Amold; 27-13-5 Photo Researchers; 27-13-6 Moredon 
Animal Health/SPL/Photo Researchers; 27-13-7 CNRI/SPL/Photo Researchers; 

27- 13-8 superior Frederick F Mertz/Visuals Unlimited; 27-13-8 inferior David 
M. Phillips, Visuais Unlimited; 27-13-9 T. E. Adams/Visuals Unlimited; 27-14 
Helen E. Carr/Biological Photo Service; 27-15 Ken Lucas/Biological Photo 
Service; 27-16 izquierda Scott Camazine/Photo Researchers; 27-16 centro David 
M. Phillips/Photo Researchers, Inc.; 27-16 derecha Centers for Disease Control 
and Prevention; 27-17 Exxon Corporation 

Capítulo 28 

28- 1 M. 1. Walker/Photo Researchers; 28-2a Eric Grave/Photo Researchers; 28-2b 
Eric Grave/Phototake; 28-2c M.D. Guiry; 28-2d izquierda Jeremy Burgess/Photo 
Researchers; 28-2d derecha John Walsh; 28-5a Jerome Paulin, Visuais Unlimited; 

28-5b David M. Phillips/Visuais Unlimited; 28-6 David J. Patterson/micro*scope; 
28-7 Oliver Meckes/Science Source/Photo Researchers; 28-8 Michael 
Abbey/Visuals Unlimited; 28-9 Guy Brugerolle, Universitad Clearmont, Ferrand; 
28-10 Virginia Institute of Marine Science; 28-11 Masamichi Aikawa; 28-12 M. 
Abbey/Visuals Unlimited; 28-13 R. R. Powers; 28-14 Fred Rhoades/Mycena 
Consulling; 28-15 Eric Condliffe/Visuals Unlimited; 28-16 Kent Wood/Science 
Source/Photo Researchers; 28-17 Biological Photo Service; 28-18 Luis A. 
Solorzano y Warren E. Savary; 28-19 Jeffrey Rolman/Photo Researchers; 28-20a 
Dorling Kindersley; 28-20b Biophoto Associates/Photo Researchers; 28-20c 
Michael Yamashila/IPN/Aurora & Quanta Productions; 28-21 J. R. Waaland, 
University of Washington/Biological Photo Service; 28-22a Manfred Kage/Peter 
Amold; 28-22b Richard Kessel y Gene Shih/Visuals Unlimited; 28-23 Robert 
Brons/Biological Photo Service; 28-24 todos Akiro Kihara, Hosei University 28-25 
George Barron; 28-26 R. Calentine/Visuals Unlimited; 28-27 ambas Robert Kay, 
MRC Cambridge; 28-28a D. P Wilson, Eric y David Hosking/Photo Researchers; 

28- 28b M.D. Guiry; 28-28e Gary Robinson/Visuals Unlimited, 28-29 Gerald y 
Buff CorsWisuals Unlimited; 28-30a izquierda Manfred Kage/Peter Amold; 28- 
30a derecha David J. Patterson/micro * scope ; 28-30b David L. Ballantine, 
Department of Marine Sciences, University of Puerto Rico; 28-30e Laurie 
Campbell/NHPA; 28-31 W L. Dentler, University of Kansas 

Capítulo 29 

29- 1 Martin Rugner/AGE fotostock; 29-2 S. C. Mueller y R. M. Brown (h.); 29-3a 
Heather Angel/Natural Visions; 29-3b linda Graham; 29-5-1 izquierda Ed 
Reschke; 29-5-1 derecha E A. L. Clowes; 29-5-3 izquierda Alan S. Heilman; 29- 
5-3 derecha Michael Clayton; 29-5-4 Barry Runk/Stan/Grant Heilman 
Photography; 29-5-5 izquierda Karen Renzaglia, Southern Illinois University; 29- 
5.5 derecha Linda Graham; 29-6 Charles H. Wellman; 29-8 Richard Kessel y 
Gene Shih/Visuals Unlimited; 29-9-1 izquierda Run/Schoenberger/Grant Heilman 
Photography; 29-9-1 centro Linda Graham; 29-9-1 derecha The Hidden Forest, 
hidenforest.co.nz; 29-9-2 izquierda The Hidden Forest, hidldenforest.co.nz; 

29-9-2 derecha Tony Whanon; Frank Lane Picture Agency/CORBIS; 29-10a Brian 
Lightfoot/AGE fotostock; 29-10b-c linda Graham; 29-1 0d Chris Lisle/CORBIS; 

29- 14-1 izquierda Jane Grushow/Grant Heilman Photograph, 29-14-1 centro 
Murray Fagg, Australian National Botanic Gardens; 29,14-1 derecha Helga y Kurt 
Rasbach; 29-14-2 izquierda Michael Viard/Peter Amold; 29-14-2 centro Milton 
Rand/Tom Stack y socios; 29-14-2 derecha Barry Runk/Stan/Grant Heilman 
Photography; 29-15 The Field Museum of Natural History 

Capítulo 30 

30- 1 National Museum of Natural History Smithsonian lnstitution; 30-4.1 George 
Loun/Visuals Unlimited; 30-4-2 izquierda Travis Amos, Benjamin Cummirigs; 30- 
4-2 derecha Grant Heilman Photography; 30-4,3 superior izquierda Michael y 
Patricia Pogden/Minden Pictures; 30-4-3 superior derecha Michael Clayton; 30- 
4-3 b inferior izquierda Thomas Schoepke; 30-4-3 inferior derecha Doug 
Sokell/Visuals Unlimited; 30-4-4 superior izquierda Raymond Gehman/CORBIS; 
30-4-4 centro izquierda William Mullins/Photo Researchers; 30-4-4 inferior 
izquierda David Muench/CORBIS; 30-4-4 inferior derecha Breck P Kent/Animals 
Animals/Earth Scenes; 30-4-4 superior derecha Gunter Marx Photography/COR- 
B1S; 30-4-4 centro derecha Jaime Plaza, Wildlight; 30-4-4 centro inserto Jaime 
Plaza, Royal Botanic Gardens Sydney; 30-8a-c, e Dorling Kindersley; 30-8d Bill 
Steele/Stone; 30-9a C. P George/Visuals Unlimited; 30-9b Hans Dieter Brandi, 
Frank Lane Picture Agency/CORBIS; 30-9c Scott Camazine/Photo Researchers; 30- 
9c inserto Dorling Kindersley; 30-1 la David Dilcher y Ge Sun; 30-1 lb K. Simons 
y David Dilcher; 30-12-1 superior Stephen McCabe; 30-12-1 centro Dorling 
Kindersley; 30-12-1 inferior Bob y Ann Simpson/Visuals Unlimited; 30-12-3 
Andrew Butler/Dorling Kindersley; 30-12-4 superior a inferior Eric 


Crichton/Dorlin Kindersley; J. Dransfield; Dorling Kindersley; Terry W 
Eggers/CORBIS; 30-12-5 superior a inferior Ed Reschke/PeterAmold; Dorling 
Kindersley; Tony Wharton; Frank Lane Picture Agency/CORBIS; Dorling 
Kindersley, Gerald D. Carr; 30-13a D. Wilder; 30-13b Connie Toops; 30-13c 
Merlin D. Tutde, Ba Conservation International; Cuadro 30-1 Dorling Kindersley 

Capítulo 31 

31-1 Barry Runk/Grant Heilman Photography; 31-2 superior Hans Reinhard/Taxi; 
31-2 centro Fred Rhoades/Mycena Consulting 31-2 inferior Elmer 
Koneman/Visuals Unlimited; 31-4 George L. Barron; 31-6 izquierda Jack M. 
Bostrack/Visuals Unlimited; 31-6 derecha David Scharf/Peter Amold; 31-7 Stephen 
J. Kron, University of Chicago; 31-8 Dirk Redecker, Robin, y Linda E. Graham. 
Glomalean Fungi from the Ordovician. Science 15 de setiembre de 2000; 289: 
1920-1921; 31-1 izquierda John W Taylor; 31-10 derecha William Barstow, 
Department of Botany, University of Geórgia, Athens; 31-12 inferior izquierda 
George Barron; 31-12 derecha Ed Reschke/Peter Amold; 31-12 superior izquier- 
da, centro Barty Runk/Stan/Grant Heilman Photography; 31-13 G. L. Barron, 
University of Guelph/Biological Photo Service; 31-14 Centers for Disease Control; 
31-15 M. Brown/Biological Photo Service; 31-16a Frank Young/Papilio/CORBIS; 

31- 16b Viard/Jacana/Photo Researchers; 31-16c David M. Dennis/Animals 
Animals/Earth Scenes; 31-16d Matt Springer; 31-17 Fred Spiegel. University of 
Arkansas; 31-18a Phil Dotson/Photo Researchers; 31-18b Konrad Wothe/Minden 
Pictures; 31-18c Fletcher y Baylis/Photo Researchers; 31-18d Michael Fogden/DRK 
Photo; 31-19 Rob Simpson/Visuals Unlimited; 31-20 Biophoto Associates/Photo 
Researchers; 31-21 R. Ronacordi/Visuals Unlimited; 31-22 Mark Moífett/Minden 
Pictures; 31-23a Gerald y Buff Corsi/Visuals Unlimited; 31-23b David Sieren/Visuals 
Unlimited; 31-23c Fritz Polking/Visuals Unlimited; 31-24 U Ahmadijian/Visuals 
Unlimited: 31-25a Brad Mogen/Visuals Unlimited; 31-25b Dorling Kindersley; 31- 
25 Robert Calentine/Visuals Unlimited; 31-26 Christine Case; líquen Jeremy 
Burgess/The National Audubon Society Collection/Photo Researchers 

Capítulo 32 

32- 1 Jeff Hunter/The Image Bank; 32-5a The Natural History Museum 
London; 32-5b The Natural History Museum/Dorling Kindersley; 32-6 J. 
Sibbick/The Natural History Museum, London; 32-12 Kent Wood/Photo 
Researchers; 32-1 3a Carolina Biological/Visuals Unlimited 

Capítulo 33 

33- 1 C. Wolcott Henry III/National Geographic; 33-3-1 Stephen L. Dellaporta 
33-3-2 Reinhart Moberg Kristensen; 33-3-3 Peter Amold; 33-3-4 Gregory G 
Dimijian/Photo Researchers; 33-3-5 Peter Funch, University of Copenhagen; 33- 
3-6 Erling Svensen/UW Photo; 33-3-7 Reinhart: Moberg Kristensen; 33-3-8 
Andrew Syred/SPL/Photo Researchers; 33-3-9 Thomas Strombert; 33-3-10 
Heather Angel/Natural Visions; 33-4 Andrew J. Martínez/Photo Researchers; 33- 
7a Andrew J. Martínez/Photo Researchers; 33-7b Roben Brons/Biological Photo 
Service; 33-7c Great Barrier Reef Marine Park Authority; 33-7d Nell G 
McDaniel/Photo Researchers; 33-8 Robert Brons/Biological Photo Services; 33-9 
Garry McCarthy; 33-11 Center for Disease Control; 33-12 Stanley Fleger/Visuals 
Unlimited; 33-13 WI. Walker/Photo Researchers; 33-14a Colin Milkins, Oxid 
Scientific Films/Animals Animais; 33-14b Ron Offermans; 33-14c Fred 
Bavendam/Peter Amold; 33-15 Erling Svensen/UW Photo; 33-17 Jeff Foott/Tom 
Stack y Asociados; 33-18a Gerry Ellis/Minden Pictures; 33-18b CORBIS; 33-20 
H. W, Pratt/Biological Photo Service; 33-22a Mike Sevems/Tom Stack y col.; 33- 
22b Robert Pickett/PapUio/Alamy Images; 33-22c Jonathan Blair/CORBIS; 33- 
23 A.N.T./NHPA; 33-2* Peter Batson/Image Quest Marine; 33-25 Astrid y 
Hanns-Frieder Michler/5PL/Photo Researchers, 33-26 Reproducido con autori- 
zación de A. Eizinger y^R. Sommer. Max Planck Institut fur entwicklungsbiolo- 
gie, Tubingen. © 200Ó,Wmerican Association for the Advancement of Science: 
33-27 L, S. Stepanowicz/Photo Researchers; 33-28 Chip Clark; 33.30 Milton 
Tiemey (h.) Visuais Unlimited; 33-31a Tim Flach/Stone; 33-31b Andrew 
Syred/Photo Researchers; 33-31c Gunter Ziesler/Peter Arnold; 33-33 John R. 
Macgregor/Peter Amold; 33-34 Tom McHugh/Photo Researchers; 33-36 todas 
John Shaw/Tom Stack y asociados; 33-38a Maximilian Weinzierl/Alamy Images; 33- 
38b Peter Herring/lmage Quest Marine; 33-38c Peter Park/Image Quest Marine: 
33-40a Fred Bavendam/Minden Pictures; 33-40bJeff Rotman/Photo Reserchers: 

33- 40c Robert Harding World lmagery/Alamy Images; 33-40d Jurgen 
Freund/Nature Picture Library; 33-40e Hal Beral/CORBIS; 33-40f Daniel Janies 

Capítulo 34 

34- 1 Biophoto Associates/Photo Researchers; 34-4a Robert Brons/Biological 
Photo Service; 34-5 Runk Schoenenberg/Grant Heilman Photography; 34-8a 
Nanjing Institute of Palaeontology and Geology; 34-8b D. G. Shu y col., Nature, 
vol. 421, 30 enero, 2003; 34-9 Tom McHugh/Photo Researchers; 34-10 ambas 
Breck P Kent/Animals Animals/Earth Scenes; 34-1 5a Carlos Villoch/Image Quest; 
34-1 5b Jeff Mondragón/Mondragón Photography; 34-1 5c Masa Ushioda/lmage 
Quest; 34-1 7a James D. Watt/Image Quest; 34-1 7b Fred Bavendam/Minden 
Pictures; 34-17c Marevision/AGE Fotostock; 34-17d Fred McConnaughey/Photo 
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Researchers; 34-18 Richard Ellis/Photo Researchers; 34-21a Alberto 
Femández/AGE Fotostock; 34-21bc Michael Fogden/Bruce Coleman; 34-22 
todas Hans Pfletschinger/Peter Amold; 34-25 Jessie Cohen, National Zoological 
Park, Smithsonian Institution; 34-26 izquierda Department of Library Services, 
American Museum of Natural History; 34-26 derecha John Sibbick/National 
Geographic Magazine; 34-27a Doug Wechsler; 34-2 7b Matt Lee; 34-2 7c Michael 
y Patrícia Fogden/Minden Pictures; 34-27d Medford Taylor/National Geographic 
Image Collection; 34-27e Cari y Ann Purcell/CORBIS; 34-28 derecha Janice 
Sheldon; 34-28 izquierda Stephen J. Kraseman/DRK Photo; 34-30a Russell 
Mountford/Alamy Images; 34-30b CORBIS; 34-30c Frans Lanting/Minden 
Pictures; 34-30d franzfoto.com/Alamy Images; 34-33 Mervyn Griffiths/CSIRO; 

34-33 inserto D. Parer y E. Parer Cook/Auscape; 34-34a Dan Hadden/Ardea Ltd; 
34-34b Fritz Prenzel/Animals Ammals; 34-37 Frans Lanting/Minden Pictures; 
34-39a Kevin Schafer/AGE Fotostock; 34-39b Frans Lanting/Minden Pictures; 
34-40a Morales/AGE Fotostock; 34-40b Anup Shah/ImageState/Alamy Images; 

34- 40c T. J. Rich/Nature Photo Ubrary; 34-40d E. A. Janes/AGE Fotostock; 34- 
40e Frans Laning/Minden Pictures, 34-42a Cleveland Museum of Natural 
History; 34-42b John Reader/SPL/Photo Researchers; 34-42c John Gurche; 34- 
43 izquierda Alan Walker, National Museum of Kenya; 34-43 derecha Jay 
Mattemes; 34-44 David L. Brill; 34-45 C. Henshilwood y E D’Errico 

Capítulo 35 

35- 3 Robert y Linda Mitchell/Robert Linda Mitchell Photography; 35-4a James 

Strawser/Grant Heilman Photography; 35-4b Dorling Kindersley; 35-4c Drew 
Weiner; 35-4d Robert Holmes/CORBIS; 35-4c Geoff Tompkinson/Science Photo 
Library/Photo Researchers; 35-5a Dorling Kindersley; 35-5b Gusto 
Productions/Science Photo Library/Photo Researchers; 35-5c Barry 

Runk/San/Grant Heilman Photography; 35-5d Dorling Kindersley; 35-7a Scott 
Camazine/Photo Researchers; 35-7b Fritz Polking/Visuals Unlimited; 35-7c Mike 
Zens/CORBIS; 35-7d James Strawser/Grant Heilman Photography; 35-7e Jerome 
Wexler/Photo Researchers; 35-9-1 Brian Capon; 35-9-2 Graham Kent/Benjamin 
Cummings; 35-9-3 ambas Graham Kent/Benjamin Cummings; 35-9-4 Richard 
Kessel y Gene Shih/Visuals Unlimited; 35-9-5 ambas Graham Kent/Benjamin 
Cummings; 35-12 Carolina Biological Supply/Phototake; 35-13a-b Ed Reschke; 

35- 13c Carolina Biological Supply/Phototake; 35-14 Michael Clayton; 35-15 Ed 
Reschke; 35-16 ambas Ed Reschke; 35-17b-c Ed Reschke; 35-18 izquierda 
Michael Clayton; 35-18 derecha Alison W Roberts 35-21 Janet Braam, de Cell 
60 (9 de febrero, 1990) Copyright 1990 por Cell Press; 35-23 todas Susan Wick, 
University of Minnesota; 35-24 B. Welts y Kay Roberts; 35-25a-b De la figura í 
enB. Scheresy col, Development 121:53-62. © 1995 The Company of Biologists 
Ltd.; 35-25c De la figura 6c en R Torres Ruiz y G. Jurgens, Development 120:2967- 
2978. © 1994 The Company of Biologists Ltd; 35-26 De la figura la en U Mayer 
y col, Development 117 (1): 149-162. 1993 The Company of Biologists Ltd.; 35- 
27 ambas De la figura 1 en D. Hareven y col., Cell 84 (S): 735-744©. 1996 
reproducido con autorización de Elsevier Science; 35-28 De la figura 2g en Hung 
y col., Plant Physiology 117:73-84. © 1998 Plant Physiology. Foto cortesia de 
John Schiefelbein/University of Michigan; 35-29 Gerald D. Carr; 35-30 ambas 
Elliot M. Meyerowitz yjohn Bowman, Development 112 1991:1-2 31.2 

Capítulo 36 

36- 1 Gary Randall/Taxi; 36-7 Nigel Cattlin/Holt Studios Intemational/Photo 
Researchers; 36-10 Dana Richter/Visuals Unlimited; 36-11 Scott Camazine/Photo 
Researchers; 36-14 Jeremy Burgess/Science Photo Library/Photo Researchers; 36- 
16 John D. Cunningham/Visuals Unlimited; 36-16 inserto Dorling Kindersley; 
-16-19 todas. H. Zimmerman, cortesia de P B. Tomlinson, Harvard University 

Capítulo 37 

37- 1 Adam Hart-Davis/SPL/Photo Researchers; 37-4 Maurice Reece. De 
Country Gentleman, cortesia de Curtis Publishing Co.; 37-5 U. S. Department 
of Agricuiture; 37-7 White y col., Plant Physiology, junio, 2003; 37-8 Kevin 
Horan/Stone 37-10a Breck P. Kent/Earth Scenes; 37-10b E. H. 
Newcomb/Biological Photo Service; 37-12a ambas Gerald Van Dyke/Visuals 
Unlimited; 37-12b Carolina Biological Supply/Phototake NYC; 37-13.1 
Wolfgang Kaehler/CORBIS; 37-13-2 izquierda a derecha James 
Strawser/Grant Heilman Photography; Kevin Schafer/CORBIS; Andrew 
Syred/Science Photo Library/Photo Researchers; Gary W Carter/CORBIS; 37- 
13-3 izquierda a derecha Dorling Kindersley; Biophoto Associates/Photo 
Researchers; Dorling Kindersley; Paul A. Zahl/Photo Researchers; Eriz Polkin/ 
Frank Lane Picture Agency/CORBIS 

Capítulo 38 

38- 1 COMPOST/VISAGE/Peter Amold; 38-3-1 izquierda a derecha Karen 
Tweedy-Holmes/CORBIS; Dorling Kindersley; Craig Lovell/CORBIS; John 
Cancalosi/Nature Photo Library; 38-3-2 izquierda a derecha D. 
Cavagnaro/Visuals Unlimited; David Sieren/Visuals Unlimited; Marcei E. 
Dorken (2 fotografias; 38-4a izquierda Ed Reschke; 38-4a derecha David 
Scharf/Peter Amold; 38-4b Ed Reschke; 38-11 David Cavagnaro/DRK; 38- 


12a, b Bruce Iverson; 38-13 Sinclair Stammers/Photo Researchers; 38-14 
ambas Dorling Kindersley; 38-15 Steve Ferreira. University of Hawaii y 
Dennis Gonsalves, Cornell University, cortesia de la American 
Phytopathological Society; 38-16 Peter Berger, Institut für Biologie, Freiburg 

Capítulo 39 

39-1 Malcolm Wilkins, University of Glasgow; 39-2 ambas Natalie Bronstein; 

39-7 ambas Regulation of Polar Auxin Transport ATPIN1 in Arabidopsis 
Vascular Tissue, por Leo Galweiler y col. Science 18 de diciembre, 1998, vol. 
« 282, pp. 2226-2229 39-9 ambas Malcolm Wilkins, University of Glasgow; 39- 
10 Fred Jensen/Keamey Agricultural Center; 39-12 Karen E. Koch; 39-1 4a Kurt 
Stepnitz, DOE Plant Research Laboratory, Michigan State University; 39-14b Joe 
Kieber, University North Carolina; 39-16 Ed Reschke; 39-17 todas Malcolm 
Wilkins. University of Glasgow; 39-18 todas Malcolm Wilkins, University of 
Glasgow; 39-21 ambas Malcolm Wilkins, University of Glasgow; 39-25 todas 
Michael Evans, Ohio State University; 39-26 Janet Braam, de Cell 60 (9 de febre- 
ro, 1990): tapa © 1990 por Cell Press; 39-27a-b David Sieren Nsuals Unlimited; 

39- 27c De K. Esau anatomy of Seed Plants, 2nd ed. (New York: John Wiley e 
hijos, 1977), fig. 19.4, p. 358; 39-28 J. L. Basq y M. C. Drew 

Capítulo 40 

40- 1 Mitsuhiko lmamori/Minden Pictures; 40-2a Flip Nicklin/Minden Pictures 

40-2b Andrew Sallmon/Mondragón Photography; 40-2c Tui De Roy/Minden 
Pictures; 40-2d Bill Varie/CORBIS 40-2e Norbert Wu/Minden Pictures; 40-4 
superior derecha D. M. Phillips/Visuais Unlimited; 40-4 izquierda G. Shih-R. 
Kessel/Visuals Unlimited; 40-4 inferior derecha Richard Kessel y Randy 
Kardon/Tissues & Organs/Visuals Unlimited; 40-5-1 CNRl/SPL/Photo 
Researchers, 40-5-2 superior izquierda Nina Zanetti; 40-5-2 superior derecha 
Chuck Brown/Photo Researchers; 40-5-2 centro izquierda Science VU/Visuals 
Unlimited; 40-5-2 centro derecha Nina Zanetti; 40-5-2 inferior izquierda Nina 
Zanetti; 40-5-2 inferior derecha Gopal Murti/SPL/Photo Researchers; 40-5-3 
superior a inferior Nina Zanetti; Gladden Willis, M. D./Visuals Unlimited; 
Manfred Kage/Peter Amold; Ed Reschke, 40-6 Richard Kessel y Randy 
KardorVTissues & Organs/Visuals Unlimited; 40-8a Robert Full. University of 
Califórnia; 40-8b Yoav Levy/Phototake NY; 40-18 Daniel Lyons/Bmce Coleman; 

40- 19 Robert Ganz; 40-22 John Gerlach/Visuals Unlimited 

Capítulo 41 

41- 1 AP World Wide Photos; 41-2 superior izquierda Flip Nicklin/Minden 
Pictures; 41-2 superior derecha Tom Eisner, Cornell University; 41-2 centro 
derecha Lennart Nilsson; 41-2 inferior Gunter Ziesler/Peter Amold, Inc.; 41- 
4 Susumu Nishinaga/SPL/Photo Researchers; 41-6 The Jackson Laboratory; 

41-7 Wolfgang Kaehler/CORBIS; 41-8 Thomas Mangelsen/Minden Pictures; 

41-9 Dagmar Fabricius/Stock Boston 41-10 ambas Digital Vision/CORBIS; 

41-11 Roland Seitre/Peter Amold; 41-17 Fred E. Hossler/Visuals Unlimited; 

41- 18 Eye of Science/Photo Researchers. 41-25 Kelley Wise/Vital Imaging; 
41.27 ambas PhotoDisc 

Capítulo 42 

42- 1 George Bernard/Animals Animais; 42-2 Norbert Wu/Mo Young 
Productions; 42-9 Richard Kessel & Randy KardorVTissues Organs/Visuals 
Unlimited; 42-13 CNRI/Phototake 42-14 Lennart Nilsson, The Body 
Victorious, Dell Publishing Company; 42-17 Science Source/Photo 
Researchers; 42-18a Ed Reschke; 42-18b W Ober/Visuals Unlimited; 42-20a 
Frans Lanting/Minden Pfèifures; 42-20b Peter Batson/Image Quest Marine; 42- 
20c H. W Pratt/BiologicalThoto Service; 42-20d Dave Haas; 42-22b Thomas 
Eisner; 42-23 izquierda Richard Kessel & Randy Kardon/Tissues & 
Organs/Visuals Unlimited; 42-23 derecha CNRI/Photo Researchers; 42-25 
Hans Rainer Dunker, Justus Leibig University, Giessen; 42-31 Stan Lindstedt 

Capítulo 43 

43- 1 Biology Media/Photo Researchers; 43-3 Science Photo Library/Photo 
Researchers; 43-15 David Scharf/Peter Amold; 43-16 Lennart Nilsson/Boehringer 
Ingelheim International GmbH; 43-17 Gopal Murti/Phototake; 43-20 Lennart 
Nilsson/Boehringer Ingelheim International GmbH; 43-21 CNRI/SPL/Photo 
Researchers; 43-22 Lennart Nilsson/Boehringer Ingelheim International GmbH 

Capítulo 44 

44- 1 Peter Reese/Nature Photo Library; 44-2 Nigel J. Dennis/NHPA/Photo 
Researchers; 44-4 ambas John Crowe; 44-1 3b Lise Bankir. From Urinary con- 
centrating ability: insights de comparative anatomy. Bankir y de Rouffignac, Am 
J. Physiol Regul Integr Comp Physlol, 1985; 249: 643-666; 44-13d Richard 
Kessel y Randy Kardon/Tissues & Organs/Visuals Unlimited; 44-17 Michael y 
Patrícia Fogden/Minden Pictures; 44-18 rata canguro Mary McDonald/Nature 
Photo Library; 44-18 castor Michael Quinton/Minden Pictures; 44-18 corre 
caminos Gerry Ellis/Minden Pictures; 44-18 iguana Daniel 
Heuclin/NHPA/Photo Researchers; 44-18 trucha Tim Martin/Nature Photo 
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Library; 44-18 rana Laurie Campbell/NHPA/Photo Researchers; 44-18 atún 
Juan Carlos Calvin/AGE fotostock 

Capítulo 45 

45- 1 Ralph A. Clevenger/CORBIS; 45-5 WG/SPl/Photo Researchers; 45-10 
Custom Medicai Stock Photo; 45-14 Photodisc 

Capítulo 46 

46- 1 Robin Chittenden/CORBIS; 46-2 David Wrobel, Monterey Bay Aquarium; 

46- 3 Daid Crews, fotografia de P de Vries; 46-4 Stephan Myers; 46-5 Dwight 
Kuhn; 46-6 William Ferguson; 46-17 todo Lennart Nilsson/Albert Bonniers 
Vorlag AB; 46-21 UHB Trust/Stone 

Capítulo 47 

47- 1 Lennart Nilsson/Albert Bonniers Vorlag AB; 47-2 Historical Collections, 
College of Physicians, Philadelphia; 47-4 todas Jerry Schatten y col; 47-7a-d 
George von Dassow; 47-9 ambas Richard Kessel y Gene Shih/Visuals Unlimited; 
47-11 Charles A Ettensohn, Camegie Mellon University; 47-14-1 
CABISCO/Visuals Unlimited; 47-14-3 Thomas Poole, SUNY Health Science Center; 

47- 15 Carolina Biological Supply/Phototake; 47-21 Reproducida de Jean Paul 
Thiery Journal ol Cell Biology 96 (1983): 462-473; 47-22 ambas Janet Heasman, 
University of Minnesota; 47-23 ambas Hirold Nishida, Developmental Biology 121 
(1987): 526. Reproducción con autorización de la Academic Press; 47-26a Kathryn 
Tosney, University of Michigan; 47-27 Cortesia de Dennis Summerbell 

Capítulo 48 

48- 1. G. Fesl MD, Dept. of Neuroradiology LMU Munich, Germany; 48-7 N. 
Kedershi/Photo Researchers; 48-8 Alan Peters, de Bear, Connors, y Paradiso, 
Neuroscience: Exploring the Brain ©1996, p. 43; 48-16 E. R Lewis, University 
of Califórnia; 48-29 Marcus Raichle, MD, Washington University School of 
Medicine, 48-34 Fred H Gage. The Salk Institute, Laboratory of Genetics; 48- 
35 Martin M. Rotker/Photo Researchers 

Capítulo 49 

49- 1 Stephen Dalton/NHPA; 49-4 superior OSF/Animals Animais; 49-4 infe- 
rior R. A. Steinbrecht, Max Planck Institute; 49-5a Joe McDonald/Animais 
Animais; 49-5b Flip Nicklin/Minden Pictures; 49-7 John L. Pontier/Animals 
Animais; 49-16 De Richard Elzinga, Fundamentais of Entomology 3 ed. © 
1987, p. 185. Reproducido con autorización de Prentice-Hall, Upper Saddle 
River, NJ; 49-29 todas H. E. Huley; 49-36 Dave Watts/NHPA/Photo 
Researchers; 49-37 Vance A. Tucker 

Capítulo 50 

50- 1 Mark Moffett/Mindên Pictures; 50-2 PhotoDisc; 50-3a Amos Nachoum/The 
Image Bank; 50-3b Joe McDonald/CORBIS; 50-3c Tom Bean/CORBIS; 50-3d B. 
Tharp/Photo Researchers; 50-3e Yann Arthus-Bertrand/CORBIS; 50-4 Erich 
Hartmann/Magnum Photos; 50-7 Richard Ditch; 50-9 Hubert Stadler/CORBIS; 50- 
17-1 izquierda Allen Russel/lndex Stock; 50-17-1 derecha Gerry Ellis/Minden 
Pictures: 50-17-2 David Muench/CORBIS 50-17-3 izquierda Ron Watts/CORBIS; 

50- 17-3 derecha Charles McDowell/Grant Heilman Photography; 50-17-4 James 
Randklev/The Image Bank; 50-17-5 Stuart Westmorland/CORBIS; 50-17-6 Stuart 
Westmorland/CORBIS; 50-17-7 Digital Vision; 50-17-8 William Lange/Woods 
Hole Oceanographic Institution; 50-20-1 Frans Lanting/MLnden Pictures; 50-20-2 
Joe McDonald/CORBIS; 50-20-3 Wolfgang Kaehler/CORBIS; 50-20-4 John D. 
Cunningham/Visuals Unlimited; 50-20-5 Tom Bean/The Image Bank; 50-20-6 Bill 
Ross/CORBIS 50-20-7 Kennan Ward/CORBIS; 50-20-8 Darrell Gulin/CORBIS 

Capítulo 51 

51- 1 Tim Davis/Stone; 51-2 Anthony Calfo; 51-3 Kim Taylor/Bruce Coleman; 

51-6 Operation Migration; 51-8 Michael Quinton/Minden Pictures; 51-10 
Robert Pickett/CORBIS; 51-11 Lowell L. Gelz y Lisa Davis; 51-13 Therese 
Markow y de Watts; 51-16 Harry Engels/Animals Animais; 51-17 Clive 
Bromhall/OSF/Animals Animais; 51-18a Gary A. Nafis; 51-18b Breck P 
Kent/Animals Animals/Earth Scenes; 51-25a Thomas Mangelsen/Minden 
Pictures; 51-25b James H. Robinson/Animals Animals/Earth Scenes; 51-25c Bill 
Schomoker; 51-26 Fred Bavendam/Minden Pictures; 51-27 Dorling Kindersley; 

51- 29 G S. Wilkinson; 51-30 Michio Hoshino/Minden Pictures; 51-32 Erik 
Svensson; 51-33 Jennifer Jarvis, University of Cape Town; 51-35 Stephen Krase- 
man/Peter Arnold; 51-37 principal Richard Wrangham, Harvard University; 51- 
37 inserto Alissa Crandali/CORBIS; 51-38 Bob Winsett/lndex Stock Imagery 

Capítulo 52 

52- 1 Yva Momatiuk, John Eastcott/Minden Pictures; 52-3a Stone; 52-3b Frans 
Lanting/Minden Pictures; 52-3c Niall Benvie/CORBIS; 52-6 Tom Bean/CORBIS; 

52-7 H. Willcox/Wildlife Pictures/Peter Arnold; 52-8a Jean Louis Batt/Taxi; 52- 
8b Christine Osbome/CORBIS; 52-16 Adrian Bailey/Aurora Photos; 52-17 
Wolfgang Kaehler/CORBIS; 52-21 Joe McDonald/CORBIS 


Capítulo 53 

53-1 Martin Harvey/Peter Arnold; 53-3 izquierda Joseph T. Collins/Photo 
Researchers; 53-3 derecha Kevin de Queiroz, National Museum of Natural 
History; 53-5 C. Allan Morgan/Peter Arnold; 53-6 Michael y Patricia Fogden/COR- 
BIS; 53-7a Stephen J. Krasemann/Photo Researchers; 53-7b Michael & Patricia 
Fogden/Minden Pictures; 53-8a Edward S. Ross; 53-8b Runk/Schoenberger/Grant 
Heilman Photography; 53-9 Michael y Patricia Fogden/CORBIS; 53-10 Peter 
Johnson/CORBIS; 53-16a Bill Cursinger/National Geographic Image Collection; 

53- 18 Darrell GuLn/CORBIS; 53-19 Sally D. Hacker, Oregon State University; 53- 
21 todas Frank Gilliam, Marshall University; 53-22a Michael Quinton/Minden 
Pictures; 53-22b, Scott T. Smith/CORBIS; 53-23 Tom Bean/CORBIS; 53-24a 
Charles Mauzy/CORBIS; 53-24b Tom Bean/DRK; 53-24c Glacier Bay National 
Park and Preserve 

Capítulo 54 

54- 1 Alex Wetmore; 54-3 Fritz Poelking/AGE fotostock; 54-5 C. B. Field, M. J 
Behrenfeld, J. T. Randerson y P Falkowski. 1998. “Primary production of the bio- 
sphere: Integrating terrestrial and oceanic components”. Science 281:237-240; 54- 
7 Reproducido con autorización de D.W Schindler, Science 184 (1974): 897. 
figura 1.49. ©1974 American Association for the Advancement of Science; 54-15 
Thomas Del Brase/Photographers Choice; 54-19a-b Hubbard Brook Research 
Foundation; 54-20 Javier Larrea/AGE Fotostock; 54-25 Will Owens Photography; 

54- 28a-b NxASA/Goddard Space Flight Center Scientific Visualization Studio 

Capítulo 55 

55- 1 Wayne Lawler/CORBIS; 55-3a Neil Lucas/Nature Picture Library; 55-3b 
Mark Carwardine/Still Pictures/Peler Arnold; 55-3c Foead, Yahya y Sumiadi/WWT 
BTNUK; 55-4 Scott Camazine/Photo Researchers; 55-5 Gary Braasch/Woòdfin 
Camp y col.; 55-6a Michael Fogden/Animals Animais; 55-6b Mark E 
Gibson/Visuals Unlimited; 55-7 Richard Vogel/Gamma Liaison/Getty 
Images; 55-8 Merlin D. Tuttle, Bat Conservation International; 55-10 William 
Ervin/SPL/Photo Researchers; 55-11 Craighead Envi ron mental Research Institute: 

55-13a Tim Thompson/CORBIS; 55-13b David Sieren/Visuals Unlimited; 55-13c 
Blanche Haning/The Lamplighter; 55-14a Yann Arthus-Bertrand/CORBIS; 55-14b 
James P Blair/National Geographic Image Collection; 55-15 Richard O 
Bierregaard (h.); 55-16 Alan Sirulnikoff/SPIVphoto Researchers; 55-19 Frans 
Lanting/Minden Pictures; 55-20 fotografia por John Parks/WWF con aprobación 
de Verata District, Fiji; 55-22-1 izquierda Stewart Rood, University of Lethbridge 
55-22-1 derecha South Florida Water Management District (WPB); 55-22-2 supe- 
rior izquierda Daniel H. Janzen; 55-22-2 inferior izquierda Bert Boekhoven; 55- 
22-2 superior derecha Jean Hall/Holt Studios/Photo Researchers; 55-22-2 
inferior derecha Kenji Morita/Emãronment Division, Tokyo Kyuei Co., Ltd.; 55- 
24a Serge de Sazo/Photo Researchers; 55-24b Frans Lanting/Minden Pictures 

CRÉDITOS DE LAS ILUSTRACIONES 

Las siguientes figuras son adaptaciones de Chiistopher K. Matthews y K. E. van 
Holde, Biochemistiy , 2 nd ed., Menlo Park, CA: Benjamin Cummings. © 1996 The 
Benjamin Cummings Publishing Company, lnc.: 4-6, 9-9 y 17-1 6b y c. 

Las siguientes figuras son adaptaciones de Wayne M. Becker, Jane B. Reece y 
Martin F Poenie, The World of the Cell , 3 rci ed., Menlo Park, CA: Benjamin 
Cummings. © 1996 The» Benjamin Cummings Publishing Company, lnc.: 4-7. 
6-7, 7-8, ll-7a, 11-10, í 7-10, 19-13, 19-16 y 20-7 

Las figuras 6-9 y 6-23 yrios orgánulos dibujados en figuras 6-12, 6-13, 6-14 y 
6-20 son adaptaciones Ale ilustraciones de Tomo Narashima en Elaine N. 
Marieb, Human Anatomy y Physiology , 5 th ed., San Francisco, CA: Benjamin 
Cummings. © 2001 Benjamin Cummings, una impresión de Addison Weslev 
Longman, lnc. Las figuras 6-12, 49-10 y 49-11 son también de Human 
Anatomy y Physiology , 5th ed. 

Las figuras 46-16. 48-22, 48-24, 49-26, 49-29 y 49-33 son adaptaciones de 
Elaine N. Marieb, Human Anatomy and Physiology , 4 lh ecl., Menlo Park, CA: 
Benjamin Cummings. © 1998 Benjamin Cummings, una impresión de 
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aberturas faríngeas En los embriones de corda- 
dos, aberturas que se forman a partir de las 
hendiduras faríngeas y que comunican con 
el exterior, que más tarde se desarrollan en 
las aberturas de las branquias en muchos 
vertebrados, 
abiótico No viviente. 

abisal Referencia a la profunda zona béntica dei 
oceano. 

aborto Interrupción de un embarazo en curso, 
absorción Captación de pequenas moléculas de 
nutrientes por el cuerpo de un organismo; la 
tercera etapa principal dei procesamiento de 
los alimentos, que sigue a la digestión. 
abundancia relativa Diferencias en la abundan- 
cia de diferentes especies en una comuni- 
dad. 

acantodios o acantodianos Grupo de antiguos 
peces con mandíbula dei período devónico. 
accidente cerebrovascular o ictus Muerte de te- 
jido nervioso en el cerebro, generalmente 
como consecuencia de la ruptura o bloqueo 
de artérias en la cabeza. 

acelomado Animal de cuerpo sólido que carece 
de cavidad entre el intestino y la pared exte- 
rior dei cuerpo. 

aceptor primário de electrones Molécula espe- 
cializada que comparte el centro de reacción 
con el par de moléculas de clorofila a dei 
centro de reacción; acepta un electrón de 
una de estas dos moléculas de clorofila, 
acervo génico El conjunto total de genes en una 
población en un instante determinado, 
acetil CoA Acetil coenzima A: compuesto de 
entrada al ciclo dei ácido cítrico en la respi- 
ración celular, formado por un fragmento de 
piruvato unido a una coenzima. 
acetilación de histonas Union de grupos acetilo 
a ciertos aminoácidos de las proteínas histo- 
nas. 

acetilcolina Uno de los neurotransmisores 
más comunes. Actúa uniéndose a recepto- 
res y alterando la permeabilidad de la 
membrana postsináptica a iones específi- 
cos, despolarizando o bien hiperpolarizan- 
do la membrana. 

ácido Sustancia que aumenta la concentración 
de iones hidrógeno de una solución. 
ácido abscísico Hormona vegetal que inhibe el 
crecimiento, a menudo antagonizando las 
acciones de las hormonas de crecimiento. 

Dos de sus numerosos efectos son promover 
el estado de dormancia de la semilla y facili- 
tar la tolerância a la sequedad. 
ácido desoxirribonucleico (DNA) Molécula de 
ácido nucleico de doble cadena helicoidal 
capaz de replicarse y determinar la estructu- 
ra hereditária de las proteínas de una célula, 
ácido gamma aminobutírico (GABA) Aminoáci- 
do que funciona como neurotransmisor en 
el SNC. 


ácido graso Ácido carboxílico de larga cadena 
de carbonos. Los ácidos grasos varían en su 
longitud y en el número y localización de 
los enlaces dobles; tres ácidos grasos unidos 
a una molécula de glicerol forman grasa. 
ácido graso no saturado Ácido graso que posee 
uno o más enlaces dobles entre los carbonos 
en la cola hidrocarbonada. Dichos enlaces 
reducen el número de átomos de hidrógeno 
unidos al esqueleto de carbono, 
ácido graso saturado Ácido graso en el cual to- 
dos los carbonos de la cola hidrocarbonada 
están conectados mediante enlaces simples, 
maximizando así el número de átomos de 
hidrógeno que pueden unirse al esqueleto 
de carbonos. 

ácido jasmónico Importante molécula en ia de- 
fensa de la planta contra los herbívoros, 
ácido nucleico Polímero (polinucleótido) cons- 
tituído por muchos monómeros de nucleóti- 
dos; sirve como un proyecto para la síntesis 
de proteínas y, por medio de la acción de las 
proteínas, para todas las actividades celula- 
res. Los dos tipos de ácidos nucleicos son el 
DNA y el RNA. 

ácido ribonucleico (RNA) Tipo de ácido nuclei- 
co que consta de monómeros de nucleótido 
con un azúcar ribosa y las bases nitrogena- 
das adenina (A), citosina (C), guanina (G) y 
uracilo (U); generalmente monocatenario; 
tiene funciones en la síntesis de proteínas y 
como genoma de algunos virus. 
ácido salicílico Hormona vegetal que puede ser 
parcialmente responsable de la activación de 
la resistência sistémica adquirida a los agen- 
tes patógenos. 

ácido úrico Precipitado insoluble de un residuo 
nitrogenado excretado por las serpientes te- 
rrestres, insectos y muchos reptiles y aves. 
ácidos grasos esenciales Ciertos ácidos grasos 
no saturados que los animales no pueden fa- 
bricar. 

aclimatación Adaptación fisiológica a un cam- 
bio de un factor ambiental, 
acomodación Adaptación automática dei ojo 
para focalizar objetos cercanos. 
acoplamiento energético En el metabolismo ce- 
lular, el uso de la energia liberada a partir de 
una reacción exergónica para impulsar una 
reacción endergónica. 

acrosoma Vesícula en el extremo de un esper- 
matozóide que lo ayuda a penetrar en el 
óvulo. 

actina Proteína globular constituída por cade- 
nas, dos de las cuales se entrelazan en forma 
helicoidal formando microfilamentos en el 
músculo y en otros elementos contráctiles 
de las células. 

activador Proteína que se une al DNA y estimu- 
la la transcripción de un gen específico, 
acuaporina Proteína de transporte en la mem- 


brana plasmática de una célula vegetal o 
animal que facilita específicamente la difu- 
sión dei agua a través de la membrana (ós- 
mosis). 

adaptación evolutiva Acumulación de caracte- 
rísticas heredadas que facilita la capacidad 
dei organismo para sobrevivir y reproducirse 
en ambientes específicos, 
adaptación sensitiva Tendencia de las neuronas 
sensitivas para hacerse menos sensibles 
cuando son estimuladas repetidamente, 
adenilato ciclasa Enzima que convierte el ATP 
en AMP cíclico en respuesta a una senal quí- 
mica. 

adenohipófisis Véase hipófisis anterior, 
adhesión Atracdón entre diferentes tipos de 
moléculas. 

adrenalina Hormona catecolamínica secretada 
por la médula suprarrenal que media las res- 
puestas de lucha o huída ante el estrés de 
corto plazo; también tiene funciones como 
neurotransmisor. 

adrenocorticotrofina (ACTH) Hormona trófica 
producida y segregada por la hipófisis ante- 
rior que estimula la producción y secreción 
de hormonas esteroides por la corteza su- 
prarrenal. 

adventicia Término que describe cualquier ór- 
gano vegetal que crece en una localización 
atípica, como las raíces que crecen de los ta- 
llos. 

aeróbico Que contiene oxigeno; se refiere a un 
organismo, ambiente o proceso celular que 
necesita oxigeno. 

aerobio obligado Organismo que necesita oxi- 
geno para la respiración celular y que no 
puede vi vir sin oxigeno, 
agente oxidante Aceptor de electrones en una 
reacción redox. 

ç agente reductor El donante de electrones en un 
j ’ • reacción redox. 

agricultura sustentable Métodos de producción 
agrícula a largo plazo que son ambiental- 
mente seguros. 

aislamiento reproductivo Existência de factores 
biológicos (barreras) que impiden a los 
miembros de dos especies producir híbridos 
viables y fértiles. 

ajuste inducido Modificación de la forma clel si- 
tio activo de una enzima de manera que se 
une más estrechamente con el sustrato, in- 
ducida por la entrada dei sustrato. 
alantoides Una de las cuatro membranas ex- 
traembrionarias; sirve como repositório de 
los desechos nitrogenados dei embrión. 
albura Capas exteriores de xilema secundário 
que todavia transportan savia dei xilema. 
aldosterona Hormona suprarrenal que actúa en 
los túbulos distales dei ririón para estimular 
la reabsorción de sodio (Na + ) y el flujo pasi- 
vo de agua a partir dei ultrafiltrado. 
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alelos Versiones alternativas de un gen que pro- 
ducen efectos fenotípicos característicos y 
diferentes. 

alelo dominante Alelo que está totalmente ex- 
presado en el fenotipo de un heterocigota. 
alelo recesivo Alelo cuyo efecto fenotípico no se 
observa en un heterocigoto. 
alga Protista fotosintético que se asemeja a una 
planta. 

alga dorada Crisofita; un alga bi flagelada, carac- 
terísticamente unicelular, con pigmentos ca- 
rotenoides amarillos y marrones. 
alga marrón Feofita; protista marino multicelu- 
lar autótrofo que es el tipo más común de 
alga marina. Las algas marrones incluyen al 
kelp. 

alga roja Protista marino fotosintético que con- 
dene el pigmento aecesorio ficoeritrina. La 
mayoría son multicelulares. 
alga verde Protista fotosintético unicelular, que 
forma colonias, o multicelular, que posee 
cloroplastos verdes. Las algas verdes están 
estrechamente emparentadas con las plantas, 
almidón Polisacárido de reserva de las plantas 
constituido totalmente por glucosa. 
alopoliploide Tipo común de especie poliploide 
que resulta de dos especies diferentes que se 
cruzan entre sí y combinan sus cromoso- 
mas. 

altemancia de generaciones Ciclo de vida en el 
que hay tanto una forma diploide multicelu- 
lar, el esporofito, como una forma haploi.de 
multicelular, el gametofito; característico de 
plantas y algunas algas. 

altruísmo Comportamiento que reduce la apti- 
tud de un indivíduo mientras que simultá- 
neamente aumenta la aptitud de otro. 
altruísmo recíproco Comportamiento altruísta 
entre indivíduos no relacionados, por el cual 
el indivíduo altruísta actual se beneficiará en 
el futuro cuando el. actual beneficiário se 
comporte de manera recíproca, 
alvéolo Una de las bolsas de aire multilobula- 
das, en fondo de saco ciego, que constituye 
la superfície de intercâmbio gaseoso de los 
pulmones. 

ameba Grado de protista que se caracteriza por 
la presencia de seudópodos. 
amebocito Célula semejante a una ameba que 
se mueve mediante seudópodos, que se en- 
cuentra en la mayoría de los animales; de- 
pendiendo de las especies, puede digerir y 
distribuir alimento, eliminar desechos, for- 
mar fibras esqueléticas, combatir infecciones 
y modificarse transformándose en otros ti- 
pos celulares. 

amilasa salivai Enzima de la glândula salivai 
que hidroliza el almidón y el glucógeno. 
amina biógena Neurotransmisor derivado de un 
aminoácido. 

aminoácido Molécula orgânica que posee tanto 
un grupo carboxilo como un grupo amino. 
Los aminoácidos sirven como monómeros 
de las proteínas. 

aminoácido esencial Un aminoácido que un 
animal no puede sintetizar por sí mismo y 
debe ser obtenido de los alimentos. En el 
adulto humano hay ocho aminoácidos esen- 
ciales. 

aminoacil-tRNA sintetasa Enzima que une cada 
aminoácido con el tRNA correcto. 


amniocentesis Técnica de diagnóstico prenatal 
por la que el líquido amniótico, obtenido 
por aspiración mediante una aguja insertada 
dentro dei útero, se analiza para detectar 
ciertos defectos genéticos y congénitos dei 
feto. 

amnios La más interna de las cuatro membra- 
nas extraembrionarias; encierra un saco lie- 
no de líquido en el que está suspendido el 
embrión. 

arrmiota Miembro de un ciado de tetrápodos 
que posee un huevo amniótico que contiene 
membranas especializadas que protegen al 
embrión, que incluye mamíferos, aves y 
otros reptiles. 

amoníaco Molécula pequena, muy tóxica, cons- 
tituída por tres átomos de hidrógeno y un 
átomo de nitrógeno; producida por fijación 
de nitrógeno y como un producto de dese- 
cho dei metabolismo de las proteínas y de 
los ácidos nucleicos. 

amonite Miembro de un ciado de tetrápodos 
que fue el invertebrado predador dominante 
durante millones de anos, hasta la finaliza- 
ción dei período cretáceo. 

AMP cíclico (cAMP) Monofosfato cíclico de 
adenosina, molécula de forma anular produ- 
cida a partir dei ATP, que es una frecuente 
molécula senal intracelular (segundo mensa- 
jero) en las células eucariontes (por ejemplo, 
en las células endocrinas de los vertebra- 
dos). También es un regulador de algunos 
operones bacterianos. 

ampliíicación Refuerzo de la energia dei estí- 
mulo que de otra manera seria muy débil 
para ser transportado al sistema nervioso. 

amplificador o potenciador Segmento de DNA 
que contiene múltiples elementos de control 
que pueden estar localizados muy lejos dei 
gen que regulam 

anaeróbico Que carece de oxigeno; se refiere a 
un organismo, ambiente o proceso celular 
que carece de oxigeno y que puede ser en- 
venenado por éste. 

anaerobio facultativo Organismo que produce 
ATP por respiración aeróbica en presencia 
de oxigeno, pero que en condiciones anae- 
róbicas cambia a la fermentación. 

anaerobio obligado Organismo que no puede 
utilizar el oxigeno y que es intoxicado por eU-í 
oxigeno. * 

anafase Cuarta etapa de la mitosis, en la que las 
cromátidas de cada cromosoma se han sepa- Q 
rado y los cromosomas hijos se desplazan 
hacia los polos de la célula. 

análisis de viabilidad de población (PVA) Méto- 
do para predecir si una población va a per- 
sistir o no. 

analogia Semejanza entre dos especies que se 
debe a la evolución convergente y no a la 
descendencia de un ancestro común con el 
mismo rasgo. 

anatomia Estúdio de la estructura de un orga- 
nismo. 

andrógeno Cualquier hormona esteroidea, co- 
mo la testosterona, que estimula el desarro- 
11o y el mantenimiento dei sistema repro- 
ductor masculino y las características sexua- 
les secundarias. 

anemia drepanocítica Enfermedad genética hu- 
mana causada por un alelo recesivo que pro- 


duce la sustitución de un solo aminoácido 
en la proteína hemoglobina; se caracteriza 
por glóbulos rojos deformados que pueden 
ocasionar numerosos sintomas, 
aneuploidía Aberración cromosómica en la que 
uno o más cromosomas están presentes en co- 
pias excesivas o son deficientes en número, 
anfibio Miembro de la clase de tetrápodos 
Amphibia, que incluye a las salamandras, 
sapos y cecilias. 

anfioxo Miembro dei subfilo Cephalocordata, 
cordados marinos con forma de hoja que ca- 
recen de esqueleto. 

angiosperma Planta con flores, que forma semi- 
llas dentro de una câmara protectora que se 
denomina ovário. 

angiospermas basales Linajes más primitivos de 
las plantas con flores, incluídos Ambordla, 
nenúfares, anis estrellado y parientes. 
angiotensina II Hormona que estimula la cons- 
tricción de las arteriolas precapilares y au- 
menta la reabsorción de NaCl y agua en los 
túbulos proximales dei rinón, aumentando 
la presión y el volumen sanguíneo, 
anhidrobiosis Capacidad de sobrevivir en un 
estado de dormancia cuando se seca el hábi- 
tat de un organismo. 

Animalia Reino constituido por eucariontes 
multicelulares que ingieren su alimento, 
anión Ion cargado negativamente, 
antera En una angiosperma, el saco de polen 
terminal de un estambre, donde los granos 
de polen constituyen los gametos masculi- 
nos. 

anteridio En las plantas, el gametangio masculi- 
no, una câmara húmeda en la que se desa- 
rrollan los gametos. 

anterior Referencia al extremo cefálico de un 
animal con simetria bilateral, 
anticodón Triplete de bases especializado situa- 
do en un extremo de una molécula de tRNA 
que reconoce un codón complementario 
particular en una molécula de mRNA. 
anticoncepción Prevención dei embarazo. 
anticuerpo Proteína secretada por células plas- 
máticas (células B diferenciadas) que se une 
a un antígeno particular y lo marca para eli- 
mina rio; también se denomina inmunoglo- 
bulina. Todas las moléculas de anticuerpo 
tienen la misma estructura en forma de Y. 

Su forma monomérica está constituída por 
dos cadenas pesadas idênticas y dos cadenas 
livianas idênticas unidas por puentes disul- 
furo. 

anticuerpo monoclonal Cualquiera de una pre- 
paración de anticuerpos que han sido pro- 
ducidos por un único clon de células culti- 
vadas, y por esa razón son todos específicos 
para el mismo epítopo. 

antígeno Macromolécula que provoca una res- 
puesta inmunitaria en los linfocitos. 
antiparalelo La distribución opuesta dei esque- 
leto azúcar-fosfato en la doble hélice dei 
DNA. 

antocero Pequena planta herbácea no vascular 
que es miembro dei filo Anthocerophyta. 
antropoide Miembro de un grupo de primates 
constituido por los simios (gibón, orangu- 
tán, gorila, chimpancé, y bonobo), monos y 
humanos. 

anual Planta con flores que completa la totali- 




dad de su ciclo de vida en un ano o en una 
única temporada de crecimiento. 
aparato de Golgi Orgánulo en células eucarion- 
tes que consiste en pilas de sacos membra- 
nosos aplanados que modifican, almacenan, 
y vehiculizan productos dei retículo endo- 
plasmático. 

aparato yuxtaglomerular (AYG) Tejido especiali- 
zado que libera la enzima renina cuando la 
presión sanguínea o el volumen sanguíneo 
disminuye en la arteriola aferente que pro- 
vee de sangre al glomérulo. 
apêndice Extensión pequena, en forma de de- 
do, dei ciego de los vertebrados; contiene 
una masa de glóbulos blancos que contribu- 
yen a la inmunidad. 

apicomplexo Protozoo parasito. Algunos api- 
complexos producen enfermedades en el 
hombre. 

apomixis Producción asexual de semillas. 
apoplasto En las plantas, la continuidad de las pa- 
redes celulares más los espacios extracelulares. 
apoptosis Câmbios que se producen en una cé- 
lula cuando sufre la muerte celular progra- 
mada y que son iniciados por senales que 
desencadenan la activación de una cascada 
de proteínas suicidas en la célula destinada a 
morir. 

aprendizaje Cambio de conducta que resulta de 
la experiencia. 

aprendizaje asociativo Capacidad adquirida de 
asociar un estímulo con otro, también deno- 
minado condicionamiento clásico. 
aprendizaje espacial Modificación de la conduc- 
ta basada en la estructura espacial dei medio 
ambiente. 

aprendizaje social Modificación de la conducta 
a través de la observación de otros indiví- 
duos. 

aptitud Contribución que un individuo realiza 
al conjunto de genes de la nueva genera- 
ción, en relación a la contribución de otros 
indivíduos. 

aptitud inclusiva Efecto total que tiene un indi- 
viduo sobre la proliferación de sus genes 
produciendo su propia descendencia y pro- 
veyendo la ayuda que permita a otros pa- 
cientes cercanos aumentar la producción de 
su descendencia. 

aptitud relativa Contribución de un genotipo a 
la próxima generación comparado con la 
contribución de genotipos alternativos en el 
mismo locus. 

árbol filogenético Diagrama ramificado que re- 
presenta una hipótesis sobre relaciones evo- 
lutivas. 

árbol ultramétrico Árbol filogenético en el cual 
las longitudes de las ramas refle] an las medi- 
ciones dei tiernpo geológico, 
arcosaurio Miembro dei grupo de los reptiles 
que incluye a los cocodrilos, aligatores, di- 
nosaurios y aves. 

Archaea Uno de los dos dominios procarióticos, 
el otro es Bactéria. 

área crítica de biodiversidad Área relativamente 
pequena con una concentración excepcional 
de especies endémicas y un gran número de 
especies amenazadas y en peligro. 
arquegonio En las plantas, el gametangio feme- 
nino, una câmara húmeda en la que se desa- 
rrollan los game tos. 


arquenterón Cavidad revestida por el endoder- 
mo, formada durante el proceso de gastrula- 
ción, que se desarrolla para formar el tracto 
digestivo de un animal, 
arrecife de coral Ecosistema tropical, de aguas 
cálidas, dominado por las estructuras esque- 
léticas duras secretadas primariamente por 
los cnidarios residentes. 

arroyo Cuerpo de agua que fluye, generalmente 
pequeno, frio y claro. 

artéria Vaso que transportada sangre desde el 
corazón hacia los órganos de todo el cuerpo. 
artéria renal Vaso sanguíneo que aporta la san- 
gre al rinón. 

arteriola Vaso que transporta la sangre entre 
una artéria y un lecho capilar, 
arteriola aferente Vaso sanguíneo que aporta 
sangre a la nefrona. 

arteriola eferente Vaso sanguíneo que drena una 
nefrona. 

artrópodo Celomado segmentado con un exoes- 
queleto quitinoso, apêndices articulados, y 
un cuerpo formado por diferentes grupos de 
segmentos. 

asa de Henle Asa de gran longitud, contorneada 
en forma de horquilla, con una rama des- 
cendente y otra ascendente, de los túbulos 
renales en el rinón de los vertebrados; tiene 
funciones en la reabsorción de agua y sales, 
asco Cápsula de esporas en forma de bolsa lo- 
calizada en la punta de una hifa dicariótica 
de un ascomiceto. 

ascocarpo Cuerpo con fruto de un hongo con 
bolsa. 

ascomiceto Véase hongo con bolsa, 
aspartato Aminoácido que funciona como un 
neurotransmisor dei SNC. 
áster Distribución radial de microtúbulos cortos 
que se extiende de cada centrosoma hacia la 
membrana plasmática de la célula en la que 
se está produciendo la mitosis. 
astrocito Célula de la glía que proporciona so- 
porte estructural y metabólico a las neuro- 
nas. 

ateroesclerosis Enfermedad cardiovascular en la 
que las denominadas placas ateroscleróticas 
se desarrollan y crecen en la pared interna 
de las artérias, reduciendo sus diâmetros in- 
ternos. 

átomo La unidad más pequena de la matéria que 
conserva las propiedades de un elemento. 

ATP (adenosina trifosfato) Nucléosido trifosfato 
que contiene adenina, que libera energia li- 
bre cuando se hidrolizan sus enlaces fosfato. 
Esta energia se utiliza para impulsar reaccio- 
nes endergónicas en las células. 

ATP sintasa Grupo de varias proteínas de mem- 
brana que se encuentran en las crestas de las 
mitocondrias (y en la membrana plasmática 
de las bactérias), que actúan mediante un 
mecanismo quimiosmótico junto con las ca- 
denas de transporte de electrones adyacen- 
tes, utilizando la energia de un gradiente de 
concentración de iones hidrógeno para pro- 
ducir ATP. La ATP sintasa proporciona una 
entrada a través de la cual los iones de hi- 
drógeno se difunden dentro de la matriz de 
una mitocondria. 

aurícula Câmara que recibe la sangre de retorno 
al corazón en los vertebrados. 

autoincompatibilidad Capacidad de una planta 


con semilla de rechazar su propio polen y 
algunas veces el polen de individuos estre- 
chamente emparentados. 
autopoliploide Indivíduo que tiene más de dos 
juegos de cromosomas, todos derivados de 
una única especie. 

autosoma Cromosoma que no participa directa- 
mente en la determinación dei sexo, en opo- 
sición a los cromosomas sexuales. 
autótrofo Organismo que obtiene su alimento 
de moléculas orgânicas sin necesidad de ali- 
mentarse de otros organismos o sustancias 
derivadas de otros organismos. Los autótro- 
fos utilizan la energia dei sol o de la oxida- 
ción de sustancias inorgânicas para sintetizar 
moléculas orgânicas a partir de las inorgâni- 
cas. 

auxina Término que se refiere primariamente al 
ácido indolacético (ALA), una hormona ve- 
getal natural que tiene una variedad de efec- 
tos, entre ellos la elongación celular, la for- 
mación de la raiz, el crecimiento secundário 
y el crecimiento dei fruto, 
avirulento Término que describe a un agente 
patógeno que puede danar solo moderada- 
mente, pero no matar, a la planta huésped. 
axón Prolongación o extensión característica- 
mente larga de una neurona, que conduce 
los impulsos nerviosos alejándose dei cuer- 
po celular en dirección a las células diana. 
bactéria Uno de los dos dominios procarióticos, 
siendo el otro Archaea. 

bactérias fij adoras de nitrógeno Microorganis- 
mos que reabastacen los minerales nitroge- 
nados en el suelo transformando el nitróge- 
no en amonio. 

bacteriófago Virus que infecta bactérias; tam- 
bién denominado fago. 

bacteroides Forma de Rhizobium contenida en 
las vesículas formadas por las células de la 
raiz de un nódulo radical, 
báculo Hueso localizado en el pene de los roe- 
dores, mapaches, morsas, ballenas, y otros 
mamíferos que contribuye a la rigidez dei 
pene. 

banda A Región ancha que corresponde a la 
longitud de los filamentos gruesos de las 
miofibrillas. 

banda de Caspary Anillo de cera impermeable 
al agua en las células endodérmicas de las 
plantas que bloquea el flujo pasivo de agua 
y solutos hacia la esteia por medio de pare- 
des celulares. 

banda I Área cerca dei ângulo dei sarcómero 
donde hay solamente filamentos delgados, 
banda preprofásica Microtúbulos en la corteza 
(citoplasma exterior) de una célula que es- 
tán concentrados formando un anillo. 
barrera hematoencefálica Distribución capilar 
especializada en el cerebro que restringe el 
pasaje de la mayoría de las sustancias dentro 
dei cerebro, impidiendo de esa manera fluc- 
tuaciones dramáticas en el medio ambiente 
cerebral. 

barrera postcigótica Cualquiera de los vários 
mecanismos aislantes de varias especies que 
impide que los híbridos provenientes de dos 
especies diferentes se desarrollen en adultos 
viables y fértiles. 

barrera precigótica Barrera reproductiva que 
impide el apareamiento entre especies o evi- 
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ta la fecundación de los óvulos si se intenta 
un cruzamiento interespecifico. 
base Sustancia que reduce la concentración de 
iones hidrógenos de una solución. 
basidio Apêndice reproductivo que produce es- 
poras sexuales en las branquias de los hon- 
gos en forma de clava. 

basidiocarpo Elaborado cuerpo fructífero dei 
micelio dicariótico de un hongo en forma de 
clava. 

basidiomiceto Véase hongo en forma de clava, 
bastón Uno de los dos tipos de fotorreceptores 
de la retina de los vertebrados; sensible al 
blanco y negro, posibilita la visión nocturna, 
bentos Comunidad de organismos que viven en 
la zona béntica de un bioma acuático. 
bienal Planta con flores que necesita dos anos 
para completar su ciclo de vida. 
bilaterio Miembro dei ciado Bilateria, animales 
con simetria bilateral. 

bilis Mezcla de sustancias que se produce en el 
hígado, se almacena en la vesícula biliar, y 
actúa como detergente en el intestino para 
contribuir a la digestión y absorción de las 
grasas. 

binomial Nombre latinizado, en dos partes, de 
una especie, que consta dei género y un epí- 
teto específico. 

bioenergética Flujo de energia a través de un 
animal, tomando en consideración la energia 
almacenada en los alimentos que consume, 
la energia utilizada para las funciones bási- 
cas, actividad, crecimiento, reproducción y 
regulación, y la energia que se pierde al am- 
biente como calor o en los desechos. 
biogeografía Estúdio de la distribución pasada y 
presente de las espécies, 
bioinformática Utilización de la capacidad de 
las computadoras, programas y modelos ma- 
temáticos, para procesar e integrar la infor- 
mación biológica de numerosos conjuntos 
de datos. 

biologia Estúdio científico de la vida. 
biologia de la conservación Estúdio integrado 
de la ecologia, biologia evolutiva, fisiologia, 
biologia molecular, genética y biologia con- 
ductista, en un esfuerzo para mantener la 
diversidad biológica en todos los niveles, 
biologia de sistemas Enfoque para estudiar la 
biologia cuyo objetivo es modelar la con- 
ducta dinâmica de todos los sistemas bioló- 
gicos. 

bioma Uno de los principales ecosistemas clel 
mundo, clasificado según la vegetación pre- 
dominante y caracterizado por las adapata- 
ciones de los organismos a dicho ambiente 
particular. 

bioma oceânico pelágico La mayor parte de las 
aguas dei océano alejadas de la costa, cons- 
tantemente mezcladas por las corrientes 
oceânicas. 

biomanipulación Técnica para restaurar los la- 
gos eutróficos que reduce las poblaciones de 
algas mediante la manipulación de los con- 
sumidores de mayor nível de la comunidad 
en lugar de cambiar los niveles de nutrientes 
o de adicionar tratamientos químicos, 
biomasa Peso seco de la matéria orgânica que 
comprende un grupo de organismos en un 
hábitat particular. 

biopelícula o película biológica Colonia de pro- 


cariontes que recubren una superfície y que 
establecen una cooperación metabólica, 
biorremediación Utilización de organismos vi- 
vos para desintoxicar y restaurar ecosistemas 
polutos y degradados. 

biosfera Porción total de la Tierra habitada por 
vida; suma de todos los ecosistemas dei pla- 
neta. 

biota Todos los organismos que son parte de un 
ecosistema. 

biotecnologia Manipulación de organismos vi- 
vos o de sus componentes para la fabrica- 
ción de productos útiles. 
biótico Relativo a los organismos vivos dei me- 
dio ambiente. 

blastocele Cavidad llena de líquido que se for- 
ma en el centro de la blástula embrionária, 
blastocisto Estádio embrionário en los mamífe- 
ros; formación hueca redondeada de células 
que se produce una semana después de la 
fecundación en los seres humanos, 
blastodermo Capa embrionária de células en di- 
visión que se apoyan sobre el vitelo no divi- 
dido de gran tamano. 

blastómero Pequena célula de un embrión en 
etapa precoz. 

blastoporo Abertura dei arquenteron en la gás- 
trula que se desarrolla formando la boca en 
los prostostomas y el ano en los deuterosto- 
mas. 

blástula Formación hueca redondeada de célu- 
las que senala el estádio final de la segmen- 
tación durante la etapa inicial dei desarrollo 
embrionário. 

bloqueo lento de la polispermia Formación de 
la envoltura de fecundación y otras modifi- 
caciones en la superfície dei óvulo que impi- 
den la fusión dei óvulo con más de un es- 
permatozóide. 

bloqueo rápido de la polispermia Despolariza- 
ción de la membrana dei óvulo 1 a 3 segun- 
dos después de que el espermatozóide se 
une a la capa vitelina. La reacción impide 
que espermatozóides adicionales se fusionen 
con la membrana plasmática dei óvulo, 
bolo Bola lubricada de alimento ya masticado. 
bomba de protones Mecanismo de transporte 
activo en las membranas celulares que utili- 
za ATP para forzar la salida de iones hidró- 
geno de una célula, generando un potencial ^ • 
de membrana en dicho proceso. ' 4 
bomba de sodio-potasio Proteína de transporte 
especial en la membrana plasmática de las 
células animales que transporta el sodio 
afuera de la célula y el potasio adentro de la 
célula, en contra de sus gradientes de con- 
centración. 

bomba electrógena Proteína de transporte ióni- 
co que genera un voltaje a través de una 
membrana. 

bosque de coníferas Bioma terrestre caracteriza- 
do por inviernos largos y frios, dominado 
por coníferas. 

bosque templado deciduo, bosque templado 
caducifolio Bioma localizado en regiones de 
altitud media donde hay suficiente humedad 
para sostener el crecimiento de grandes ár- 
boles decíduos, de hojas anchas, 
bóveda o dosei Capa superior de vegetación en 
un bioma terrestre. 

branquia Extensión localizada de la superfície 


corporal de vários animales acuáticos, 
especializada para el intercâmbio de 
gases. 

braquiópodo Lofoforado marino con una con- 
cha dividida en una mitad dorsal y ventral. 
Los braquiópodos son denominados tam- 
bién conchas lámpara. 

brasinoesteroides Hormonas esteroideas de las 
plantas que tienen una variedad de acciones, 
que incluyen el alargamiento celular, el re- 
traso de la abscisión de las hojas, y la pro- 
moción de la diferenciación dei xilema. 

briofita Un musgo ó hepática; una planta no 
vascular que habita en la tierra pero carece 
de muchas de las adaptaciones terrestres de 
las plantas vasculares. 

bronquio Uno de los dos tubos respiratórios 
que se ramifican desde la tráquea hacia los 
pulmones. 

bronquíolo Una de las ramas delgadas de los 
bronquios que transporta el aire a los alvéo- 
los. 

buffer Sustancia que se presenta en sus formas 
ácida y básica en una solución y que mini- 
miza los câmbios en el pH cuando se agre- 
gan ácidos o bases extranos a la solución. 

bulbo raquídeo La parte más inferior dei cere- 
bro de los vertebrados, comúnmente deno- 
minada médula oblongada; ensanchamiento 
dei cerebro posterior, dorsal al cordón espi- 
nal anterior, que controla las funciones autó- 
nomas, homeostáticas, entre ellas la respira- 
ción, la actividad de corazón y los vasos 
sanguíneos, la deglución, la digestión y los 
vómitos. 

cadena alimentaria Ruta a lo largo de la cual los 
alimentos son transferidos desde un nível 
trófico hacia otro nivel trófico, comenzando 
con los productores de alimentos. 

cadena de transporte de electrones Secuencia 
de moléculas (proteínas de membrana) 
transportadoras de electrones por las que se 
impulsan electrones durante las reacciones 
redox que liberan energia utilizada para sin- 
tetizar ATP 

cadena liviana Uno de los dos tipos de cadenas 
polipeptídicas que constituyen la molécula 
de anticuerpo y la dei receptor de células B, 
que consta de una región variable, que for- 
ma parte dei sitio de unión dei antígeno, y 
una región constante. 

cadena molde Cadena de DNA que proporcio- 
na el molde para ordenar la secuencia de 
nucleótidos en un transcrito de RNA. 

cadena pesada Una de los dos tipos de cadenas 
polipeptídicas que constituyen una molécula 
de anticuerpo y una célula B receptora; 
consta de una región variable, que contribu- 
ye al sitio de unión con el antígeno, y una 
región constante. 

cadherinas Importante clase de moléculas de 
adhesión célula a célula. 

caja homeótica (homeo box) Secuencia de 180 
nucleótidos dentro de genes homeóticos y 
algunos otros genes dei desarrollo que está 
ampliamente conservada en los animales. 
Secuencias similares se encuentranen las 
plantas y en los procariontes. 

caja TATA Secuencia promotora de DNA esen- 
cial para formar el complejo de iniciación de 
la transcripción. 



calcitonina Hormona segregada por la glândula 
tiroides que disminuye los niveles de cálcio 
en la sangre, promoviendo el depósito de 
cálcio en el hueso y la excreción de caldo 
en los rinones. 

caliptra Capa protectora de tejido gametofítico 
que recubre total o parcialmente una cápsu- 
la inmadura en numerosos musgos, 
calor Cantidad total de energia cinética causada 
por el movimiento molecular en un cuerpo 
de matéria. El calor es energia en su forma 
más azarosa. 

calor de vaporización Cantidad de calor que un 
líquido debe absorber para que 1 g de líqui- 
do sea transformado al estado gaseoso. 
calor específico Cantidad de calor que debe ser 
absorbida o perdida para que 1 g de sustân- 
cia modifique su temperatura en 1 °C 
caloria (cal) Cantidad de energia calórica nece- 
saria para aumentar la temperatura de 1 g 
de agua en 1 °C. La Caloria (con una C ma- 
yúscula), habitualmente utilizada para indi- 
car el contenido de energia de un alimento, 
es una kilocaloría. 

callo Una masa de células indiferenciadas en di- 
visión, en el extremo cortado de un brote, 
cambio de fase Desplazamiento de una fase de 
desarrollo a otra. 

cámbium de corcho Cilindro de tejido meriste- 
mático en plantas madereras que reemplaza 
la epidermis con células de corcho más 
gruesas y duras. 

cámbium vascular Cilindro de tejido meriste- 
mático en las plantas lenosas que anade ca- 
pas de tejido vascular secundário denomina- 
do xilema secundário (madera) y floema se- 
cundário. 

canal alimentario Tracto digestivo que consiste 
en un tubo que se extiende desde la boca 
hasta el ano. 

canal iónico regulado por ligando Poro proteico 
en la membrana plasmática que se abre o se 
cierra en respuesta a una serial química, per- 
mitiendo o bloqueando el flujo de iones es- 
pecíficos. 

canal iónico regulado por voltaje Canal iónico 
especializado que se abre o cierra en res- 
puesta a câmbios en el potencial de mem- 
brana. 

canal iónico Canal proteico en la membrana de 
una célula que permite el pasaje de iones es- 
pecíficos a favor de su gradiente de concen- 
tración. 

canal iónico regulado Canal regulado para un 
ion específico. Cuando los canales iónicos se 
abren o se cierran, el potencial de membra- 
na de la célula se altera, 
canal regulado Canal proteico en la membrana 
celular que se abre o cierra en respuesta a 
un estímulo particular. 

canales iónicos mecanosensitivos Poro proteico 
en la membrana plasmática de una célula 
que se abre cuando la membrana se deforma 
mecánicamente, permitiendo el pasaje de 
ciertos iones. 

capa de hidratación Esfera de moléculas de 
agua alrededor de cada ion disuelto. 
capa de valência Capa de energia más externa 
de un átomo, que contiene los electrones de 
valência que participan de las reacciones 
químicas dei átomo. 


capa superficial dei suelo Mezcla de partículas 
derivadas de rocas, organismos vivos y hu- 
mus. 

capacidad de carga Tamano máximo de la po- 
blación que puede ser soportado por los re- 
cursos disponibles, simbolizado como K. 
capacidad ecológica Base actual de recursos de 
un país. , 

capacidad vital Máxima cantidad de aire que un 
sistema respiratório puede inhalar y exhalar. 
capas germinales Las tres principales capas que 
forman los diferentes tejidos y órganos dei 
cuerpo de un animal. 

capilar Vaso sanguíneo microscópico que pene- 
tra en los tejidos y está constituido por una 
única capa de células endoteliales que per- 
mite el intercâmbio entre la sangre y el lí- 
quido intersticial. 

capilares peritubulares Red de vasos sanguíneos 
delgados que rodea a los túbulos proximales 
y distales dei rinón. 

cápside Cubierta proteica que encierra el geno- 
ma virai. Puede tener forma de bastón, po- 
liédrica, o formas aún más complejas. 
cápsula de Bowman Receptáculo en forma de 
copa en el rinón de los vertebrados que es el 
segmento inicial expandido de la nefrona, 
donde ingresa el filtrado desde la sangre, 
cápsula (1) Capa adherente que rodea las pare- 
des celulares de algunos procariontes, prote- 
giendo la superfície celular y algunas veces 
contribuyendo a adherir las células a la su- 
perfície. (2) Esporangio de una briófita 
(musgos y hepáticas). 

carácter Característica hereditária observable. 
carácter cuantitativo Característica hereditária 
que varia continuamente a lo largo de un 
rango, más que de una manera cualitativa (o 
ésto, o aquéllo). 

carácter derivado compartido Novedad evoluti- 
va que se desarrolla en un ciado particular, 
carácter primitivo compartido Carácter que se 
presenta en especies afuera de un taxón par- 
ticular. 

carga crítica Cantidad de nutriente agregado, 
generalmente nitrógeno o fósforo, que pue- 
de ser absorbido por las plantas sin danar la 
integridad dei ecosistema. 
cariogamia Fusión de núcleos de dos células, 

como parte de la singamia. 4 

cariotipo Presentación de los pares de cromoso- 
mas de una célula ordenados por tamano y 
forma. 

carnívoro Un animal, como el tiburón, el hal- 
cón o la araria, que come a otros animales. 
carotenoide Pigmento accesorio, amarillo o ana- 
ranjado, presente en el cloroplasto de las 
plantas. Absorbiendo las longitudes de onda 
de la luz que no puede absorber la clorofila, 
los carotenoides amplían el espectro de co- 
lores que pueden promover la fotosíntesis. 
carpelo Órgano reproductor de una flor que 
produce el óvulo, fonnado por el estigma, el 
estilo y el ovário. 

cartílago Tipo de tejido conectivo flexible con 
abundancia de fibras de colágeno embebidas 
en condroitín sulfato. 

casquete 5’ Extremo 5’ de una molécula de pre- 
mRNA modificada mediante la adiei ón de 
un casquete de nucléotido de guanina. 
catalizador Agente químico que modifica la ve- 


• locidad de una reacción sin ser consumido 
por la reacción. 

catastrofismo Hipótesis de Georges Cuvier por 
la que cada frontera entre estratos corres- 
ponde temporalmente a una catástrofe, co- 
mo una inundación o sequía, que destruyó 
muchas de las especies que vivían allí en ese 
momento. 

catecolamina Cualquiera de una clase de com- 
puestos, incluyendo la adrenalina y noradre- 
nalina, que son sintetizados a partir dei ami- 
noácido tirosina. 

catión Un ion con carga positiva, producido 
por la pérdida de uno o más electrones. 
causa próxima o causalidad inmediata En la 
conducta animal, una pregunta focalizada en 
los estímulos dei medio ambiente, si es que 
hay alguno, que desencadenan un acto de 
comportamiento particular, así como tam- 
bién en los mecanismos genéticos, fisiológi- 
cos y anatómicos subyacentes a dicho com- 
portamiento. 

causalidad final En la conducta animal, una 
pregunta que se focaliza en la significación 
evolutiva de un acto de comportamiento. 
cavidad abdominal Cavidad corporal en los ma- 
míferos que alberga principalmente partes 
de los sistemas digestivo, excretor y repro- 
ductor. Está separada de la cavidad torácica 
por el diafragma. 

cavidad corporal Espado que contiene líquido en- 
tre el tracto digestivo y la pared dei cueipo. 
cavidad dei manto Câmara llena de agua donde 
se encuentran las branquias, el ano y los po- 
ros excretores de un molusco, 
cavidad gastrovascular Extensa bolsa que sirve 
como sitio de digestión extracelular y vía de 
pasaje para dispersar materiales a través de 
la mayor parte dei cuerpo de un animal, 
cavidad oral La boca de un animal, 
cavidad torácica Cavidad corporal en los mamí- 
feros que alberga los pulmones y el corazón. 
Está rodeada en parte por las costillas y se- 
parada de la cavidad abdominal inferior por 
el diafragma. 

CD4 Proteína de superfície, presente en 1a ma- 
yoría de las células T helper, que se une a 
las moléculas MHC de clase II en las células 
presentadoras de antígeno, facilitando la in- 
teracción entre el linfocito T y la célula pre- 
sentadora de antígeno. 

CD8 Proteína de superfície, presente en la ma- 
yoría de las células citotóxicas, que se une a 
las moléculas MHC de clase I en las células 
blanco, facilitando la interacción entre los 
linfocitos T y la célula blanco. 
cebador Polinucleótido con un extremo 3’ libre, 
unido mediante apareamiento complemen- 
tados de bases a la cadena dei molde, que es 
elongado durante la replicación dei DNA. 
cefalización Tendencia evolutiva hacia la con- 
centración dei equipamiento sensorial en el 
extremo anterior dei cuerpo. 
celoma Cavidad dei cuerpo completamente re- 
cubierta por el mesodermo. 
celomado Animal que posee un celoma verda- 
dero (cavidad corporal llena de líquido recu- 
bierta por tejido completamente derivado 
dei mesodermo). 

célula Unidad estructural y funcional funda- 
mental de la vida. 


Glosario 
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célula acompanante Tipo de célula vegetal que 
está conectada a un miembro dei tubo cri- 
boso por medio de vários plasmodesmos y 
cuyo núcleo y ribosomas pueden servir para 
uno o más de los miembros dei tubo criboso 
adyacentes. 

célula amacrina Neurona de la retina que con- 
tribuye a integrar la información antes de 
enviaria al cerebro. 

célula bipolar Neurona que hace sinapsis con el 
axón de un bastoncillo o de un cono en la 
retina dei ojo. 

célula de la vaina fascicular Tipo de célula fotosin- 
tética distribuída en vainas estrechamente em- 
paquetadas alrededor de las venas de una hoja. 
célula de Leydig Célula que produce testostero- 
na y otros andrógenos y está situada entre 
los túbulos seminíferos dei testículo, 
célula de memória Uno de un clon de linfocitos 
de larga vida, formados durante la respuesta 
inmunitaria primaria, que permanece en un 
órgano linfoide hasta que es activado por la 
exposición al mismo antígeno que desenca- 
denó su formación. Las células de memória 
activadas generan la respuesta inmunitaria 
secundaria. 

célula de Schwann Tipo de célula glial que for- 
ma vainas aislantes de mielina alrededor de 
los axones de las neuronas en el sistema 
nervioso periférico. 

célula de transferencia placentaria Célula vege- 
tal que facilita la transferencia de nutrientes 
desde el progenitor al embrión. 
célula de transferencia Célula acompanante con 
numerosas invaginaciones de su pared, lo 
que incrementa la superfície celular y facilita 
la transferencia de solutos entre el apoplasto 
y el simplasto. 

célula dei colénquima Tipo de célula vegetal 
flexible que forma hebras o cilindros que 
sostienen las partes jóvenes de la planta sin 
restringir su crecimiento. 
célula dendrítica Célula presentadora de antíge- 
nos, localizada principalmente en los tejidos 
linfáticos y en la piei, que es particularmen- 
te eficiente en presentar antígenos a las célu- 
las T helper vírgenes, iniciando de esa ma- 
nera una respuesta inmunitaria primaria, 
célula diploide Célula que contiene dos juegos 
de cromosomas (2n), cada juego heredado 
de uno de los progenitores, 
célula efectora Célula muscular o glandular que 
lleva a cabo las respuestas dei cuerpo a los 
estímulos; responde a senales dei cerebro o 
de ono centro de procesamiento dei sistema 
nervioso. 

célula esclerenquimática Tipo de célula vegetal 
rígida, de soporte, que generalmente carece 
de protoplastos y posee paredes secundarias 
gruesas fortalecidas por lignina en su madu- 
rez. 

célula eucarionte Tipo de célula con un núcleo 
y orgãnulos delimitados por membranas, 
presente en protistas, plantas, hongos y ani- 
males; también denominada eucariota. 
célula ganglionar Tipo de neurona en la retina 
que hace sinapsis con las células bipolares y 
transmite los potenciales de acción al cere- 
bro por los axones dei nervio óptico, 
célula haploide Célula que contiene solamente 
un juego de cromosomas (n). 


célula horizontal Neurona de la retina que con- 
tribuye a integrar información antes de en- 
viaria al cerebro. 

célula madre Cualquier célula relativamente no 
especializada que puede dividirse mediante 
una di visión simple en una célula hija idên- 
tica y un célula hija más especializada, que 
puede experimentar una diferenciación adi- 
cional. 

célula mesófila Célula fotosintética distribuida 
laxamente, localizada entre la vaina fascicu- 
lar y la superfície de la hoja. 
célula natural killer (NK) Tipo de glóbulo blan- 
co que puede matar células tumorales y cé- 
lulas infectadas por virus; un importante 
componente de la inmunidad innata. 
célula neurosecretora Célula nerviosa especiali- 
zada que libera una hormona en la comente 
sanguínea en respuesta a senales provenien- 
tes de otras células nerviosas; localizada en 
el hipotálamo y en la méduia suprarrenal. 
célula parenquimatosa Tipo de célula vegetal 
relativamente poco especializada, que lleva 
a cabo la mayor parte dei metabolismo, 
sintetiza y almacena productos orgânicos, y 
se desarrolla en un tipo celular más dife- 
renciado. 

célula pilosa o pilórica Tipo de mecanorrecep- 
tor que detecta ondas de sonido y otras for- 
mas de movimiento en el agua o en el aire. 
célula plasmática Célula efectora de la inmuni- 
dad humoral que secreta anticuerpos; se ori- 
giana en linfocitos B estimulados por antíge- 
nos. 

célula postsináptica La célula diana en una si- 
napsis. 

célula presentadora dei antígeno Célula que in- 
giere bactérias y virus y los destmye, produ- 
ciendo fragmentos peptídicos que se unen a 
las moléculas dei MHC clase II y son subsi- 
guientemente presentados en la superfície 
de la célula a las células T helper. Los ma- 
crófagos, las células dendríticas y las células 
B son las principales células presentadoras 
de antígenos. 

célula presináptica Célula transmisora en una 
sinapsis. 

célula procarionte Tipo de célula que carece de 
un núcleo y de órganulos rodeados por 
membrana; se encuentra solamente en los 
dominios Bactéria y Archaea. 
célula somática Cualquier célula de un organis- 
mo multicelular excepto un espermatozóide 
o un óvulo. 

célula T citotóxica Tipo de linfocito que, al acti- 
varse, mata las células infectadas, las células 
cancerosas y las células trasplantadas. 
célula T helper Tipo de célula T que, cuando es 
activada, secreta citocinas que promueven la 
respuesta de las células B (respuesta humo- 
ral) y de las células T citotóxicas (respuesta 
mediada por células) a los antígenos. 
células derivadas Células nuevas que son des- 
plazadas de un meristema apical y conti- 
núan dividiéndose hasta que las células que 
producen se toman especializadas, 
células guardianas Las dos células que flan- 
quean el poro estomático y regulan la aber- 
tura y cierre dei poro. 

celulosa Polisacárido estructural de las paredes 
celulares, constituido por monómeros de 


glucosa unidos por enlaces glucosídicos b- 

1,4. 

cenocítico Se refiere a una condición multinu- 
cleada que resulta de la división repetida de 
los núcleos sin división citoplasmática. 
centríolo Estructura de la célula animal com- 
puesta por cilindros de tripletes de microtú- 
bulos distribuidos en un patrón 9 + 0. Una 
célula animal tiene habitualmente un par de 
centríolos que participan en la división celu- 
lar. 

centro de reacción Complejo de proteínas aso- 
ciadas con dos moléculas de clorofila a espe- 
cial y un aceptor primário de electrones. Lo- 
calizado en la región central de un fotosiste- 
ma, este complejo desencadena las reaccio- 
nes luminosas de la fotosíntesis. Excitada 
por la energia de la luz, una de las molécu- 
las de clorofila cede un electrón al aceptor 
primário de electrones, que a su vez trans- 
fiere un electrón a la cadena de transporte 
de electrones. 

centro respiratório Centro cerebral que dirige la 
actividad de los órganos que participan en la 
respiración. 

centrómero Región centralizada que une a las 
dos cromátidas hijas. 

centrosoma Material presente en el citoplasma 
de todas las células eucariontes, importante 
durante la división celular; centro organiza- 
dor de los microtúbulos. 
cerebelo Parte dei encéfalo posterior de los ver- 
tebrados, localizado en la región dorsal; sus 
funciones son la coordinación de los movi- 
mientos involuntários y el equilibrio. 
cerebro Porción dorsal dei encéfalo anterior de 
los vertebrados, compuesto por los hemisfé- 
rios derecho e izquierdo; centro integrador 
de la memória, el aprendizaje, las emociones 
y otras funciones altamente complejas dei 
sistema nervioso central, 
cerebro anterior Una de las tres regiones ances- 
trales y embrionárias dei cerebro de los ver- 
tebrados; se desarrolla para formar el tála- 
mo, el hipotálamo y el cerebro. 
cerebro medio Uno cie las tres regiones ances- 
trales y embrionárias dei cerebro de los ver- 
tebrados; se desarrolla en los centros de re- 
transmisión e integración sensorial que en- 
vían la información sensorial al cerebro. 
cerebro posterior Una de las tres regiones an- 
cestrales y embriológicas dei cerebro de los 
vertebrados; se desarrolla formando el bulbo 
raquídeo, el puente o protuberância y el ce- 
rebelo. 

cérvix Cuello dei útero, que se abre dentro de 
la vagina. 

ciclina Proteína reguladora cuya concentración 
fluctúa ciclicamente. 

ciclo biogeoquímico Uno de los vários circuitos 
nutritivos, en el que participan tanto com- 
ponentes bióticos como abióticos de los eco- 
sistemas. 

ciclo cardíaco Alternância de contracciones y 
relaj aciones dei corazón. 
ciclo celular Secuencia ordenada de eventos en 
una célula eucarionte, desde su origen en la 
división de una célula progenitora hasta su 
propia división en dos células, compuesto 
de las fases M, G,, S y G 2 . 
ciclo de Calvin La segunda de las dos etapas 



principales de la fotosíntesis (a continuación 
de las reacciones luminosas), que implica la 
fijación dei C0 2 atmosférico y la reducción 
dei carbono fijado en hidrato de carbono, 
ciclo dei ácido cítrico Ciclo químico que com- 
prende ocho pasos en el que se completa la 
degradación metabólica de las moléculas de 
glucosa en dióxido de carbono; se produce 
dentro de la mitocondria; constituye la segun- 
da etapa importante en la respiración celular, 
ciclo estral Tipo de ciclo reproductivo en todas 
las hembras de mamíferos excepto en los 
primates superiores, en el cual el endome- 
trio no prenado es reabsorbido en lugar de 
ser eliminado, y la respuesta sexual se pro- 
duce solamente durante la mitad dei ciclo 
en el estro. 

ciclo lisogénico Ciclo de replicación de un fago 
en el cual el genoma virai se incorpora en 
los cromosomas bacterianos dei húesped co- 
mo un profago, y no mata al huésped. 
ciclo lítico Tipo de ciclo de replicación virai (fa- 
go) por el que se liberan nuevos fagos por 
lisis (y muerte) de la célula huésped. 
ciclo menstrual Tipo de ciclo reproductivo de 
las hembras de los primates superiores, en el 
cual el endometrio no prenado se elimina en 
forma de descarga sanguinolenta a través dei 
cuello uterino dentro de la vagina, 
ciclo ovárico Repetición cíclica de la fase folicu- 
lar, ovulación y fase luteínica en el ovário de 
los mamíferos, reguladas por medio de hor- 
monas. 

ciclo uterino Câmbios que se producen en el 
útero durante el ciclo reproductivo de la 
mujer; también denominado ciclo mens- 
trual. 

ciclo vital Secuencia de estados en la historia 
reproductiva de un organismo que se produ- 
cen de generación en generación. 
ciego Evaginación ciega de un órgano hueco 
como el intestino. 

ciência dei descubrimiento Proceso de inquisi- 
tória científica que se localiza en la descrip- 
ción de la naturaleza. 

cigoto Producto diplòide de la unión de los ga- 
metos haploides durante la concepción; 
óvulo fecundado. 

ciliado Tipo de protozoo que se mueve median- 
te un cilio. 

cilíndrica Forma de columna de un tipo de cé- 
lula epitelial. 

cilindro vascular Cilindro central de tejido vas- 
cular en una raiz. 

cilio Pequeno apêndice celular especializado 
en la locomoción, formado por un núcleo 
de nueve dobletes de microtúbulos exter- 
nos y dos microtúbulos únicos internos en- 
vueltos en una extensión de la membrana 
plasmática. 

cinasa dependiente de ciclina (Cdk) Proteinci- 
nasa que se activa-solamente cuando se une 
a una ciclina particular. 

cinesis Cambio en la velocidad de la actividad o 
dirección en respuesta a un estímulo, 
cinetocoro Región especializada en el centróme- 
ro que une a cada cromátida hija con el hu- 
so mitótico. 

cinetoplástido Un protista, como Trypanosoma , 
que tiene una única mitocondria de gran ta- 
mano que contiene DNA extranuclear. 


circuito pulmocutáneo Ruta circulatória que di- 
rige la sangre hacia la piei y los pulmones. 
circuito pulmonar Rama dei sistema circulató- 
rio que perfunde a los pulmones. 
circuito sistémico Rama dei sistema circulatório 
que perfunde a todos los órganos dei cuerpo 
y luego regresa con la sangre pobre en oxi- 
geno a la aurícula derecha mediante las ve- 
nas. 

circulación branquial Flujo de la sangre a través 
de las branquias. 

circulación doble Esquema de circulación con 
circuitos pulmonares y sistémicos separados, 
que asegura un flujo sanguíneo vigoroso pa- 
ra todos los órganos. 

circulación sistémica systemic circulatiòn Movi- 
miento de la sangre a través dei circuito sis- 
témico. 

cis Distribución de dos átomos distintos al car- 
bono, cada uno de los cuales se une a uno 
de los carbonos por un doble enlace carbo- 
no-carbono, en el cual los dos átomos dis- 
tintos al carbono están dei mismo lado en 
relación con el doble enlace, 
citocina Cualquiera de un grupo de proteínas 
• segregadas por numerosos tipos cie células, 
incluyendo macrófagos y células T helper, 
que regulan la función de los linfocitos y 
otras células dei sistema inmunitario. 
citocinesis División dei citoplasma para formar 
dos células hijas separadas, inmediatamente 
después de la mitosis. 

citocininas Clase de hormonas relacionadas con 
las plantas que retardan el envejecimiento y 
actúan junto con la auxina para estimular la 
división celular, influenciar las vias de dife- 
renciación y controlar la dominância apical, 
citocromo Proteína que contiene hierro, com- 
ponente de las cadenas de transporte de 
electrones en las mitocondrias y los cloro- 
plastos. 

citoesqueleto Red de microtúbulos, microfila- 
mentos y filamentos intermédios que se ra- 
mifican a través de todo el citoplasma y tie- 
nen una variedad de funciones mecânicas y 
de transporte. 

citoplasma Todo el contenido de la célula, ex- 
cluyendo al núcleo, limitado por la mem- 
brana plasmática. 

citosol Porción semifluida dei citoplasma, 
cladística Análisis acerca de cómo las especies 
pueden ser agrupadas en ciados, 
ciado Grupo de especies que incluye una espe- 
cie ancestral y sus descendientes. 
cladograma Diagrama que presenta patrones de 
características compartidas entre diferentes 
especies. 

clase En la clasificación, categoria taxonómica 
por encima dei orden. 

clima Condiciones predominantes dei tiempo 
en una localidad. 

climógrafo Representación gráfica de la tempe- 
ratura y las precipitaciones en una región 
particular. 

clina o gradiente Variación graduada en un ras- 
go en forma paralela a un gradiente en el 
ambiente. 

clítoris Órgano en la mujer que se llena de san- 
gre y se pone erecto durante la excitación 
sexual. 

cloaca Abertura común de los tractos digestivo, 


urinário y reproductivo que se encuentra en 
muchos vertebrados no mamíferos, pero en 
algunos pocos mamíferos, 
clon (1) Linaje de indivíduos o células genéti- 
camente idênticas. (2) En un uso popular, 
un único organismo individual que es gené- 
ticamente idêntico a otro individuo. (3) Co- 
mo verbo (clonar), hacer una o más réplicas 
genéticas de una célula o individuo. Véase 
también cionación génica. 
clonación génica Producción de múltiples co- 
pias de un gen. 

clonación Utilización de una célula somática de 
un organismo multicelular para producir 
uno o más individuos genéticamente idénti- 


clorofila Pigmento verde localizado en los clo- 
roplastos de las plantas. La cloroíila a puede 
participar directamente de las reacciones lu- 
minosas, que transforman la energia solar en 
energia química. 

clorofila a Tipo de pigmento fotosintético azul 
verdoso que participa directamente en las 
reacciones luminosas. 

clorofila b Tipo de pigmento fostosintético acce- 
sorio amarillo verdoso que transfiere la ener- 
gia a la clorofila a. 

cloroplasto Orgánulo que se encuentra sola- 
mente en las plantas y en protistas fotosin té- 
ticos, que absorbe la luz dei sol y la utiliza 
para impulsar la síntesis de compuestos or- 
gânicos a partir de dióxido de carbono y 
agua. 

cnidocito Célula especializada a partir de la 
cual se ha denominado al filo Cuidaria; pre- 
senta una cápsula que contiene un delgado 
filamento enrollado, que cuando se descar- 
ga, funciona como defensa y captura de la 
presa. 

coanocito Célula alimentaria flagelada que se 
encuentra en las esponjas. Tiene un anillo 
en forma de collar que atrapa las partículas 
de alimento alrededor de la base de su flage- 
lo. 


cóclea Órgano espiral complejo de la audición, 
que contiene al órgano de Corti. 
código de tripletes Conjunto de palabras de tires 
nucleótidos de largo que especifican los 
aminoácidos para las cadenas polipeptídicas. 
? codominancia Situación en la que los fenotipos 
de los dos alelos son exhibidos en el hetero- 
cigota. 

codón Secuencia de tres nucleótidos de DNA o 
mRNA que especifica un aminoácido parti- 
cular o una senal de terminación; unidad 
básica dei código genético, 
coeficiente de parentesco Probabilidad de que 
un gen particular presente en un individuo 
sea también heredado de un progenitor o 
ancestro común en un segundo individuo. 
coenzima Molécula orgânica que sirve como co- 
factor. La mayoría de las vitaminas funcio- 
nan como coenzimas en reacciones metabó- 
licas importantes. 

coevolución Influencia evolutiva mutua entre 
dos especies diferentes que interactúan entre 
sí y que recíprocamente influyen en las 
adaptaciones de la otra. 
cofactor Cualquier molécula no proteica o ion 
necesario para el funcionamiento apropiado 
de una enzima. Los cofactores pueden estar 
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permanentemente unidos al sitio activo de 
la enzima o se pueden unir laxamente con el 
sustrato durante la catálisis. 
cofia de la raiz o caliptra Cono de células en el 
extremo de la raiz de una planta que protege 
al meristema apical. 

cognición Capacidad dei sistema nervioso de 
un animal de percibir, almacenar, procesar y 
utilizar la información obtenida mediante 
sus receptores sensitivos, 
cohesión Union de moléculas semej antes que 
permanecen juntas, frecuentemente median- 
te puentes de hidrógeno. 
cohorte Grupo de individuos de la misma edad, 
desde que nace hasta que todos mueren. 
coito Introducción dei pene en la vagina, tam- 
bién denominado acto sexual, 
cola de poliadenilato (cola de poli-A) Extremo 
3’ modificado de una molécula de RNA que 
consiste en la adición de 50 a 250 nucleóti- 
dos de adenina. 

colágeno Glucoproteína de la matriz extracelu- 
lar de las células animales que forma fibras 
resistentes, que se encuentran extensamente 
en el tejido conectivo y el hueso; es la pro- 
teína más abundante en el reino animal, 
coleóptilo Cubierta dei brote joven dei embrión 
de una semilla de gramínea. 
coleorriza Cubierta de la raiz joven dei embrión 
de una semilla de gramínea. 
colesterol Esteroide que es un componente 
esencial de las membranas de las células ani- 
males y que actúa como molécula precurso- 
ra para la síntesis de otros esteroides de im- 
portância biológica. 

coloide Mezcla de líquido y partículas que (de- 
bido a su mayor tamano) permanecen sus- 
pendidas en ese líquido, 
colon Véase intestino grueso. 
colonia Colección de células de la misma espe- 
cie replicadas en forma autónoma, 
coloración aposemática Coloración brillante de 
los animales con defensas físicas o químicas 
efectivas, que actúa como una advertência 
para los predadores. 

coloración críptica Camuflaje, que hace que 
una presa potencial se vuelve difícil distin- 
guir contra la coloración dei fondo, 
comensalismo Relación simbiótica en la que un 
organismo se beneficia pero el otro ni se be- 
neficiado ni se perjudica. 
competência interespecífica Competência por 
los recursos entre las plantas, entre los ani- 
males, o entre descomponedores, cuando 
hay escasez de recursos, 
complejo captador de luz Complejo de proteí- 
nas asociado con moléculas de pigmentos 
(incluyendo clorofila a, clorofila b, y carote- 
noides) que captura la energia de la luz y la 
transfiere a los pigmentos dei centro de 
reacción de un fotosistema. 
complejo de ataque a la membrana (MAC) 
Complejo molecular que consiste en un 
conjunto de proteínas dei complemento que 
forma un poro en la membrana de las célu- 
las bacterianas y trasplantadas, ocasionando 
la muerte celular por lisis. 
complejo de iniciación de la transcripción En- 
samblaje completo de los factores de la 
transcripción y la RNA polimerasa unidos al 
promotor. 


complejo enzima-sustrato Complejo temporário 
formado cuando una enzima se une a su(s) 
molécula(s) de sustrato(s). 
complejo mayor de histocompatibilidad (MHC) 
Familia de genes que codifican un conjunto 
grande de proteínas de superfície de las cé- 
lulas denominadas moléculas MHC. Las mo- 
léculas MHC de clase I y clase II tienen fun- 
ciones en la presentación dei antígeno a los 
linfocitos T. Las moléculas MHC extranas, 
de tejidos trasplantados, pueden desencade- 
nar una respuesta de los linfocitos T que lle- 
van al rechazo dei trasplante. 
complejo troponina Proteínas reguladoras que 
controlan la posición de la tropomiosina en 
el filamento delgado. 

comportamiento innato Comportamiento que es- 
tá fijo en el desarrollo y bajo un control gené- 
tico estricto. El comportamiento innato se ex- 
hibe en virtualmente la misma forma en todos 
los individuos de una población, a pesar de 
diferencias ambientales internas y externas 
durante el desarrollo y a lo largo de su vida. 
compuesto Sustancia que consta de dos o más 
elementos en una proporción fija. 
compuesto iónico Compuesto que resulta de ia 
formación de un enlace iónico; también de- 
nominado sal. 

comunicación Comportamiento animal que im- 
plica la transmisión y recepción de senales, 
y respuestas a ellas. 

comumdad Todos los organismos que habitan 
un área particular; un conjunto de poblacio- 
nes de especies diferentes que viven juntas, 
lo suficientemente cerca como para estable- 
cer interacciones potenciales. 
concepción Fecundación de un óvulo por un 
espermatozóide en los seres humanos, 
concepto biológico de especies Definición de 
las especies como una población o grupo de 
poblaciones cuyos miembros tienen el po- 
tencial de reproducirse en la naturaleza y 
producir descendencia viable y fértil, pero 
que no son capaces de producir descenden- 
cia viable y fértil con miembros de otras po- 
blaciones. 

concepto ecológico de especie Definición de las 
especies en términos de sus roles ecológicos 
(nichos). 

concepto morfológico de especie Definición de 
las especies por critérios anatómicos mensu- 
rables. 

concepto paleontológico de especie Definición 
de las especies basada en las diferencias 
morfológicas conocidas solamente a partir 
dei registro fósil. 

concha Caparazón dura de ciertos protistas, in- 
cluyendo a los foraminíferos y radiolarios, o 
el endoesqueleto rígido de un erizo de mar 
o dei dólar de arena. 

condicionamiento clásico Tipo de aprendizaje 
asociativo; asociación de un estímulo gene- 
ralmente irrelevante con una respuesta fija 
de comportamiento. 

condicionamiento operante Tipo de aprendizaje 
asociativo en el cual un animal aprende a 
asociar uno de sus propios comportamientos 
con una recompensa o castigo y luego tien- 
de a repetir o a evitar dicha conducta; tam- 
bién denominado aprendizaje por ensayo y 
error. 


condón Vaina delgada, de látex o de membrana 
natural, que se adapta sobre el pene para re- 
colectar el semen. 

condrictio Miembro de la clase Chondrichtyes, 
vertebrados con esqueletos constituídos 
principalmente por cartílago, como los tibu- 
rones y las rayas. 

condrocito Célula dei cartílago que secreta colá- 
geno y condroitín sulfato, 
conducción saltatoria Transmisión rápida de un 
impulso nervioso a lo largo de un axón, re- 
sultante dei salto dei potencial de acción de 
un nódulo de Ranvier al otro, pasando por 
alto las regiones en la vaina de mielina de la 
membrana. 

conducción Transferencia directa de movimien- 
to térmico (calor) entre moléculas de objetos 
en contacto directo uno con otro. 
conducta agonística Tipo de comportamiento 
que incluye cierto tipo de competência, que 
determina qué competidor obtiene el acceso 
al mismo recurso, como alimentos o parejas. 
conducta Todo lo que un animal hace y cómo 
lo hace, incluyendo actividades musculares 
como la caza de la presa, y ciertos procesos 
no musculares como la secreción de hormo- 
nas que atraen a la pareja, y el aprendizaje. 
conducto colector Lugar en el rinón donde se 
colecta el filtrado de los túbulos renales; a 
partir de allí se denomina orina a dicho fil- 
trado. 

conducto deferente Conducto dei sistema re- 
productor masculino por el que se desplaza 
el semen desde el epidídimo hasta la uretra, 
conducto eyaculatorio Sección más corta de la 
ruta eyaculatoria en los mamíferos formado 
por la convergência dei conducto deferente 
y el conducto de la vesícula seminal. El con- 
ducto eyaculatorio transporta los espermato- 
zóides desde el conducto deferente hasta la 
uretra. 

conductos semicirculares Câmara con tres par- 
tes dei oído interno cuya función es mante- 
ner el equilíbrio. 

conformista Caracterización de un animal con 
respecto a las variables ambientales. Un con- 
formista permite que algunas condiciones en 
su cuerpo se modifiquen ante ciertos câm- 
bios externos. 

Wconidios Esporas asexuales, desnudas, produci- 
« das en los extremos de hifas especializadas 
en los ascomicetos. 

conífera Gimnosperma cuya estructura repro- 
ductiva es el cono. Las coníferas compren- 
des a los pinos, abetos y secuoyas. 
conjugación En los procariontes, transferencia 
directa dei DNA entre dos células que se 
unen temporariamente. En los ciliados, pro- 
ceso sexual por el cual dos células intercam- 
bian micronúcleos haploides. 
conjuntiva Membrana mucosa que contribuye a 
mantener al ojo húmedo; reviste la superfí- 
cie interna dei párpado y cubre el frente dei 
globo ocular, con excepción de la córnea, 
cono Uno de los tipos de fotorreceptores en el 
ojo de los vertebrados; detecta los colores 
durante el día. 

cono axónico Región cónica dei axón de la neu- 
rona donde se une con el cuerpo celular; la 
región característica donde se generan las 
senales nerviosas. 




cono de crecimiento Región sensible en el ex- 
tremo adelantado de un axón en crecimien- 
to. 

conodonte Antiguo linaje de vertebrados sin 
mandíbula que aparecieron durante el perío- 
do cámbrico. 

conodonto Vertebrado precoz, de cuerpo blan- 
do, con ojos prominentes y elementos den- 
tários. 

consumidor primário Herbívoro; organismo en 
el nivel tróíico de un ecosistema que come 
plantas o algas. 

consumidor secundário Miembro dei nivel tró- 
fico de un ecosistema que consiste en carní- 
voros que se alimentan de herbívoros, 
consumidor terciário Miembro dei nivel trófico 
de un ecosistema que consiste en carnívoros 
que comen principalmente a otros carnívo- 
ros. 

convección Movimiento en masa de aire o lí- 
quido caliente hacia o desde la superficie de 
un cuerpo u objeto. 

cooperatividad Interacción de las subunidades 
constitutivas de una proteína por la cual un 
cambio conformacional en una subunidad 
se transmite a todas las otras. 
copépodo Perteneciente a un grupo de peque- 
nos crustáceos que son miembros importan- 
tes de las comunidades de plâncton marino 
y de agua dulce. 

copia de la elección de pareja Comportamiento 
en el cual los individuos de una población 
copian la elección de pareja de otros, apa- 
rentemente como resultado dei aprendizaje 
social. 

corazón Bomba muscular que utiliza la energia 
metabólica para elevar la presión hidrostáti- 
ca de la sangre. La sangre fluye entonces a 
favor de un gradiente de presiones a través 
de los vasos sanguínéos por los que even- 
tualmente retorna al corazón. 
corazón miogénico Tipo de corazón, como el 
de los animales vertebrados, en el cual el 
marcapaso está formado por tejidos muscu- 
lares especializados y localizado dentro dei 
mismo corazón. 

corazón neurogénico Tipo de corazón, como el 
de los insectos, en el cual los marcapasos se 
originan en nervios motores que provienen 
dei exterior dei corazón. 
cordado Miembro dei filo Chordata, animales 
que en algún punto de su desarrollo presen- 
tan una notocorda, un cordón nervioso hue- 
co y dorsal, aberturas o hendiduras farín- 
geas, y una cola muscular post anal. 
cordón nervioso Distribución de neuronas simi- 
lar a un cable, característica de animales con 
simetria bilateral y cefalización. 
corion La más externa de las cuatro membranas 
extraembrionarias; contribuye a la forma- 
ción de la placenta en los mamíferos, 
córnea Porción frontal transparente de la escle- 
rótica, que admite la entrada de la luz en el 
ojo de los vertebrados. 

coroides Capa interna delgada, pigmentada, dei 
ojo de los vertebrados. 

corpúsculo de Barr Objeto denso localizado a la 
largo de la cara interna de la envoltura nu- 
clear en las células femeninas de los mamífe- 
ros, que representa un cromosoma X inacti- 
vado. 


corredor de movimiento Series de pequenos fo- 
cos, o una banda estrecha, de hábitat de ca- 
lidad (utilizable por organismos), que co- 
necta parches de hábitat de calidad que de 
otra manera estaria aislados. 
correpresor Pequena molécula que colabora 
con una proteína represora para desactivar a 
un operón. 

comente citoplasmática Flujo circular de cito- 
plasma, en el que participan filamentos de 
actina y miosina, que aceleran la distribu- 
ción de los materiales en las células, 
corte y empalme alternativo dei RNA Tipo de 
regulación a nivel dei procesamiento dei 
RNA en la que diferentes moléculas de mR- 
NA son producidas a partir dei mismo 
transcrito primário, dependiendo de cuáles 
segmentos de RNA sean tratados como exo- 
nes y cúales como intrones. 
corte y empalme dei RNA Remoción de las por- 
ciones no codificantes (intrones) de la molé- 
cula de RNA luego de la síntesis inicial, 
corteza (1) Tejido basal que se encuentra 
entre el tejido vascular y el tejido dérmico 
en una raiz o tallo de dicotiledónea. (2) 
Todos los tejidos exteriores al cámbium 
vascular, que consisten principalmente en 
el floema secundário y en las capas de la 
peridermis. 

corteza cerebral Superficie dei cerebro; la parte 
más grande y compleja dei cerebro de los 
mamíferos, que contiene los cuerpos de las 
células nerviosas motoras y sensitivas dei ce- 
rebro; la parte dei encéfalo de los vertebra- 
dos que más ha cambiado durante la evolu- 
ción. 

corteza renal Porción más externa dei rinón de 
los vertebrados. 

corteza visual primaria Destino en el lóbulo oc- 
cipital dei cerebro de la mayor parte de los 
axones que provienen de los núcleos geni- 
culados laterales. 

corticosteroide Cualquier hormona esteroide 
producida y secretada por la corteza supra- 
rrenal. 

cotiledón Hoja seminal de un embrión de an- 
giospenna. Algunas especies tienen un coti- 
ledón, otras dos. 

cotransporte Acoplamiento de la difusión 

“cuesta abajo" de una substancia al transpor- 
te “cuesta arriba" de otra contra su propio 
gradiente de concentración. 
craniado Cordado con cabeza. 
crecimiento alométrico Variación en las tasas re- 
lativas de crecimiento de varias partes dei 
cuerpo, que contribuye a la forma dei orga- 
nismo. 

crecimiento determinado Tipo de crecimiento 
característico de la mayoría de los animales 
y algunos órganos de las plantas, en el cual 
el crecimiento se detiene una vez que se al- 
canza cierto tamano. 

crecimiento exponencial de la población Incre- 
mento geométrico de una población a medi- 
da que crece en un ambiente ideal, ilimita- 
do. 

crecimiento indeterminado Tipo de crecimiento 
característico de las plantas, en el cual el or- 
ganismo continua creciendo mientras vive. 
crecimiento logístico de la población Modelo 
que describe el crecimiento de la población 


que disminuye cuando el tamano de la 
población se aproxima a su capacidad de 
carga. 

crecimiento poblacional cero (CPC) Período de 
estabilidad en el tamano de la población, 
cuando la tasa de natalidad y la tasa de mor- 
talidad son iguales. 

crecimiento primário Crecimiento producido 
por los me riste mas apicales, que alargan los 
tallos y las raíces. 

crecimiento secundário Crecimiento producido 
por meristemas laterales, que engrosa las 
raíces y brotes de las plantas lenosas. 

cresta Plegamiento de la membrana interna de 
una mitocondria que contiene la cadena de 
transporte de electrones y las enzimas que 
catalizan la síntesis de ATP 

cresta neural Banda de células a lo largo dei 
borde donde el tubo neural se invagina a 
partir dei ectodemio. Las células migran a 
varias partes deí embrión y forman las 
células pigmentarias de la piei, los huesos 
dei cráneo, los dientes. las glândulas supra- 
rrenales, y partes dei sistema nervioso peri- 
férico. 

cristalino Estructura dei ojo que focaliza los ra- 
yos de luz en la retina. 

cristalografia de rayos X Técnica que depende 
de la difracción de un haz de rayos X por 
los átomos individuales de una mólecula pa- 
ra estudiar la estructura tridimensional de la 
molécula. 

cromátidas hermanas Formas replicadas de un 
cromosoma unidas entre sí por el centróme- 
ro y eventualmente separadas durante la mi- 
tosis o la meiosis II. 


cromatina Complejo de DNA y proteínas que 
constituye el cromosoma eucariótico. Cuan- 
do la célula no se está dividiendo la cromati- 
na existe en forma de una masa de fibras 
muy delgadas y muy largas, que no es visi- 
ble con el microscopio óptico, 
cromosoma Estructura en forma de filamento 
que se encuentra en el núcleo y contiene los 
genes. Cada cromosoma consiste en una 
molécula muy larga de DNA con sus proteí- 
nas asociadas. Véase cromatina. 
cromosoma artificial de la levadura Vector que 
# combina lo esencial de un cromosoma euca- 
riótico -un origen de la replicación dei 
DNA, un centrómero, y dos telómeros- con 
un DNA extrano. 

cromosoma bacteriano artificial (BAC) Versión 
artificial de un cromosoma bacteriano que 
permite insertar segmentos de DNA de 
100 000 a 500 000 pares de bases, 
cromosoma recombinante Cromosoma creado 
cuando el entrecruzamiento combina el 
DNA de dos progenitores en un solo cromo- 
soma. 

cromosoma sexual Uno de los pares de cromo- 
somas responsables de la determinación dei 
sexo de un individuo. 

cromosomas homólogos Pares de cromosomas 
dei mismo largo, posición dei centrómero, y 
patrones de tinción, que contienen genes 
para los mismos caracteres en los loci co~ 
rrespondientes. Un cromosoma homólogo es 
heredado dei organismo dei padre, el otro 
de la madre. 

crustáceo Miembro dei subfilo de artrópodos 
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que incluye a las langostas, cangrejos, cento- 
llas, langostinos y percebes, 
cruzamiento de prueba Cruza de un organismo 
de genotipo desconocido con un individuo 
homocigota recesivo para determinar el ge- 
notipo desconocido. La relación de los feno- 
tipos en la descendencia determina el geno- 
tipo desconocido. 

cuadrado de Punnett Diagrama utilizado en el 
estúdio de la herencia para mostrar los re- 
sultados de la fecundación aleatória en los 
cruzamientos genéticos, 
cuboidea Forma cúbica de un tipo de célula 
epitelial. 

cuerda vocal Una de un par de formaciones con 
aspecto de cuerda situadas en la laringe. El 
flujo de aire que pasa a través de las cuerdas 
vocales tensadas las hace vibrar, producien- 
do sonidos. 

cuerpo basal Orgánulo de una célula eucarionte 
que consta de una distribución de 9 + 0 tri- 
pletes de microtúbulos; puede organizar el 
ensamblaje de microtúbulos de un cilio o 
flagelo; estructuralmente es idêntico al cen- 
tríolo. 

cuerpo calloso Banda gruesa de fibras nerviosas 
que conectan los hemisférios cerebrales iz- 
quierdo y derecho en los mamíferos placen- 
tarios, posibilitando que los hemisférios pro- 
cesen juntos la información. 
cuerpo celular Parte de la neurona que alberga 
al núcleo y a otros orgánulos. 
cuerpo ciliar Porción dei ojo de los vertebrados 
asociada con el cristalino. Produce la sustân- 
cia acuosa, clara, denominada humor acuo- 
so, que ocupa la cavidad anterior dei ojo. 
cuerpo lúteo Tejido secretorio dei ovário que se 
forma a partir dei folículo colapsado luego 
de la ovula ción y que produce progesterona. 
cuerpo primário de la planta Tejidos produci- 
dos por los meristemas apicales, que alargan 
los tailos y las raíces. 

cuerpo secundário de lâ planta Tejidos produci- 
dos por el cámbium vascular y el cámbium 
de corcho, que engrosan el tallo y las raíces 
de las plantas lenosas. 

cultivo hidropónico Método por el cual se cul- 
tivan plantas sin suelo, utilizando soluciones 
mine rales. 

cultura Ideas, costumbres, habilidades, rituales 
y actividades seme jantes de un pueblo o 
grupo que se transmiten a lo largo de suce- 
sivas generaciones. 

curva de disociación Gráfico que muestra las 
cantidades relativas de oxigeno unido a la 
hemoglobina cuando el pigmento es expues- 
to a soluciones en las que varia su presión 
parcial de oxigeno disuelto, el pH, u otras 
características. 

curva de supervivencia Representación gráfica 
dei número de miembros de una cohorte 
que todavia están vivos en cada eclad; una 
manera de representar la mortalidad especí- 
fica de cada edad. 

curva especies-área Patrón de biodiversidad, 
primeramente observado por Alexander von 
Humboldt, que ilustra que cuando más 
grande es el área geográfica de una comuni- 
dad, mayor es el número de especies. 
cutícula (1) Cubierta de cera en la superficie de 
tailos y hojas que actúa como una adapta- 


ción para prevenir la desecación en las plan- 
tas terrestres. (2) Exoesqueleto de un artró- 
podo, que consiste en capas de proteína y 
quitina modificadas de diversas maneras pa- 
ra distintas funciones. (3) Cubierta gruesa 
que cubre el cuerpo de un nematodo. 
chaparral Bioma de tierra achaparrada, con ar- 
bustos de hojas perennes, densos y espino- 
sos, que se encuentra en latitudes medias a 
lo largo de las costas, a cierta distancia de 
las cuales circulan las corrientes frias océani- 
cas; caracterizado por inviernos moderados 
y lluviosos y veranos largos, cálidos y secos, 
chaperonina Molécula proteica que conriibuye 
al plegamiento apropiado de otras proteínas, 
dalton Unidad de medida de la masa de los áto- 
mos y partículas subatômicas, 
datación radiométrica Método que utilizan los 
paleontólogos para determinar las edades de 
las rocas y fósiles en una escala de tiempo 
absoluto, basada en la vida media de los isó- 
topos radiactivos. 
datos Observaciones registradas, 
decápodo Miembro dei grupo de los crustáceos 
que incluye a las langostas, centollas, can- 
grejos y langostinos. 

deleción (1) Deficiência en un cromosoma que 
resulta de la pérdida de un fragmento por 
ruptura. (2) Pérdida mutacional de uno o 
más pares de nucleótidos de un gen. 
demografia Estúdio de la estadística relacionada 
con los nacimientos y muertes en las pobla- 
ciones. 

dendrita Una de las prolongaciones general- 
mente numerosas, cortas, altamente ramifi- 
cadas, de una neurona, que conduce los im- 
pulsos neniosos hacia el cuerpo celular, 
densidad Número de indivíduos por unidad de 
área o volumen. 

dependencia de anclaje La exigencia de que pa- 
ra dividirse, una célula debe estar unida al 
sustrato. 

dependiente de la densidad Referencia a cual- 
quier característica que varie según un in- 
cremento de la densidad de la población. 
depresión mayor Enfermedad mental depresiva 
caracterizada por experimentar un ânimo 
disminuido la mayor parte dei tiempo. 
deriva genética Eluctuaciones impredecibles en 
las frecuencias de alelos entre una genera- 
ción y la siguiente, causadas por el tamano 
finito de una población. 
desarrollo dei deuterostoma En los animales, 
un tipo de desarrollo que se distingue por la 
formación dei ano a partir dei blastoporo; 
también caracterizado con frecuencia por el 
desarrollo enterocélico de la cavidad dei 
cuerpo y la segmentación radial, 
desarrollo dei protostoma En los animales, un 
modo de desarrollo caracterizado por el de- 
sarrollo de la boca a partir dei blastoporo; 
también caracterizado muchas veces por el 
desarrollo esquizocélico de la cavidad cor- 
poral y por la segmentación helicoidal, 
desarrollo sostenible o sustentable Prosperidad 
a largo plazo de las sociedades humanas y 
los ecosistemas que las sostienen. 
descendencia con modificación Frase inicial de 
Darwin para el proceso general de evolu- 
ción. 

descomponedor Cualquiera de los hongos sa- 


prófitas y procariontes que absorbe nutrien- 
tes de material orgânico muerto tal como ca- 
dáveres, hojarasca y desechos de organismos 
vivientes, y los convierten en formas inorgâ- 
nicas. 

desetiolación Modificaciones que experimenta 
el vástago de una planta en respuesta a la 
luz solar; también conocido informalmente 
como “enverdecimiento”. 
desierto Bioma terrestre caracterizado por pre- 
cipitaciones muy escasas. 
desmosoma Tipo de unión intercelular en las 
células animales que funciona como anclaje. 
desnaturalización En las proteínas, el proceso 
por el cual una proteína se desenrolla y pier- 
de su conformación nativa, convirtiéndose 
de esta manera en biologicamente inactiva. 
En el DNA, la separación de las dos cadenas 
de la doble hélice. La desnaturalización se 
produce bajo condiciones extremas de pH, 
concentración salina y temperatura, 
desnutrición calórica Dieta cronicamente defici- 
tária en calorias. 

desnutrido Referencia a un animal en cuya die- 
ta está faltando uno o más de los nutrientes 
esenciales. 

desoxirribosa Azúcar componente dei DNA, 
que tiene un grupo hidroxilo menos que la 
ribosa, el azúcar componente dei RNA. 
desplazamiento de caracteres Tendencia de las 
características a ser más divergentes en las 
poblaciones simpátricas de dos especies que 
en las poblaciones alopátricas de las mismas 
dos especies. 

despolarización Estado eléctrico en una célula 
excitable durante el cual el interior de la cé- 
lula se vuelve menos negativo con respecto 
al exterior, comparado con el potencial de 
membrana de reposo. Una membrana neu- 
ronal está despolarizada si un estímulo dis- 
minuye su voltaje desde el potencial de re- 
poso de -70 mV en dirección al voltaje cero. 
determinación Restricción progresiva al poten- 
cial de desarrollo, que ocasiona que el desti- 
no posible de cada célula se vuelve más li- 
mitado a medida que el embrión se desarro- 
11a. 

determinantes citoplasmáticos Sustancias ma- 
ternas en el óvulo que influyen en el curso 
dei desarrollo temprano por medio de la re- 
gulación de la expresión de genes que afec- 
0 tan el destino dei desarrollo de las células, 
detritívoro Consumidor que obtiene su energia 
a partir dei material orgânico sin vida; un 
descomponedor. 
detrito Matéria orgânica muerta. 
deuteromiceto Clasificación tradicional para un 
hongo con estádio sexual no conocido. 
Cuando se descubre un estádio sexual de un 
supuesto deuteromiceto, la especie esse asig- 
na a un filo. También se lo llama hongo im- 
perfecto. 

diabetes mellitus Desorden endocrino caracteri- 
zado por la incapacidad de mantener la ho- 
meostasis de la glucosa. La diabetes tipo I es 
el resultado de la destrucción autoinmune 
de las células secretoras de insulina; el trata- 
miento generalmente requiere inyecciones 
de insulina varias veces al día. El tipo II re- 
sulta más comúnmente de una respuesta re- 
ducida de las células diana a la insulina; la 



obesidad y la falta de ejercicio son factores 
de riesgo. 

diacilglicerol (DAG) Segundo mensajero proclu- 
cido por la escición de cierta clase de fosfo- 
lípido en la membrana plasmática. 
diafragma (1) Capa de músculos que forma la 
pared inferior de la cavidad torácica en los 
mamíferos; participa en la ventüación de los 
pulmones. (2) Membrana de goma con for- 
ma de cúpula que se coloca en la parte su- 
perior de la vagina antes dei acto sexual. 
Constituye una barrera física para bloquear 
el paso de los espermatozóides, 
diápsido Miembro de un ciado amniota caracte- 
rizado por un par de orificios en cada lado 
dei cráneo, incluyendo lepidosaurios y arco- 
saurios. 

diástole Etapa dei ciclo cardíaco durante el cual 
el músculo cardíaco se relaja, permitiendo 
que las câmaras cardíacas se llenen con san- 
gre. 

diatomea Alga fotosintética unicelular con una 
única pared celular vítrea que contiene 
sílice. 

dicariótico Referencia a un micelio de un hongo 
con dos núcleos haploides por célula, cada 
uno proveniente de uno de los progenitores, 
dicotiledóneas Término tradicionalmente utili- 
zado para referirse a plantas con flores que 
tienen dos bojas embrionárias en las semi- 
llas, o cotilédones. Evidencia molecular re- 
ciente indica que las dicotiledóneas no for- 
man un ciado (véase eucotiledóneas). 
diferenciación celular Divergência estructural y 
funcional de las células a medida que se van 
especializando, durante el desarrollo de un 
organismo multicelular; depende dei control 
de la expresión dei gen. 

difusión Tendencia espontânea de una sustancia 
a moverse a favor de su gradiente de con- 
centración, desde una zona de mayor con- 
centración a una de menor concentración. 
difusión facilitada Pasaje espontâneo de iones y 
moléculas, unidos a proteínas transportado- 
ras específicas, a través de una membrana 
biológica, a favor de sus gradientes de con- 
centración. 

digestión Proceso de degradar los alimentos en 
moléculas suficientemente pequenas para 
que el cuerpo las absorba. 
digestión extracelular Degradación de los ali- 
mentos fuera de las células, 
digestión intracelular Union de vacuolas ali- 
mentarias y lisosomas que permiten que se 
produzca la digestión química en el citoplas- 
ma de una célula. 

dihíbrido Organismo heterocigota con respecto 
a dos genes de interés. Toda la descendencia 
de una cruza entre progenitores doblemente 
homocigotas para diferentes alelos son dihí- 
b ridos. Por ejemplo, padres con los genoti- 
pos AABB y aabb producen un dihíbrido con 
genotipo AaBb. 

dimorfismo sexual Caso especial de polimorfis- 
mo basado en la distinción de las caracterís- 
ticas sexuales secundarias de los machos y 
las hembras. 

dinâmica de la población Estúdio de como las 
interacciones complejas entre los factores 
bióticos y abióticos influyen en las variacio- 
nes dei tamano de una población. 


dineína Protéina contráctil de gran tamano for- 
mada por los brazos laterales de los dobletes 
de microtúbulos en los cilios y flagelos, 
dinoflagelado Miembro de un grupo de algas 
fotosintéticas predominantemente unicelula- 
res con dos flagelos situados en surcos per- 
pendiculares en las placas de celulosa que 
recubren la célula. 

dinosaurio Miembro de un grupo extremada- 
mente diverso de antiguos reptiles, que va- 
rían en la fornia dei cuerpo, tamano y hãbi- 
tat. 

dioica Término tipicamente utilizado para des- 
cribir especies de angiospermas en las cuales 
las flores con carpelos y estambres están en 
plantas separadas. 

diploblástico Que tiene dos capas germinales. 
diplomonado Protista que tiene mitocondrias 
modificadas, dos núcleos de igual tamano, y 
múltiples Qagelos. 

disacárido Azúcar doble, que consiste en dos 
monosacáridos unidos por reacción de des- 
hidratación. 

discos intercalares Union especial entre las cé- 
lulas musculares cardíacas que permite un 
acoplamiento eléctrico directo entre las célu- 
las. 

distribución Distribución geográfica de indiví- 
duos dentro de los limites geográficos de 
una población. 

distribución en mosaico (en parches) Variación 
localizada en las condiciones ambientales en 
un ecosistema, ordenado espacialmente en 
un complejo de áreas discretas que pueden 
estar caracterizadas por grupos diferentes de 
especies o procesos dei ecosistema. 
distribución etaria Número relativo de indiví- 
duos de cada edad en una población. 
distribución poblacional Patrón de espacia- 
miento de los indivíduos dentro de los limi- 
tes geográficos de una población. 
distrofia muscular de Duchenne Enfermedad 
genética humana causada por un alelo rece- 
sivo ligado al sexo; se caracteriza por debili- 
dad progresiva y pérdida de tejido muscular, 
diversidad de especies Número y abundançia 
relativa de especies en una comunidad bio- 
lógica. 

división celular Reproducción de las células, 
división entérica Redes complejas de neuronas ** f 
en el tracto digestivo, pâncreas y vesícula bi- * 
liar, normalmente reguladas por las divisio- 
nes simpática y parasimpática dei sistema 
nervioso autónomo. 

división parasimpática Una de las tres divisio- 
nes dei sistema nervioso autónomo; general- 
mente facilita las actividades dei cuerpo que 
obtienen y conservan energia, como la di- 
gestión y la reducción de la frecuencia car- 
díaca. 

división simpática Una de las tres divisionés dei 
sistema nervioso autónomo de los vertebra- 
dos; generalmente incrementa el gasto de 
energia y prepara el cuerpo para la acción. 
DNA complementario (cDNA) Molécula de 
DNA sintetizada in vitro utilizando mRNA 
como molde y la enzima transcriptasa inver- 
sa. Una molécula de cDNA corresponde por 
lo tanto a un gen, pero carece de los intro- 
nes presentes en el DNA dei genoma. 

DNA ligasa Enzima de unión esencial para la 


replicación dei DNA; cataliza el enlace cova- 
lente dei extremo 3’ de un fragmento nuevo 
de DNA con el extremo 5’ de una cadena en 
crecimiento. 

DNA polimerasa Enzima que cataliza el alarga- 
miento dei nuevo DNA en la horquilla de 
replicación mediante la adición de nucleóti- 
dos a la cadena existente. 

DNA recombinante Molécula de DNA sintetiza- 
da in vitro con segmentos de fuentes diferen- 
tes. 

DNA repetitivo Secuencias nucleotí dicas, gene- 
ralmente no codificantes, que están presen- 
tes en muchas copias en un genoma euca- 
riótico. Tas unidades repetidas pueden ser 
cortas y distribuídas en tándem (en serie) o 
largas y dispersadas en el genoma. 
doble hélice Forma que adopta el DNA nativo, 
que se refiere a sus dos cadenas de polinu- 
cleótidos adyacentes unidas en forma heli- 
coidal. 

dominância apical Concentración dei creci- 
miento en el extremo de un brote vegetal, 
donde una yema terminal inhibe parcial- 
mente el crecimiento de la yema lateral, 
dominância completa Situación en la que los 
fenotipos dei heterocigota y dei homocigota 
dominante son indistinguibles. 
dominância incompleta Situación en la cual el 
fenotipo de los heterocigotas es intermédio 
entre los fenotipos de indivíduos homocigo- 
tas para algún alelo. 

domínio (1) Categoria taxonómica por encima 
dei nivel de reino. Los tres domínios son Ar- 
chaea, Bactéria y Eukarya. (2) Parte de una 
proteína que se pliega independientemente. 
dopamina Amina biógena estrechamente rela- 
cionada con la adrenalina y noradrenalina. 
dormancia o estado latente Condición caracteri- 
zada por una tasa metabólica extremada- 
mente baja y una detención dei crecimiento 
y dei desarrollo. 

dorsal Concerniente al dorso (parte superior) 
de un animal con simetria bilateral, 
duodeno Primera sección dei intestino delgado, 
donde el quimo ácido dei estômago se mez- 
cla con los jugos digestivos dei pâncreas, hí- 
gado, vesícula biliar y células glandulares de 
la pared intestinal. 

duplicación Aberración en la estructura cromo- 
sómica debida a la fusión con un fragmento 
proveniente de un cromosoma homólogo, 
dicha porción dei cromosoma está duplica- 
da. 

duramen Capas más antiguas dei xilema secun- 
dário, cercanas al centro dei tallo o de la 
raiz, que ya no transportan la savia dei xile- 
ma. 

ecdisona Hormona esteroidea, secretada por las 
glândulas prototorácicas, que desencadena 
la muda (écdisis) en los artrópodos. 
ecdisozoo Miembro de un grupo de filos ani- 
males con desarrollo de protostoma que al- 
gunos taxónomos sostienen la hipótesis de 
que forman un ciado, que incluye muchos 
animales que realizan el proceso de muda o 
écdisis. 

ecologia Estúdio de cómo interactúan los orga- 
nismos con su medio ambiente, 
ecologia conductista Estúdio científico dei com- 
portamiento animal, incluído su control, de- 
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sarrollo, evolución y cómo contribuye al êxi- 
to reproductivo y de supervivencia. 
ecologia de la comunidad Estúdio de cómo las 
interacciones entre las especies afectan la es- 
tructura y organización de la comunidad. 
ecologia de poblaciones Estúdio de las pobla- 
ciones en relación a su medio ambiente, in- 
cluyendo las influencias ambientales en la 
densidad y distribución de la población, es- 
tructura etaria, y variaciones en ei tamano 
de la población. 

ecologia de restauración Ciência orientada a ob- 
jetivos que aplica los principios ecológicos 
en un esfuerzo de que los ecosistemas de- 
gradados retornen a las condiciones más si- 
milares posibles a su estado natural antes de 
la degradación. 

ecologia dei ecosistema Estúdio dei flujo de 
energia y el ciclo de los compuestos quími- 
cos entre los diversos factores bióticos y 
abióticos de un ecosistema. 
ecologia dei organismo Rama de la ecologia que 
se ocupa de las maneras morfológicas, fisio- 
lógicas, y conductuales en las cuales los or- 
ganismos individuales superan los desafios 
que les presentan sus ambientes biótico y 
abiótico. 

ecologia dei paisaje Estúdio dei uso de los pa- 
trones dei paisaje en el pasado. el presente y 
el futuro, así como también el manejo de un 
ecosistema y la biodiversidad de ecosistemas 
interactuantes. 

ecosistema Todos los organismos en un área de- 
terminada, así como también los factores 
abióticos con los que ellos interactúan; una 
comunidad y su ambiente físico, 
ecotono Transición de un tipo de hábitat o eco- 
sistema a otro, como la transición de un sel- 
va a una pradera. 

ectodermo La más externa de las tres capas ger- 
minales primarias de los embriones anima- 
les; origina la cubiefta exterior y, en algunos 
filos, el sistema nervioso, el oído interno y el 
cristalino dei ojo. 

ectomicorriza Tipo de micorriza en la cual el 
micelio forma una densa vaina, o manto, so- 
bre la superficie de la raiz. Las hifas se ex- 
tienden desde el manto hacia el suelo, au- 
mentando considerablemente la superficie 
para la absorción de agua y minerales. 
ectoparásito Parásito que se alimenta sobre la 
superficie externa dei huésped. 
ectoprocto Lofoforado colonial sésil, llamado 
comúnmente briozoario. 
ectotérmico Referencia a organismos que no 
producen suficiente calor metabólico como 
para tener un efecto en la temperatura cor- 
poral. 

ectotermo Un animal como por ejemplo un 
reptil (excluyendo las aves), un pez o un an- 
fíbio, que clebe utilizar la energia dei am- 
biente y adaptaciones de su comportamiento 
para regular su temperatura corporal, 
efecto Bohr Disminución en la afinidad de la 
hemoglobina por el oxigeno, ocasionada por 
un descenso dei pH; facilita la liberación dei 
oxigeno a partir de la hemoglobina en la 
proximidad de tejidos activos. 
efecto cuello de botella Deriva genética resul- 
tante de la reducción de una población, tipi- 
camente por un desastre natural, de manera 


que la población sobreviviente ya no es más 
genéticamente representativa de la población 
original. 

efecto fundador Deriva genética que se produce 
cuando unos pocos individuos quedan aisla- 
dos de una población más grande, con el re- 
sultado de que el acervo génico de la nueva 
población no refleja a la población original, 
efecto invemadero Calentamiento dei planeta 
Tierra causado por la acumulación atmosfé- 
rica de dióxido de carbono, que absorbe la 
radiación infrarroja reflejada y refleja parte 
de ella de regreso a la Tierra. 
eficiência de producción Fracción de energia al- 
macenada en los alimentos que no es utiliza- 
da para la respiración. 

eficiência trófica Porcentaje de la producción 
transferida desde un nivel trófico al próxi- 
mo. 

electrocardiograma (ECG) Registro de los im- 
pulsos eléctricos que se desplazan a través 
dei músculo cardíaco durante el ciclo car- 
díaco. 

electroforesis en gel Separación de ácidos nu- 
cleicos o proteínas, en base a su tamano y 
carga eléctrica, mediante la medición de la 
velocidad de desplazamiento a través de un 
campo eléctrico en un gel. 
electrón Partícula subatômica con una única 
carga negativa. Uno o más electrones se 
mueven alrededor dei núcleo dei átomo, 
electrón de valência Electrón en el orbital más 
externo. 

electronegatividad Atracción de un átomo por 
los electrones de un enlace covalente. 
electroporación Técnica para introducir DNA 
recombinante dentro de las células aplican- 
do un breve pulso eléctrico a una solución 
que contiene células. La electricidad crea 
orifícios temporários en las membranas plas- 
máticas de las células, a través de los cuales 
puede entrar el DNA. 

elemento Cualquier sustancia que no puede ser 
degradada a ninguna otra sustancia. 
elemento de control Segmento dei DNA no co- 
dificante que contribuye a regular la trans- 
cripción de un gen mediante la unión a pro- 
teínas denominadas factores de transcrip- 
ción. 

elemento de vaso Célula corta, ancha, que 
transporta agua, y se encuentra en el xilema 
de la mayoría de las angiospermas y en unas 
pocas plantas vasculares que no florecen. 
Muertos al alcanzar la madurez, los elemen- 
tos de vaso se alinean en forma término-ter- 
minal para formar conductos denominados 
vasos. 

elemento esencial En las plantas, un elemento 
químico necesario para el crecimiento de la 
planta a partir de una semilla hasta comple- 
tar su ciclo de vida, produciendo otra gene- 
ración de semillas. 

elemento transponible Segmento de DNA que 

puede moverse dentro dei genoma de una 
célula por medio de un intermediário de 
DNA o de RNA 

eliminación Pasaje de material no digerido 
afuera dei compartimiento digestivo, 
embarazo Condición en la cual se lleva uno o 
más embriones dentro dei útero, 
embriofito Otro nombre para las plantas terres- 


tres, que reconoce que las plantas terrestres 
comparten un rasgo común derivado de un 
embrión dependiente multicelular. 
embrión Nuevo indivíduo en desarrollo. 
emigración Movimiento de los individuos afue- 
ra de una población. 

empalmosoma o espliceosoma Complejo de en- 
samblaje complejo que interactúa con los 
extremos de un intrón de RNA durante el 
corte y empalme dei RNA, liberando el in- 
trón y uniendo los dos exones adyacentes. 
enantiómero Una de dos moléculas que son 
imágenes especulares una de la otra. 
endocitosis Captación celular de macromolécu- 
las y otras sustancias formadas por partícu- 
las mediante regiones localizadas de la 
membrana plasmática que rodean a la sus- 
tancia y se invaginan para formar una vesí- 
cula intracelular. 

endocitosis mediada por receptor Movimiento 
de moléculas específicas dentro de la célula 
mediante la invaginación de vesículas mem- 
branosas que contienen proteínas con sitios 
receptores específicos de las moléculas que 
están incorporando; permite a una célula 
adquirir cantidades en masa de sustancias 
específicas. 

endodermis La capa más interna de la corteza 
en las raíces de las plantas; un cilindro de 
grosor igual a una célula que forma los limi- 
tes entre la corteza y el cilindro vascular, 
endodermo La más interna de las tres capas 
germinales primarias en el embrión animal; 
recubre al arquenteron y da origen al híga- 
do, el pâncreas, los pulmones y el revesti- 
miento interno dei tubo digestivo, 
endoesqueleto Esqueleto duro, oculto entre los 
tejidos blandos de un animal, como las espí- 
culas de las esponjas, las placas de los equi- 
nodermos, y los esqueletos óseos de los ver- 
tebrados. 

endometrio Revestimiento interno dei útero, 
que está ricamente nutrido por vasos san- 
guíneos. 

endomicorriza Tipo de micorriza que, a dife- 
rencia de la ectomicorriza, no tiene un man- 
to denso envainando la raiz. En cambio, las 
hifas microscópicas dei hongo se extienden 
desde la raiz dentro dei suelo. 
endoparásito Parásito que vive dentro de un 
* huésped. 

endorfina Cualquiera de varias hormonas pro- 
ducidas en el cerebro y la hipófisis anterior 
que inhiben la percepción dei dolor. 
endosimbiosis en serie Modelo dei origen de 
los eucariontes que consiste en una secuen- 
cia de eventos endosimbióticos por el cual 
las motocondrias, los cloroplastos, y tal vez 
otras estructuras celulares se derivan de pro- 
cariontes pequenos que han sido engullidos 
por células de mayor tamano. 
endosimbiosis secundaria Proceso en la evolu- 
ción eucarionte por la cual una célula euca- 
riótica heterotrófica engulle una célula euca- 
riótica fotosintética, la cual sobrevive en una 
relación simbiótica dentro de la célula hete- 
rotrófica. 

endospermo Tejido rico en nutrientes formado 
por la unión de una célula espermática con 
dos núcleos polares durante una fecunda- 
ción doble, que proporciona nutrición al 


embrión en desarrollo en Las semillas de las 
angiospermas. 

endospora Célula resistente, con una gruesa cu- 
bierta, producida en una célula bacteriana 
expuesta a condiciones desfavorables. 
endotelio La capa más interna de células esca- 
mosas simples que revisten a los vasos san- 
guíneos; la única estructura constituyente de 
los capilares. 

endotérmico Referencia a organismos con cuer- 
pos que se calientan por el calor que genera 
el metabolismo. Este calor se utiliza habi- 
tualmente para mantener una temperatura 
corporal relativamente estable, más elevada 
que la dei ambiente externo, 
endotermo Un animal, como un ave o un ma- 
mífero, que utiliza el calor metabólico para 
regular la temperatura dei cuerpo. 
endotoxina Componente tóxico de la membra- 
na externa de ciertas bactérias gramnegativas 
que se libera solamente cuando la bactéria 
muere. 

energia Capacidad de realizar un trabajo (mo- 
ver matéria en contra de una fuerza que se 
opone). 

energia cinética Energia dei movimiento, que 
está directamente relacionada con la veloci- 
dad de dicho movimiento. La matéria que se 
mueve realiza un trabajo impartiendo el mo- 
vimiento a otra matéria, 
energia de activación Véase energia libre de ac- 
tivación. 

energia libre de activación Cantidad de energia 
que los reactivos deben absorber antes de 
que comience una reacción química; tam- 
bién denominada energia de activación. 
energia libre Porción de energia de un sistema 
que puede realizar un trabajo cuando la 
temperatura y la presión son uniformes en 
la totalidad dei sistema. La variación en la 
energia libre de un sistema se calcula me- 
diante la ecuación DÇ = DH - TDS, donde 
T es la temperatura absoluta, 
energia potencial Energia almacenada por la 
matéria como resultado de su ubicación u 
ordenamiento espacial, 
energia química Energia almacenada en las 
uniones químicas de las moléculas; una for- 
ma de energia potencial, 
energia térmica Véase calor, 
enfermedad autoinmunitaria Trastorno inmuno- 
lógico en el cual el sistema inmunitario reac- 
ciona contra si mismo. 

enfermedad cardiovascular Enfermedades dei 
corazón y de los vasos sanguíneos, 
enfermedad de Alzheimer Demencia asociada 
con la edad (deterioro mental) caracterizado 
por confusión, pérdida de memória y o.tros 
sintomas. 

enfermedad de Huntington Enfermedad genéti- 
ca humana causada por un alelo dominante; 
caracterizada por movimientos no controla- 
dos dei cuerpo y degeneración dei sistema 
nervioso; habitualmente fatal 10 a 20 anos 
después dei comienzo de los sintomas, 
enfermedad de Parkinson Trastorno motor cau- 
sado por una enfermedad cerebral progresi- 
va y caracterizado por la dificultad en iniciar 
los movimientos, lentitud en el movimiento, 
y rigidez. 

enfermedad de Tay-Sachs Enfermedad genética 


humana causada por un alelo recesivo para 
una enzima disfuncional, que produce la 
acumulación de ciertos lípidos en el cerebro. 
Generalmente se manifiestan convulsiones, 
ceguera y degeneración dei rendimiento mo- 
tor y mental a los pocos meses después dei 
nacimiento. 

enfriamiento por evaporación Propiedad de un 
líquido por la cual la superficie se torna más 
fria durante la evaporación, a causa de una 
pérdida de moléculas altamente cinéticas ha- 
cia el estado gaseoso. 

enlace covalente Tipo de enlace químico fuerte 
por el cual dos átomos comparten uno o 
más electrones de valência, 
enlace covalente no polar Tipo de enlace cova- 
lente en el cual los electrones son comparti- 
dos equitativamente entre dos átomos de 
electronegatividad similar, 
enlace covalente polar Enlace covalente entre 
átomos que difieren en su electronegativi- 
dad. Los electrones compartidos son atraí- 
dos más cerca dei átomo más electronegati- 
vo, haciéndolo más ligeramente negativo y 
al otro átomo ligeramente positivo, 
enlace de hidrógeno Tipo de enlace químico 
débil formado cuando el atómo de hidróge- 
no levemente positivo de un enlace covalen- 
te polar en una molécula es atraído hacia el 
átomo levemente negativo de un enlace co- 
valente polar de otra molécula, 
enlace glucosídico Enlace covalente formado 
entre dos monosacáridos mediante una reac- 
ción de deshidratación. 

enlace iónico Enlace químico que resulta de la 
atracción entre iones con cargas opuestas. 
enlace peptídico Enlace covalente entre dos 
unidades de aminoácidos, que se forma me- 
diante una reacción de deshidratación. 
enlace químico Atracción entre dos átomos, 
que resulta de compartir electrones de sus 
órbitas más externas, o de la presencia de 
cargas opuestas en ambos átomos. Los áto- 
mos unidos consiguen completar los electro- 
nes de sus orbitales más externos, 
ensayo de micromatrices de DNA Método para 
detectar y medir la expresión de miles de 
genes al mismo tiempo. Minúsculas cantida- 
des de una gran cantidad de fragmentos de 
DNA de cadena simple, que representan di- 
ferentes genes, se fijan a un portaobjetos de 
vidrio. Estos fragmentos, que idealmente re- 
presentan todos los genes de un organismo, 
son analizados mediante hibridación con va- 
rias muestras de moléculas de cDNA. 
enterocelo Patrón de formación de la cavidad 
dei cuerpo común en el desarrollo dei deu- 
terostoma, en el cual el mesodermo se desa- 
rrolla a partir de la pared dei arquenteron y 
se ahueca, formando la cavidad dei cuerpo. 
entrecruzamiento Intercâmbio recíproco de ma- 
terial genético entre cromátidas no herma- 
nas durante la profase I de la meiosis. 
entropia Medición cuantitativa dei desorden o 
aleatoridad, simbolizada con una 5. 
envoltura nuclear Membrana en los eucariontes 
que encierra al núcleo, separándolo dei cito- 
plasma. 

envoltura o cubierta vitelina Hinchazón de la 
capa vitelina por afuera de la membrana 
plasmática. 
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envoltura virai Membrana que recubre la cápsi- 
de que a su vez encierra al genoma virai, 
enzima Proteína que actúa como catalizador, un 
agente químico que modifica la velocidad de 
una reacción sin ser consumida por la reac- 
ción. 

enzima de restricción Enzima de degradación 
que reconoce y corta el DNA (inclusive el de 
ciertos fagos) que es extrano a la bactéria, 
eosinófilo Tipo de glóbulo blanco con baja acti- 
vidad fagocitaria que se piensa que desem- 
pena un papel en la defensa contra gusanos 
parásitos liberando enzimas tóxicas para es- 
tos invasores. 

epéndimo Cavidad estrecha en el centro de la 
médula espinal que se continúa con los ven- 
trículos cerebrales llenos de líquido cefalo- 
rraquídeo. 

epicótilo En el embrión de una angiosperma, el 
eje embrionário por arriba dei punto de 
unión dei cotiledón (o de los cotilédones), 
epidermis (1) Sistema de tejido dérmico de las 
plantas no madereras, que habitual mente 
consiste en una capa simple de células estre- 
chamente compactadas. (2) La cubierta ex- 
terna de los animales. 

epidídimo Túbulo enrollado localizado en la 
adyacencia dei testículo donde se almacenan 
los espermatozóides. 

epífita Planta que se alimenta a sí misma, pero 
que crece en la superficie de otra planta que 
la sostiene, generalmente en las ramas o 
troncos de los árboles tropicales. 
epiglotis Hoja cartilaginosa que bloquea el te- 
cho de la faringe, la glotis, durante la deglu- 
ción, lo que impide la entrada de alimentos 
o líquidos en el sistema respiratório, 
episoma Elemento genético que puede existir 
como plásmido o como una parte dei cro- 
mosoma bacteriano. 

epistasis Tipo de interacción genética por la 
cual un gen altera los efectos fenotípicos de 
otro gen que es heredado independiente- 
mente. 

epitálamo Región dei cerebro, derivada dei 
diencéfalo, que contiene varias agrupaciones 
de capilares que producen líquido cefalorra- 
quídeo. 

epitelio de transporte Una o más capas de célu- 
las epiteliales especializadas que regulan los 
movimientos de los solutos, 
epitelio estratificado Epitelio que consiste en 
más de una capa de células en el cual algu- 
nas, pero no todas las células, están en con- 
tacto con la lâmina basal, 
epitelio glandular Epitelio que absorbe o secreta 
soluciones químicas. 

epitelio simple Epitelio que consiste de una 
única capa de células que se apoyan todas 
en la lâmina basal. 

epíteto específico Segunda parte de un bino- 
mio, que se refiere a la especie dentro de un 
género. 

epítopo Pequena región accesible de un antíge- 
no a la cual se une un receptor antigénico o 
anticuerpo; también se denomina determi- 
nante antigénico. 

equilibrio de Hardy-Weinberg Condi ción que 
describe una población que no evoluciona 
(una que está en equilibrio genético), 
equilibrio puntual En la teoria evolutiva, perío- 
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dos prolongados de aparente estasis (sin 
câmbios) interrumpidos por períodos relati- 
vamente breves de cambio súbito, 
equilibrio químico En una reacción química re- 
versible, el punto en el cual la velocidad de 
la reacción directa es igual a la velocidad de 
la reacción inversa. 

equinodermo Deuterostoma marino de movi- 
miento lento o sésil con un sistema vascular 
de agua y, en los adultos, anatomia radial. 
Los equinodermos incluyen estrellas de mar, 
estrellas serpiente, erizos de mar, estrellas de 
plumas, y pepinos de mar. 
eritrocito Glóbulo rojo que contiene hemoglo- 
bina, cuya función es el transporte de oxige- 
no en el sistema circulatório, 
eritropoyetina (EPO) Hormona producida en el 
rinón cuando los tejidos dei cuerpo no reci- 
ben suficiente oxigeno. Esta hormona esti- 
mula la producción de eritrocitos. 
escala de Celsius Escala de temperatura (°C) 
igual a 5/9 (°F - 32) que mide el punto de 
congelación dei agua a 0 °C y el punto de 
ebullición dei agua a 100 °C. 
escamosa Forma aplanada, semejante a una te- 
ja, de un tipo de célula epitelial. 
escarcha permanente Estrato permanentemente 
congelado pór debajo de la tundra ártica, 
esclereida Célula esclerenquimática corta e irre- 
gular, que se encuentra en la cáscara de las 
nueces y en la testa de las semillas, dispersa a 
lo largo dei parénquima de algunas plantas, 
esclerótica Capa de tejido conectivo más exter- 
na, blanca y resistente, que forma el globo 
dei ojo en los vertebrados, 
escroto Bolsa de piei por afuera dei abdômen que 
alberga al testículo; su función es enfriar los 
espermatozóides, manteniéndolos viables. 
escutelo Tipo especial de cotiledón que se en- 
cuentra en la família de las hierbas. 
esfínter Válvula en forma de anillo constituida 
por músculos modificados en un tubo mus- 
cular, como el tracto digestivo; cierra el tubo 
como un nudo corredizo. 
esfínter pilórico En el tracto digestivo de los 
vertebrados, un anillo muscular que regula 
el pasaje dei alimento desde el estômago ha- 
cia el intestino delgado. 

esófago Canal que conduce la comida, median- 
te peristalsis, desde la faringe al estômago, 
especiación Origen de nuevas especies en la 
evolución. 

especiación alopátrica Una forma de especia- 
ción inducida que se produce cuando una 
población ancestral resulta segregada por 
una barre ra geográfica, o cuando es dividida 
en dos o más subplobaciones aisladas geo- 
gráficamente. 

especiación simpátrica Modo de especiación 
que se produce como resultado de un cam- 
bio radical en el genoma de una subpobla- 
ción, aislando reproductivamente a la sub- 
población de la población progenitora, 
especie Grupo cuyos miembros poseen caracte- 
rísticas anatómicas similares y tienen la ca- 
pacidad de cmzarse. 

especie clave Especie que no es necesariamente 
abundante en una comunidad, pero que 
ejerce un fuerte control de la estructura de 
la comunidad por la naturaleza de su papel 
o nicho ecológico. 
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especie en peligro Especie que está en peligro 
de extinción en la totalidad o en una por- 
ción significativa de su rango, 
especie introducida Especie trasladada por el 
ser humano, tanto intencionalmente como 
accidentalmente, de su localización original 
a una nueva región geográfica; también de- 
nominada especie exótica, 
especie invasora Especie que se desarrolla y 
mantiene afuera de su rango original; gene- 
ralmente introducida por el ser humano, 
especies amenazadas Especies que se considera 
que estarán en peligro en un futuro predeci- 
ble. 

especies dominantes Aquellas especies en una 
comunidad que tienen la mayor abundancia 
o la biomasa más elevada. Estas especies 
ejercen un control poderoso sobre la apari- 
ción y distribución de las otras especies. 
especies endémicas Especies confinadas a un 
área geográfica específica, relativamente pe- 
quena. 

espectro de absorción El rango de la capacidad 
de un pigmento para absorber varias longi- 
tudes de onda de la luz. 
espectro de acción Gráfico que ilustra la eficá- 
cia relativa de diferentes longitudes de onda 
de radiación para impulsar un proceso parti- 
cular. 

espectro electromagnético Espectro de radia- 
ción completo que abarca desde longitudes 
menores a un nanómetro hasta más de un 
kilometro. 

espectrofotómetro Instrumento que mide las 
proporciones de luz de diferentes longitudes 
de onda absorbidas y transmitidas por un 
solución de pigmento. 

espermatogénesis Producción continua y prolí- 
fica de espermatozóides maduros en los tes- 
tículos. 

espermatogonia Células madre que dan origen 
al espermatozóide, 
espermatozóide Gameto masculino, 
espermoteca Saco dei sistema reproductor fe- 
menino donde son almacenados los esper- 
matozóides. 

espongocele Cavidad central de una esponja, 
espora En el ciclo vital de una planta o alga que 
experimenta una alternancia de generacio- 
nes, la célula haploide producida meiótica- 
mente que se divide por mitosis y genera un 
individuo multicelular, el gametofito, sin fu- 
sionarse con otra célula, 
esporangio Cápsula en los hongos y plantas en 
la cual se produce la meiosis y se desarrollan 
esporas haploides. 

esporocito Célula diploide, también conocida 
como célula madre de las esporas, que se di- 
vide por meiosis y genera esporas haploides. 
esporofilo Hoja especializada en la reproduc- 
ción. 

esporofito En organismos que experimentan 
una alternancia de generaciones, la forma 
diploide multicelular que resulta de la unión 
de gametos y las esporas haploides produci- 
das meióticamente que crece en la genera- 
ción dei gametofito. 

esporopolenina Polímero duradero que recubre 
los cigotos expuestos de las algas caroficeas 
y forma paredes de esporas vegetales, impi- 
diéndoles que se sequen. 


esporozoíto Célula infecciosa diminuta que re- 
presenta una etapa dei ciclo de vida dei api- 
complexo. 

esqueleto hidrostático Sistema esquelético com- 
puesto de líquido mantenido bajo presión en 
un compartimiento corporal cerrado; el es- 
queleto principal de la mayoría de los cnida- 
rios, gusanos planos, nematodos y anélidos. 
esquizocelia Patrón de formación de la cavidad 
dei cuerpo común en el desarrollo de los 
protostomas, por el cual inicialmente se se- 
paran masas sólidas de mesodermo, forman- 
do la cavidad dei cuerpo. 
esquizofrenia Trastorno mental severo caracteri- 
zado por episodios psicóticos en los cuales 
los paciente pierden la capacidad de distin- 
guir la realidad de las alucinaciones. 
estambre Órgano reproductivo productor de 
polen de una flor, que consta de una antera 
y un filamento. 

estatocisto Tipo de mecanorreceptor cuya fun- 
ción es el equilibrio de los invertebrados por 
medio dei uso de estatolitos, que estimulan 
células pilosas en relación con la gravedad. 
estatolito (1) En las plantas, un plástido espe- 
cializado que contiene densos granos de al- 
midón y que puede desempenar un papel 
en la detección de la gravedad. (2) En los 
invertebrados, un grano u otros grânulos 
densos que se establecen en respuesta a la 
gravedad, y que se encuentran en órganos 
sensoriales cuya función es el equilibrio. 
esteia Tejido vascular de un tallo o raiz. 
estenohalino Referencia a organismos que no 
pueden tolerar câmbios sustanciales en la 
osmolaridad externa. 

esteroide Tipo de lipido caracterizado por un 
esqueleto de carbono que consiste en cuatro 
anillos con vários grupos funcionales uni- 
dos. 

estigma Parte pegajosa dei carpelo de una flor, 
que atrapa los granos de polen. 
estilo El tronco dei carpelo de una flor, con el 
ovário en la base y el estigma en el extremo 
superior. 

estímulo signo Estímulo sensorial externo que 
desencadena un patrón de acción fijo. 
estípite Estructura similar a un tallo en un alga 
marina. 

estirpe celular Los ancestros de una célula. 

^ estivación Sopor de verano; un estado fisiológi- 
co que se caracteriza por un metabolismo 
lento e inactividad, y que permite la super- 
vivencia durante largos períodos de tempe- 
ratura elevada y disminución dei aporte de 
agua. 

estorna Poro microscópico rodeado por células 
guardianas en la epidermis de las hojas y ta- 
llos que permite el intercâmbio gaseoso en- 
tre el medio ambiente y el interior de la 
planta. 

estômago Órgano dei sistema digestivo que al- 
macena alimentos y realiza los pasos preli- 
minares de la digestión. 
estria primitiva Depresión en la superfície de 
un embrión de ave temprano, a lo largo dei 
futuro eje longitudinal dei cuerpo. 
estribo El tercero de los tres huesecillos clel oí- 
do medio. 

estro Período de actividad sexual asociado con 
la ovulación. 








estróbilos Término técnico para agrupaciones 
de esporofilos conocidas comúnmente como 
conos, que se encuentran en la mayoría de 
las gimnospermas y en algunas plantas vas- 
culares sin semillas. 

estrógeno Cualquier hormona esteroidea, como 
el estradiol, que estimula el desainollo y 
mantenimiento dei sistema reproductor fe- 
menino y las características sexuales secun- 
darias. 

estroma Líquido de los cloroplastos rodeado 
por la membrana tilacoidal; participa en la 
síntesis de moléculas orgânicas a partir de 
dióxido de carbono y agua. 

estromatolito Estructura semejante a una roca 
compuesta de capas de procariontes y sedi- 
mento. 

estructura cuatemaria Forma particular de un 
complejo definida por el ordenamiento tri- 
dimensional característico de sus unidades 
constituyentes, cada uno de ellos un poli- 
péptido. 

estructura primaria Nivel de la estructura de 
una proteína que se refiere a la secuencia es- 
pécifica de aminoácidos. 

estructura secundaria Enrollamiento o plega- 
miento localizado, repetitivo, dei esqueleto 
polipeptídico de una proteína causado por 
la formación de puentes de hidrógeno entre 
las uniones peptídicas. 

estructura terciaria Disposición tridimensional 
de una molécula proteica producida por in- 
teracciones de cadenas laterales que partici- 
pan en interacciones hidrófobas, enlaces tó- 
nicos, enlaces de hidrógeno, y puentes di- 
sulfuro. 

estructura trófica Relaciones diferentes de ali- 
mentación en un ecosistema, que determi- 
nan la ruta dei flujo de energia y el patrón 
de ciciado químico. 

estructuras homólogas-Estructuras en diferentes 
especies que son similares a causa de ances- 
tros comunes. 

estuário Área donde una comente de agua fres- 
ca o rio se mezcla con el océano. 

etileno La única hormona vegetal gaseosa. Entre 
sus vários efectos se encuentra la respuesta 
al estrés mecânico, la muerte celular progra- 
mada, la abscisión de las hojâs y la madura- 
ción dei fruto. 

etiolación Adaptaciones morfológicas de las 
plantas para crecer en la oscuridad. 

etologia Estúdio dei comportamiento animal en 
condiciones naturales. 

etologia cognitiva Estúdio científico de la cogni- 
ción; estúdio de la conexión entre el proce- 
samiento de datos por el sistema nervioso y 
la conducta dei animal. 

eucromatina La forma más abierta, desenrollada 
de la cromatina eucariótica que está disponi- 
ble para la transcripción. 

eudicotiledóneas Ciado constituido por la gran 
mayoría de las plantas con flores que tienen 
dos hojas embrionárias de las semillas, o co- 
tilédones. 

euglénido Protista, como Euglena o sus parien- 
tes, caracterizado por un bolsillo anterior, o 
câmara, desde la cual emergen uno o dos 
flagelos. 

Eukarya Dominio que incluye todos los orga- 
nismos eucariontes. 


eumetazoario Miembro dei ciado Eumatozoa, 
animales con tejidos verdaderos (todos los 
animales, excepto las esponjas), 
eurihalino Referencia a los organismos que pue- 
den tolerar câmbios sustanciales en la osmo- 
laridad externa. 

euriptérido Carnívoro extincto queliceriforme 
también denominado escorpión de agua. 
euterio Mamífero placentario cuyas crias com- 
pletan su desarrollo embrionário dentro dei 
útero, unidos a la madre a través de la pla- 
centa. 

eutroficación Proceso por el cual los nutrientes, 
particularmente el fósforo y el nitrógeno, se 
tornan altamente concentrados en un cuer- 
po de agua, lo que conduce a un elevado 
crecimiento de organismos como las algas. 

La eutroficación cultural se refiere a situa- 
ciones donde los nutrientes agregados al 
cuerpo de agua se originan principalmente 
de fuentes humanas, como el drenaje o al- 
cantarillado agrícola. 

evaporación Eliminación de la energia calórica 
de la superfície de un líquido que está per- 
diendo algunas de sus moléculas, 
evapotranspiración real Cantidad de agua trans- 
pirada anualmente por las plantas y evapo- 
rada dei suelo, generalmente medida en mi- 
límetros. 

evapotranspiración Evaporación de agua desde 
el suelo más la transpiración de agua por las 
plantas. 

evolución Todos los câmbios que han transfor- 
mado la vida en la Tierra desde sus comien- 
zos más tempranos hasta la diversidad que 
la caracteriza hoy en día. 
evolución en mosaico Evolución de diferentes 
características de organismos a diferentes ve- 
locidades. 

exclusión competitiva Concepto de que cuando 
las poblaciones de dos especies similares 
compiten por los mismos recursos limita- 
dos, una población utilizará los recursos 
más eficientemente y tendrá una ventaja re- 
productiva que eventualmente la conducirá 
a la eliminación de la otra población. 
excreción Eliminación de productos de desecho 
dei metabolismo que contienen nitrógeno. 
exocitosis Secreción celular de macromoléculas 
mediante la fusión de vesículas con la mem- ^ 
brana plasmática. 

exoenzima Enzima hidrolítica poderosa secreta- 
da por un hongo fuera de su cuerpo para di- 
gerir el alimento. 

exoesqueleto Recubrimiento duro en la superfí- 
cie de un animal, como la concha de un 
molusco o la cutícula de un artrópodo, que 
proporciona protección y puntos de inser- 
ción para los músculos, 
exón Región codificante de un gen eucariótico. 

Los exones, que tienen expresión, están se- 
parados unos de otros por medio de intro- 
nes. 

exotoxina Proteína tóxica que es secretada por 
un procarionte y que produce sintomas es- 
pecíficos aún en la ausência dei procarionte. 
expansinas Enzimas vegetales que rompen los 
enlaces cruzados (enlaces de hidrógeno) en- 
tre las miofibrillas de celulosa y otros consti- 
tuyentes de la pared celular, haciendo más 
laxa la estructura de la pared. 


expectativa de vida al nacer Predicción de la 
duración promedio de la vida al nacer. 
experimento controlado Experimento en el cual 
un grupo experimental se compara con un 
grupo control que se diferencia solamente 
en el factor que se está estudiando. 
explosión cámbrica Estallido de origen evoluti- 
vo cuando la mayoría de los príncipales pla- 
nes corporales de los animales aparecieron 
en un tiempo relativamente breve de la his- 
toria geológica; se produjo en el registro fó- 
sil hace aproximadamente 542 a 525 millo- 
nes de anos. 

expresión génica diferencial Expresión de dife- 
rentes conjuntos de genes por células con el 
mismo genoma. 

extensión convergente Mecanismo de desplaza- 
miento celular en el cual las células de una 
capa de tejido se redistribuyen de manera 
tal que la capa de células se torna más del- 
gada y al mismo tiempo más larga, 
exteroceptor Receptor sensorial que detecta es- 
tímulos situados afuera dei cuerpo, como el 
calor, la luz, la presión, y los compuestos 
químicos. 

extremo cohesivo o pegajoso Extremo nionoca- 
tenario de un fragmento de restricción dei 
DNA de doble cadena. 

extremófilo Procarionte que vive en un ambien- 
te extremo. Los extremo filos incluyen a los 
metanógenos, los halófilos extremos y los 
termófilos extremos. 

eyaculación Propulsión dei semen desde el epi- 
dídimo por medio de la musculatura dei 
conducto deferente, conducto eyaculatorio y 
uretra. 

facilitador Especie que tiene un efecto positivo 
en la supervivencia y reproducción de otras 
especies en una comunidad y que contribu- 
ye a la estructura de la comunidad. 
factor de crecimiento Proteína que debe estar 
presente en el medio ambiente extracelular 
(medio de cultivo o cuerpo de un animal 
para el crecimiento y desarrollo normal de 
ciertos tipos de células; un regulador local 
que actúa en las células de las proximidades 
estimulando la proliferación y diferenciación 
celular. 

factor de crecimiento símil insulina Hormona 
producida por el hígado cuya secreción es 
estimulada por la honnona de crecimiento. 
Estimula directamente el crecimiento dei 
hueso y el cartílago. 

factor de transcripción Proteína reguladora que 
se une al DNA y estimula la transcripción de 
genes específicos. 

factor F Factor de fertilidad en las bactérias; 
segmento dei DNA que confiere la capaci- 
dad de formar pili para la conjugación y 
funciones relacionadas necesarias para la 
transferencia dei DNA dei donante al recep- 
tor. Puede existir como plásmido o estar in- 
tegrado al cromosoma bacteriano. 
factor natriurético auricular (FNA) Hormona 
peptídica que se opone al sistema renina-an- 
giotensina-aldosterona (SRAA). 
factor Rh Antígeno proteico de la superfície de 
los glóbulos rojos designado Rh positivo. Si 
una madre Rh negativa es expuesta a sangre 
de un feto Rh positivo, produce anticuerpos 
anti-Rh de la clase IgG. 


Glosario 
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fago Virus que infecta una bactéria; también de- 
nominado bacteriófago. 
fago templado Fago que es capaz de reprodu- 
cirse mediante ciclo lí tico como lisogénico. 
fago virulento Fago que se reproduce solamente 
mediante un ciclo lítico. 
fagocitosis Tipo de endocitosis de sustancias de 
gran tamano, formadas por partículas, lleva- 
da a cabo principalmente por macrófagos, 
neutrófilos y células dendríticas. 
familia En la clasificadón, la categoria taxonó- 
mica por encima de género, 
familia multigénica Colección de genes con se- 
cuencias idênticas o similares, presumible- 
mente de origen común. 
faringe Área de la garganta de los vertebrados 
por donde pasa el aire y los alimentos; en 
los gusanos aplanados, el tubo muscular que 
protruye desde la cara ventral dei gusano y 
termina en la boca. 

fascículo vascular Banda de tejidos vasculares 
(tanto xilema como floema) en el tallo o en 
la hoja. 

fase de flujo menstrual Porción dei ciclo uterino 
(menstrual) cuando se produce el sangrado 
menstrual. 

fase folicular Parte dei ciclo ovárico durante el 
cual los foiículos crecen y los ovocitos ma- 
duram 

fase G 0 Estádio donde no se produce división 
celular, de una célula que acaba de abando- 
nar el ciclo celular. 

fase Gj Primera fase de crecimiento dei ciclo ce- 
lular, que consiste en la porción de la inter- 
fase antes de que comience la síntesis de 
DNA. 

fase G 2 Segunda fase de crecimiento dei ciclo 
celular, que consiste en la porción de la in- 
terface luego de que se produzca la síntesis 
de DNA. 

fase luteínica Parte dei ciclo ovárico durante el 
cual células endocrinas dei cuerpo lúteo se- 
cretan hormonas femeninas. 
fase M Véase fase mitótica (fase M). 
fase mitótica (fase M) Fase dei ciclo celular que 
incluye la mitosis y la citocinesis. 
fase proliferativa Porción dei ciclo uterino 

(menstrual) en la cual el endometrio se rege- 
nera y se engrosa. 

fase S Fase de síntesis dei ciclo celular; la por- 
ción de la interfase durante la cual se replica 
el DNA. 

fase secretora Aquella porción dei ciclo uterino 
(menstrual) en la que el endometrio conti- 
nua engrosándose, se hace más vasculariza- 
do, y se desarrollan glândulas que segregan 
un líquido rico en glucógeno. 
fauna de Ediacara Fósiles animales generalmen- 
te aceptados como los más precoces, que 
datan aproximadamente de 575 millones de 
anos. 

fecundación Union de los game tos haploides 
para producir un cigoto diploide. 
fecundación doble Mecanismo de fecundidad 
en las angiospermas, por el cual dos game- 
tos masculinos se unen con dos células en el 
saco embrionário para formar el cigoto y el 
endospermo. 

fecundación externa Fusión de los gametos que 
los padres han descargado en el ambiente, 
fecundación interna Reproducción en la cual 


los espermatozóides se depositan cerca o 
dentro dei tracto reproductivo femenino y la 
fecundación se produce dentro de dicho 
tracto. 

fenotipo Rasgos físicos y psicológicos de un or- 
ganismo, que están determinados por su 
constitución genética. 

fermentación Proceso catabólico que produce 
una cantidad limitada de ATP a partir de la 
glucosa, sin una cadena de transporte de 
electrones, y que produce un producto final 
característico, como el etilalcohol o ácido 
láctico. 

fermentación ácida láctica Transformación de 
piruvato en lactato sin liberación de dióxido 
de carbono. 

fermentación alcohólica Conversión dei piruva- 
to en dióxido de carbono y alcohol etílico, 
feromona En los animales y los hongos, un pe- 
queno compuesto químico volátil que tiene 
funciones en la comunicación, y que en los 
animales actúa en forma bastante similar a 
una hormona rnfluyendo en la fisiologia y la 
conducta. 

fertilizáción in vitro Fecundación de óvulos en 
recipientes de laboratorio seguida de la im- 
plantación artificial dei embrión temprano 
en el útero de la madre, 
feto Ser humano en desarrollo desde la novena 
semana de gestación hasta el nacimiento; 
tiene todas las estructuras principales de un 
adulto. 

fibra Tipo de célula lignificada que refuerza el 
xilema de las angiospermas y que tiene fun- 
ciones de soporte mecânico; una célula es- 
clerenquimática delgada, aguzada en los ex- 
tremos, que generalmente se presenta for- 
mando fascículos. 

fibra colágena Fibra resistente de la matriz ex- 
tracelular. Las fibras colágenas están hechas 
de colágeno, no son elásticas, y no se desga- 
rran fácilmente cuando son estiradas a lo 
largo. 

fibra elástica Hebra alargada constituida por la 
proteína elastina. Las fibras elásticas propor- 
cionan una cualidad elástica a la matriz ex- 
tracelular que se complementa con la fuerza 
no elástica de las fibras colágenas. 
fibra reticular Fibra de colágeno muy delgada y 
ramificada. Las fibras reticulares forman un 
apretado tejido que se continua con las fi- 
bras colágenas de la matriz extracelular. 
fibras musculares lentas Células musculares que 
pueden sostener largas contracciones. 
fibras rápidas o fibras musculares rápidas Célu- 
las musculares utilizadas para las contraccio- 
nes rápidas y poderosas, 
fibrina Forma activada de la proteína de la coa- 
gulación fibrinógeno, que se agrega en he- 
bras que forman la trama dei coágulo, 
fibrinógeno Fonna inactiva de una proteína 
plasmática que es transformada en su forma 
activa fibrina, que se agrega en hebras que 
forman la estructura subyacente dei coágulo 
sanguíneo. 

fibroblasto Tipo de célula en el tejido conectivo 
laxo que secreta los ingredientes proteicos 
de las fibras extracelulares. 
fibronectina Glucoproteína que contribuye a la 
adherencia de las células a la matriz extrace- 
lular. 


fibrosis quística Desorden genético dei ser hu- 
mano causado por un alelo recesivo para 
una proteína dei canal de cloruro; se carac- 
teriza por una secreción excesiva de moco y 
una consecuente vulnerabilidad a las infec- 
ciones; sin tratamiento es fatal, 
fijación de nitrógeno Asimilación dei nitrógeno 
atmosférico por ciertos procariontes para 
formar compuestos nitrogenados que pue- 
den ser utilizados directamente por las plan- 
tas. 

fijación dei carbono Incorporación de carbono 
a partir dei C0 2 en un compuesto orgânico 
por un organismo autótrofo (una planta, 
otro organismo fotosintético, o un proca- 
rionte quimioautótrofo). 
filamento Tallo de un estambre. 
filamento delgado El más pequeno de los dos 
miofilamentos que consiste en dos cadenas 
de actina y dos cadenas de proteína regula- 
toria enro liadas una alrededor de la otra. 
filamento grueso Filamento compuesto por una 
distribudón escalonada de moléculas de 
miosina; componente de las miofibrillas en 
las fibras musculares. 

filamento intermédio Componente dei citoes- 
queleto que incluye a todos los filamentos 
de un tamano intermédio entre los microtú- 
bulos y los microfilamentos. 
filo En la clasificadón, la categoria taxonómica 
por encima de la clase, 

filogenia Historia evolutiva de una especie o de 
un grupo de especies relacionadas, 
filograma Árbol filogenético en el cual la longi- 
tud de las ramas refleja el número de câm- 
bios genéticos que se han producido en una 
secuencia particular dei DNA o dei RNA en 
los diferentes linajes. 

filtración Extracción de agua y pequenos solu- 
tos, incluyendo desechos metabólicos, de los 
líquidos corporales, en el sistema excretor. 
filtrado Líquido extraído por el sistema excretor 
de los fluídos corporales. El sistema excretor 
produce orina a partir dei filtrado, luego de 
extraer dei filtrado los solutos valiosos y 
concentrado. 

fimbria Apêndice corto procariótico, semejante 
a un pelo, con funciones de adherencia a un 
sustrato o a otras células, 
fisiologia Estúdio de las funciones de un orga- 
nismo. 

fisión Separación de un progenitor en dos o 
más individuos de aproximadamente igual 
tamano. 

fisión binaria Tipo de división celular por la 
cual los procariontes se reproducen. Cada 
célula hija dividida recibe una copia dei úni- 
co cromosoma parental, 
fitoalexina Antibiótico producido por las plan- 
tas, que destruye los microorganismos o in- 
hibe su crecimiento. 

fitocromos Una clase de receptores de luz en las 
plantas. Absorben principalmente luz roja, 
estos fotorreceptores regulan muchas res- 
puestas vege tales, incluyendo la germinación 
de las semillas y la evitación de la sombra, 
fitoplâncton Algas y bactérias fotosintéticas que 
derivan pasivamente en la zona pelágica de 
un medio ambiente acuático. 
fitorremediación Tecnologia emergente no des- 
tructiva que busca recuperar a bajo costo las 
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áreas contaminadas aprovechando la notable 
capacidad de ciertas especies vegetales de 
extraer dei suelo metales pesados y otros 
contaminante y de concentrados en porcio- 
nes fácilmente recolectables de la planta. 

fláccida Una pared celular es üáccida con res- 
pecto a sus alrededores cuando no hay ten- 
dência dei agua a ingresar. 

flagelo Apêndice celular largo especializado en 
la locomoción. Los flagelos de los procarion- 
tes y eucariontes difieren tanto en su estruc- 
tura como en su función. 

floema Tejido de las plantas vasculares que 
consiste en células vivas dispuestas en tubos 
alargados que transportan hidratos de car- 
bono y otros nutrientes orgânicos a través 
de la planta. 

flor En una angiosperma, un tallo corto con 
hasta cuatro conjuntos de hojas modifica- 
das, que poseen las estructuras para las fun- 
ciones de la reproducción sexual. 

flor completa Flor que posee los cuatro órganos 
florales básicos: sépalos, pétalos, estambres 
y carpelos. 

flor incompleta Flor en la cual uno o más de 
los cuatro órganos florales básicos (sépalos, 
pétalos, estambres o carpelos) están ausentes 
o no son funcionantes. 

florígeno Senal de florecimiento, no identificada 
todavia quimicamente, que podría ser una 
hormona o podría tratarse de una modifica- 
ción de las concentrado nes relativas de múl- 
tiples hormonas. 

fluidófago Animal que se alimenta de los líqui- 
dos ricos en nutrientes de otro organismo 
vivo. 

flujo cíclico de electrones Recorrido dei flujo de 
electrones durante las reacciones luminosas 
de la fotosíntesis que involucra solamente al 
fotosistema 1 y que produce ATP pero no 
NADH u oxigeno. * 

flujo de masa o de presión Movimiento dei 
agua debido a una diferencia de presiones 
entre dos localidades. 

flujo electrónico no cíclico Ruta dei flujo de 
electrones durante las reacciones de la fase 
luminosa de la fotosíntesis en el que partici- 
pan ambos fotosistemas y produce ATP, 
NADPH y oxigeno. El flujo electrónico neto 
es desde el agua hasta el NADP + . 

flujo génico Adiciones o sustracciones genéticas 
a una población que resultan dei movimien- 
to de gametos o individuos fértiles. 

folículo Estructura microscópica en el ovário 
que contiene el óvulo en desarrollo y secreta 
estrógenos. 

foraminífero Protista acuático que secreta una 
concha dura que contiene carbonato de cal- 
cio y que extiende seudópodos a través de 
poros en la concha. 

formación reticular Sistema de neuronas, que 
contiene más de 90 núcleos independientes, 
que atraviesa la parte central dei tallo cere- 
bral. 

fórmula estructural Tipo de notación molecular 
en la cual los átomos constituyentes están 
unidos por líneas que representan los enla- 
ces covalentes. 

fórmula molecular Tipo de notación molecular 
que indica solamente la cantidad de los áto- 
mos constituyentes. 


forónidos Un lofoforado marino que habita en 
un tubo. 

forrajear Conducta necesaria para reconocer, 
buscar, capturar y consumir el alimento, 
fosfoenolpiruvato (PEP) carboxilasa Enzima que 
anade dióxido de carbono al fosfoenolpiru- 
vato (PEP) para formar oxalacetato. 
fosfolípido Molécula constituyente de la bicapa 
interna de las membrarfas biológicas, que 
tiene una cabeza polar, hidrófila, y una cola 
no polar, hidrófoba. 

fosforilación a nivel de sustrato Formación de 
ATP mediante la transferencia directa de un 
grupo fosfato al ADP a partir de un sustrato 
intermédio en el catabolismo, 
fosforilación oxidativa Producción de ATP utili- 
zando la energia derivada de las reacciones 
redox de la cadena de transporte de electro- 
nes. 

fosforilada Referencia a una molécula que ha 
recibido un grupo fosfato, 
fósil Remanente preservado o impresión de un 
organismo que vivió en el pasado. 
fotoautrótofo Organismo que aprovecha la 
energia de la luz para impulsar la síntesis de 
compuestos orgânicos a partir dei dióxido 
de carbono. 

fotofosforilación Proceso de generación de ATP 
a partir dei ADP mediante una fuerza motriz 
protónica producida por la membrana tila- 
coidal dei cloroplasto durante las reacciones 
de la fase luminosa de la fotosíntesis. 
fotoheterotrótofo Organismo que utiliza la luz 
para generar ATP pero que debe obtener 
carbono en forma orgânica, 
fotomorfogénesis Efectos de la luz en la morfo- 
logia de las plantas. 

fotón Un cuanto, o cantidad discreta, de ener- 
gia luminosa. 

fotoperiodismo Respuesta fisiológica al fotope- 
ríodo, la duración relativa de la noche y el 
dia. Un ejemplo de fotoperiodismo es la flo- 
ración. 

fotopsina Uno de la familia de pigmentos visua- 
les de los conos dei ojo de los vertebrados, 
que absorbe luz brillante y coloreada. 
fotorreceptor Receptor electromagnético que 
detecta la radiación conocida como luz visi- 
ble. 

fotorreceptores de luz azul Una clase de foto- 
rreceptores en las plantas. La luz azul desen- 
cadena una variedad de respuestas, como el 
fototropismo y retrasa el alargamiento dei 
hipocótilo. 

fotorrespiración Via metabólica que consume 
oxigeno, libera dióxido de carbono, no ge- 
nera ATP, y disminuye la producción foto- 
sintética; se produce generalmente en dias 
cálidos, secos y brillantes, cuando los esto- 
rnas se cierran y la concentración de oxige- 
no en las hojas supera la dei dióxido de car- 
bono. 

fotosíntesis Transformación de la energia de la 
luz en energia química que es almacenada 
como glucosa u otros compuestos orgânicos; 
se produce en las plantas, algas y ciertos 
procariontes. 

fotosistema Unidad de captación de la luz loca- 
lizada en la membrana tilacoidal dei cloro- 
plasto, constituida por un centro de reac- 
ción rodeado por numerosos complejos co- 



lectores de la luz. Hay dos tipos de fotosiste- 
mas, 1 y II; cada uno de ellos absorbe mejor 
la luz a diferentes longitudes de onda. 
fotosistema I Una de las dos unidades de capta- 
ción de la luz localizada en la membrana ti- 
lacoidal dei cloroplasto; tiene dos moléculas 
de clorofila a P700 como centro de reacción. 
fotosistema II Una de las dos unidades de cap- 
tación de la luz localizada en la membrana 
tilacoidal dei cloroplasto; tiene dos molécu- 
las de clorofila a P680 como centro de reac- 
ción. 

fototropismo Crecimiento dei vástago de una 
planta acercándose o alejándose de la luz. 
fóvea Centro de la focalización dei ojo y lugar 
de la retina donde los fotorreceptores están 
altamente concentrados. 

FPM Factor promotor de la maduración Jactor 
promotor de la fase M); complejo proteico 
requerido para que una célula progrese de la 
interfase tardia a la mitosis. La forma activa 
consiste en una ciclina y una proteincinasa. 
fraccionamiento celular Ruptura de la célula y 
separación de sus orgánulos mediante cen- 
trifugación. 

fragmentación Medio de reproducción asexual 
por el cual un progenitor único se divide en 
partes que se regeneran en nuevos indivi- 
duos completos. 

fragmento de Okazaki Pequeno segmento de 
DNA sintetizado sobre la cadena molde du- 
rante la replicación dei DNA. Vários frag- 
mentos de Okazaki constituyen la hebra re- 
trasada dei DNA recientemente sintetizado, 
fragmento de restricción Segmento dei DNA 
que resulta dei corte dei DNA por una enzi- 
ma de restricción. 

fragmoplasto Alineación de elementos dei ci- 
toesqueleto y vesículas derivadas dei aparato 
de Golgi a través de la línea media de una 
célula vegetal en división. 
frecuencia cardíaca Frecuencia de la contrac- 
ción cardíaca. 

fruto Ovário maduro de una flor que protege 
semillas en estado latente o dormancia y 
contribuye a su diseminación. 
fruto agregado Fruto derivado de una única flor 
que tiene más de un carpelo. 
fruto múltiple Fruto derivado de una inflores- 
cencia, grupo de flores estrechamente agru- 
padas. 

fruto simple Fruto derivado de un único carpe- 
lo o vários carpelos fusionados, 
fuente de hidratos de carbono Órgano vegetal 
en el cual los hidratos de carbono se produ- 
cen por fotosíntesis o por degradación dei 
almidón. Las hojas maduras son la fuente 
primaria de hidratos de carbono de las plan- 
tas. 

fuerza motriz protónica Energia potencial alma- 
cenada en forma de un gradiente electroquí- 
mico, generado por el bombeo de iones hi- 
drógeno a través de las membranas biológi- 
cas durante la quimioosmosis. 

Fungi Reino eucariótico que incluye organis- 
mos que absorben nutrientes luego de des- 
componer material orgânico, 
fusión de protoplastos Fusión de dos protoplas- 
tos de diferentes especies vegetales que de 
otra manera serían reproductivamente in- 
compatibles. 


Glosario 



Glosario 


gametangio Estructuras vegetales multicelulares 
en las cuales se forman los gametos. Los ga- 
metangios femeninos se denominan arque- 
gonios, y los gametangios masculinos se de- 
nominan anteridios. 

gameto Célula haploide, como un óvulo o un 
espermatozóide. Los gametos se unen du- 
rante la reproducción sexual para producir 
un cigoto diploide. 



gametofito En los organismos que experimen- 
tan una alternancia de generaciones, forma 
haploide multicelular que produce mitótica- 
mente gametos haploides que se unen y cre- 
cen en la generación dei esporo fito. 

gametoforo Estructura madura, productora de 
gametos, dei cuerpo dei gametofito de un 
musgo. 

gametogénesis Proceso por el cual se producen 
los gametos en cuerpo de los mamíferos. 

gânglio Agrupación (grupo funcional) de cuer- 
pos de células nerviosos en un sistema ner- 
vioso centralizado. 

gânglio linfático Órgano localizado en el trayec- 
to de un vaso linfático. Los gânglios linfáti- 
cos íiltran la linfa y contribuyen a atacar a 
los vírus y bactérias. 

gasto cardíaco Volumen de sangre bombeada 
por minuto por el ventrículo izquierdo dei 
corazón. 

gástrula Estado embrionário de tres capas, con 
forma de copa. 

gastrulación Formación de la gástrula a partir 
de la blástula. 


gemación Medio asexual de propagación por el 
cual se forman excrecencias dei progenitor 
que se desprenden para vivir independiente- 
mente, otras permanecen adheridas para 
formar eventualmente extensas colonias. 

gen Unidad discreta de información hereditária 
que consiste en una secuencia de nucleóti- 
dos específica en et DNA (o en el RNA, en 
algunos vírus). 

gen de efecto materno Gen que cuando muta 
en la madre, produce un fenotipo mutante 
en la descendencia, independientemente dei 
genotipo. 

gen de identidad dei meristema Gen vegetal 
que promueve el cambio dei crecimiento ve- 
getativo a la floración. 

gen de polaridad dei huevo Otro nombre para 
un gen de efecto materno, que contribuye a 
controlar la orientación (polaridad) dei 
huevo. 

gen de segmentación Gen dei embrión que diri- 
ge la formación efectiva de los segmentos 
luego de que los ejes dei embrión están defi- 
nidos. 

gen homeótico Cualquiera de los genes que 
controlan el plan corporal general de los 
animales y plantas, controlando el destino 
de desarrollo de grupos de células. 

gen ligado al sexo Gen localizado en un cromo- 


soma sexual. 

gen p53 El “ángel guardián dei genoma”, un 
gen que se expresa cuando el DNA de una 
célula se dana. Su producto, la proteína 
p53, funciona como factor de transcripción 
para vários genes. 

gen ras Gen que codifica la proteína Ras, una 
proteína G que desencadena una senal de 
crecimiento a partir de un receptor dei fac- 


tor de crecimiento en la membrana plasmá- 
tica produciendo una cascada de proteinci- 
nasas que finalmente produce la estimula- 
ción dei ciclo celular. Muchos oncongenes 
ras tienen una mutación puntual que produ- 
ce una versión hiperactiva de la proteína Ras 
que puede conducir a una división celular 
excesiva. 

gen regulador Gen que codifica una proteína, 
como por ejemplo un represor, que controla 
la transcripción de otro gen o grupo de ge- 
nes. 

gen supresor de tumores Gen cuyos productos 
proteicos inhiben la división celular, impi- 
diendo de esa manera el crecimiento celular 
descontrolado (câncer), 
generación F x La primera generación filial, o 
híbrida, en la descendencia de una serie de 
cruzamientos genéticos, 
generación F 2 Descendencia obtenida por el 
cruzamiento de la generación híbrida ¥ l . 
generación P Indivíduos progenitores de los 
cuales deriva la descendencia en estúdios de 
la herencia; P proviene dei inglês parental o 
progenitor. 

género Categoria taxonómica por encima dei 
nivel de las especies, designada por la pri- 
mera palabra dei nombre científico de una 
especie expresado mediante dos palabras. 
genes de identidad de los órganos Genes ho- 
meóticos de las plantas que utilizan la infor- 
mación posicionai para determinar cuáles 
hojas emergentes se desarrollan en cuál tipo 
de órganos florales. 

genes ligados Genes localizados suficientemente 
cerca dentro de un cromosoma como para 
ser heredados en conjunto, 
genes ortólogos Genes homólogos que se trans- 
miten en línea recta de una generación a la 
próxima, pero que terminan en diferentes 
acervos génicos debido a la especiación. 
genes parálogos Genes homólogos que se en- 
cuentran en el mismo genoma debido a la 
duplicación de genes. 

genética Estúdio científico de la herencia y de 
las variaciones hereditárias, 
genética de poblaciones Estúdio de cómo las 
poblaciones se modifican genéticamente en 
el curso dei tiempo. 

genoma Conjunto completo de los genes de un * 
organismo; material genético de un organis- 
mo. 

genómica Estúdio dei conjunto total de los ge- 
nes y sus interacciones. 

genoteca de cDNA Biblioteca limitada de genes 
que utiliza DNA complementario. La geno- 
teca contiene solamente los genes que fue- 
ron transcritos en las células examinadas, 
genoteca genómica Conjunto de miles de seg- 
mentos de DNA de un genoma, cada uno 
transportado por un plásmido, fago, u otro 
vector de clonación. 

genotipo Constitución genética, o conjunto de 
alelos, de un organismo, 
gestación Embarazo; estado de portación dei 
hijo en desarrollo dentro dei tracto repro- 
ductor femenino. 

giberelinas Clase de hormonas vegetales relacio- 
nadas que estimulan el crecimiento dei tallo 
y las hojas, desencadenan la genninación de 
las semillas y la interrupción dei estado la- 


tente o dormancia de la yema, y estimulan 
el desarrollo dei fruto junto con la auxina. 
gimnosperma Planta vascular que posee semi- 
llas desnudas, estos es, semillas no encerra- 
das en una câmara especializada, 
glande dei pene Extremo superior dei pene. 
glândula bulbouretral Una de un par de glân- 
dulas ubicadas cerca de la base dei pene en 
el hombre que segregan un líquido que lú- 
brica y neutraliza los ácidos en la uretra du- 
rante la excitación sexual, 
glândula endocrina Glândula sin conductos que 
secreta hormonas directamente al dei líqui- 
do intersticial, a partir dei cual difunden ha- 
cia el torrente sanguíneo, 
glândula paratiroides Una de las cuatro peque- 
nas glândulas endocrinas, embebidas en la 
superfície de la glândula tiroides, que secre- 
tan la hormona paratiroidea. 
glândula pineal Pequena glândula localizada en 
la superfície dorsal dei cerebro anterior de 
los vertebrados que secreta la hormona me- 
latonina. 

glândula prostática Glândula en el hombre que 
secreta un componente neutralizante dei áci- 
do en el semen. 

glândula suprarrenal Una de las dos glândulas 
endocrinas localizadas en la adyacencia de 
los rinones en los mamíferos. Las células en- 
docrinas en la porción externa (corteza) res- 
ponden al estímulo de la ACTH segregando 
hormonas esteroides que mantienen la ho- 
meostasis durante el estrés prolongado. Las 
células neurosecretoras de ia porción central 
(médula) segregan adrenalina y noradrenali- 
na en respuesta a impulsos nerviosos desen- 
cadenados por el estrés de corto plazo. 
glândula tiroides Glândula endocrina, situada 
en la superfície ventral de la tráquea, que se- 
creta dos hormonas que contienen yodo, la 
triyodotironina (T 3 ) y la tiroxina (T 4 ), y la 
calcitonina. 

glândulas de Bartholin Glândulas próximas a la 
abertura vaginal de una mujer que segregan 
un líquido lubricante durante la excitación 
sexual. 

glândulas mamarias Glândulas exocrinas que 
segregan leche para alimentar al lactante. Es- 
tas glândulas son características de los ma- 
míferos. 

glândulas salivares Glândulas exocrinas asocia- 
das con la cavidad oral. Las secreciones de 
las glândulas salivales contienen sustancias 
para lubricar el alimento, adherir las porcio- 
nes masticadas en un bolo alimentario, y co- 
menzar el proceso de la digestión química, 
glía radial En un embrión, células de soporte 
que forman guias a lo largo de los cuales las 
neuronas recién formadas migran desde el 
tubo neural; pueden actuar también como 
células madre que dan origen a las neuronas 
y otras células de la glía. 
glía Células de sostén que son esenciales para la 
integridad estructural dei sistema nervioso y 
para el funcionamiento normal de las neuro- 
nas. 

gliceraldehído-3-fosfato (G3P) Elidrato de car- 
bono producido directamente a partir dei ci- 
clo de Calvin. 

glicina Aminoácido que tiene funciones de neu- 
rotransmisor en el SNC. 




glóbulo blanco Célula sanguínea cuya función 
es la defensa dei cuerpo contra las infeccio- 
nes y las células cancerosas; también se la 
denomina leucocito. 

glóbulo rojo Célula sanguínea que contiene he- 
moglobina, que transporta el 0 2 ; también 
denominada eritrocito. 
glomeromiceto Miembro dei filo de hongos 
Glomeromycota, caracterizado por formar 
un tipo de ramificación diferente de endo- 
micorrizas (relaciones simbióticas con las 
raíces de las plantas) denominadas micorri- 
zas arbusculares. 

glomérulo Bola de capilares rodeados por la 
cápsula de Bowman en la nefrona y que sir- 
ve como sitio de filtración en el rinón de los 
vertebrados. 

glucagón Hormona secretada por las células alfa 
dei pâncreas que aumenta los niveles de glu- 
cosa en sangre. Promueve la degradación dei 
glucógeno y la liberación de glucosa por 
parte dei hígado. 

glucocorticoide Hormona esteroidea secretada 
por la corteza suprarrenal que influye en el 
metabolismo de la glucosa y en la función 
inmunitaria. 

glucógeno Polisacárido de almacenamiento de 
la glucosa extensamente ramificado que se 
encuentra en el hígado y en el músculo de 
los animales; el equivalente animal dei almi- 
dón. 

glucolípido Lípido unido en forma covalente a 
un hidrato de carbono. 

glucólisis Degradación de la glucosa en piruva- 
to. La glucólisis es la única vía metabólica 
que se produce en todas las células vivas, 
sirviendo de punto inicial para la fermenta- 
ción o la respiración aeróbica. 
glucoproteína Proteína unida en forma cova- 
lente a un hidrato de carbono, 
glutamato Aminoácido que tiene funciones de 
neurotransmisor en el SNC. 
gnatostoma Miembro dél subgrupo de vertebra- 
dos que poseen mandíbulas, 
gónadas Órganos sexuales masculinos y femeni- 
nos; órganos que producen los gametos en 
la mayoría de los animales. 
gonadotrofina coriónica humana (HCG) Hor- 
mona secretada por el corion que mantiene 
el cuerpo lúteo dei ovário durante los pri- 
meros tres meses dei embarazo. 
gonadotrofina Hormona que estimula las activi- 
dades dei testículo y los ovários. La hormo- 
na foliculoestimulante y luteinizante son go- 
nadotrofinas. 

gradiente de concentración Aumento o dismi- 
nución de la densidad de una sustancia quí- 
mica en un área. Las células generalmente 
mantienen gradientes de concentración de 
iones a través de sus membranas. Cuando 
existe un gradiente, los iones u otras sustan- 
cias químicas implicadas tienden a moverse 
desde donde se encuentran más concentra- 
das hacia donde están menos concentradas, 
gradiente electroquímico Gradiente de difusión 
de un ion, que representa un tipo de energia 
potencial que considera tanto la diferencia 
de concentración dei ion a través de la 
membrana como su tendencia a desplazarse 
en relación al potencial de membrana, 
grado Grupo de especies animales que compar- 


ten el mismo nivel de complejidad de orga- 
nización. 

gradualismo Vision de la historia de la Tierra 
que atribuye los câmbios profundos como el 
producto acumulativo de procesos lentos 
pero continuos. 

granmegativas Descripción de un grupo de bac- 
térias con una pared celular que es estructu- 
ralmente más compleja y contiene menos 
peptidoglucanos que la pared de las bacté- 
rias grampositivas. Las bactérias gramnegati- 
vas son con frecuencia más tóxicas que las 
grampositivas. 

grampón o sistema de anclaje Estructura seme- 
jante a una raiz que anela a un alga marina. 

grampositivas Descripción de un grupo de bac- 
térias con una pared celular que es estructu- 
ralmente menos compleja y contiene más 
peptidoglucanos que la pared de las bacté- 
rias gramnegativas. Las bactérias grampositi- 
vas son con frecuencia menos tóxicas que 
las gramnegativas. 

granos de polen Estructuras que contienen el 
gameto masculino de las plantas con semi- 
llas. 

grânulos corticales Vesículas localizadas inme- 
diatamente por debajo de la membrana plas- 
mática de un óvulo que sufre exoeitosis du- 
rante una reacción cortical. 

granum (plural, grana) Porción apilada de la 
membrana tilacoidal en el cloroplasto. Los 
grana funcionan en las reacciones de la fase 
luminosa de la fotosíntesis. 

grasa (triacilglicerol) Compuesto biológico que 
consiste en tres ácidos grasos unidos a una 
molécula de glicerol. 

grasa parda En algunos mamíferos, tejido loca- 
lizado en el cuello y entre los hombros, que 
está especializado para una producción rápi- 
da de calor. 

gravitropismo Respuesta de una planta o ani- 
mal a la gravedad. 

grupo amino Grupo funcional que consiste en 
un átomo de nitrógeno unido a dos átomos 
de hidrógeno. 

grupo carbonilo Grupo funcional presente en 
los aldehídos y cetonas que consiste en un 
átomo de carbono unido mediante un doble 
enlace a un átomo de oxigeno. 

grupo carboxilo Grupo funcional presente en 
los ácidos orgânicos que consiste en un úni- * 
co átomo de carbono unido mediante un 
doble enlace a un átomo de oxigeno y unido 
también a un grupo hidroxilo. 

grupo externo Especie o grupo de especies que 
están estrechamente relacionadas con el gru- 
po de especies en estúdio, pero que clara- 
mente no están tan estrechamente relaciona- 
das como lo están uno con el otro cualquie- 
ra de los miembros de los grupos de estú- 
dio. 

grupo fosfato Grupo funcional importante en la 
transferencia de energia. 

grupo funcional Configuración específica de 
átomos generalmente unidos al esqueleto de 
carbono de moléculas orgânicas y que parti- 
cipan habitualmente en las reacciones quí- 
micas. 

grupo hidroxilo Grupo funcional que consiste 
en un átomo de hidrógeno unido a un áto- 
mo de oxigeno por un enlace covalente po- 


lar. Las moléculas que poseen este grupo 
son solubles en agua y se denominan alco- 
holes. 

grupo interno En un estúdio cladístico de las 
relaciones evolutivas entre los taxones de or- 
ganismos, el grupo de taxones que está sien- 
do analizado actualmente. 
grupo sulfhidrilo Grupo funcional que consiste 
en un átomo de azufre unido a un átomo de 
hidrógeno (-SH). 

grupos sanguíneos ABO Clases de sangre huma- 
na determinadas genéticamente que se ba- 
san en la presencia o ausência de los hidra- 
tos de carbono A y B en la superficie de los 
glóbulos rojos. Los fenotipos de los grupos 
sanguíneos ABO, también denominados ti- 
pos de sangre, son A, B, AB y 0. 
gutación Exudación de gotitas de agua, causada 
por la presión de la raiz en ciertas plantas, 
habituación Tipo muy simple de aprendizaje 
que implica una pérdida de la respuesta a 
los estímulos que proporcionan poca o nin- 
guna información. 

halófilo extremo Procarionte que vive en un 
medio altamente salino, como el Gran Lago 
Salado (Great Salk Lake) o el Mar Muerto. 
haustorio En ciertos hongos simbióticos, hifas 
especializadas que pueden penetrar los teji- 
dos de los organismos huésped. 
hebra adelantada Nueva cadena continua de 
DNA complementado sintetizada a lo largo 
de la cadena que le sirve de molde en la di- 
rección obligatoria 5’ /E 3’. 
hebra retrasada Cadena de DNA sintetizada en 
foima discontinua que se alarga en una di- 
rección que se aleja de la horquilla de repli- 
cación. 

heces Desechos dei tracto digestivo, 
helicasa Enzima que desenrolla la doble hélice 
dei DNA en las horquillas de replicación. 
hélice alfa (hélice a) Formación helicoidal que 
constituye una forma de la estructura secun- 
daria de las proteínas, que se origina en una 
estructura específica de un enlace de hidró- 
geno. 

hemisfério cerebral El lado derecho o izquierdo 
dei cerebro de los vertebrados, 
hemocianina Tipo de pigmento respiratório que 
utiliza cobre como su componente de unión 
al oxigeno. La hemocianina se encuentra en 
la hemolinfa de los artrópodos y muchos 
moluscos. 

hemofilia Enfemiedad genética humana causa- 
da por un alelo recesivo ligado al sexo; ca- 
racterizada por un sangrado excesivo luego 
de una herida. 

hemoglobina Proteína que contiene hierro, lo- 
calizada en los glóbulos rojos, que se une al 
oxigeno de manera reversible. 
hemolinfa En los invertebrados con un sistema 
circulatório abierto, el líquido corporal que 
bana los tejidos. 

hendidura sináptica Espado estrecho que sepa- 
ra el botón sináptico de una neurona trans- 
misora dei la neurona receptora o célula 
efectora. 

hendiduras faríngeas En los embriones de cor- 
dados, surcos que separan una serie de bol- 
sas a lo largo de los lados de la faringe, y 
que pueden desarrollarse en las aberturas fa- 
ríngeas. 
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hepática Pequena planta no vascular, herbácea, 
que es un miembro dei filo Hepatophyta. 
herbáceo Referencia a plantas no lenosas. 
herbívoro Animal heterótrofo que se alimenta 
de plantas. 

herencia Transmisión de rasgos de una genera- 
ción a la otra. 

herencia epigenética Herencia de rasgos trans- 
mitidos por mecanismos que no implican 
directamente a la secuencia de nucleótidos. 
herencia poligénica Efecto aditivo de dos o mas 
loci genéticos sobre un solo carácter fenotí- 
pico. 

hermafrodita Indivíduo que funciona como ma- 
cho y como hembra en la reproducción se- 
xual, produciendo tanto espermatozóides 
como óvulos. 

hermafroditismo Condición en la que un indi- 
víduo presenta ambas gonadas, masculina y 
femenina, y funciona como macho y como 
hembra en la reproducción sexual, produ- 
ciendo tanto espermatozóides como óvulos, 
hermafroditismo secuencial Patrón reproducti- 
vo por el cual un indivíduo cambia de sexo 
durante su vida. 

herviborismo Interacción por la cual un herbí- 
voro come partes de una planta o un alga. 
heterocarion Micelio fúngico formado por la fu- 
sión de dos hifas que tienen genéticamente 
diferentes núcleos. 

heterocigosidad promedio Porcentaje promedio 
de los loci que son heterocigotas en los 
miembros de la población. 
heterocigota Que tiene dos alelos diferentes pa- 
ra un mismo gen. 

heterocisto Célula especializada que participan 
de la fijación de nitrógeno en algunas ciano- 
bacterias filamentosas, 
heterocromatina Cromatina eucariótica no 
transcripta que es tan altamente compacta 
que es visible con un microscopio óptico 
durante la interfase. 

heterocronía Cambio evolutivo en el desarrollo 
temporal o en la velocidad de desarrollo de 
un organismo. 

heteromorfas Referencia a una condición en el 
ciclo de vida de todas las plantas vivientes y 
ciertas algas en la que las generaciones de 
esporofitos y gametofitos se diferencian en 
su morfologia. 

heterospórica Término que se refiere a una es- 
pecie vegetal que tiene dos clases de espo- 
ras: microesporas que se desarrollan en ga- 
metofitos masculinos y megaesporas que se 
desarrollan en gametofitos femeninos. 
heterótrofo Organismo que obtiene las molécu- 
las de alimento orgânico por medio de la in- 
gestión de otros organismos o a sus produc- 
tos intermédios. 

hexápodo Insecto o artrópodo de seis patas y 
sin alas estrechamente relacionado, 
hibemación Estado fisiológico que permite la 
supervivencia durante largos períodos de 
temperaturas frias y reducción de los apor- 
tes alimentarios, por el cual el metabolismo 
disminuye, el sistema respiratório y el cora- 
zón se enlentecen, y la temperatura corporal 
se mantiene a un nivel inferior al normal, 
hibridación En genética, el apareamiento, o 
cruzamiento, de dos variedades diferentes, 
hibridación de ácido nucleico Apareamiento de 


bases entre un gen y una secuencia comple- 
mentaria en otra molécula de ácido nucleico. 
hibridación genética Producción de un nuevo 
genoma por medio de la transferencia de 
parte dei genoma de un organismo a otro 
organismo. 

hidrato de carbono Azúcar (monosacárido) o 
alguno de sus dímeros'(disacáridos) o polí- 
meros (polisacáridos). 

hidrocarburo Molécula orgânica que contiene 
solamente carbono e hidrógeno. 
hidrófilo Que tiene afinidad por el agua. 
hidrófobo Que tiene aversión por el agua; con 
tendencia a coalescer y formar gotitas en el 
agua. 

hidrólisis Proceso químico que rompe, o escin- 
de, moléculas mediante la adición de agua. 
hidrólisis enzimática Proceso de la digestión 
que escinde macromoléculas de los alimen- 
tos mediante la adición enzimática de agua. 
hifa Filamento que colectivamente constituye el 
cuerpo de un hongo. 

hígado El órgano de mayor tamano en el cuer- 
po de los vertebrados. El hígado tiene diver- 
sas funciones, como producir la bilis, prepa- 
rar los residuos nitrogenados para su elimi- 
nación y desintoxicar a la sangre de los tóxi- 
cos químicos. 

himen Membrana que cubre parcialmente la 
abertura vaginal en la mujer. El himen se 
rompe por la relación sexual o por otra acti- 
vidad vigorosa. 

hiperpolarización Estado eléctrico en el cual el 
interior de la célula es más negativo en rela- 
ción con el exterior, comparado con el po- 
tencial de membrana en reposo. Una mem- 
brana neuronal está hiperpolarizada si un 
estímulo incrementa su voltaje desde el po- 
tencial de reposo de -70 mV, disminuyendo 
la posibilidad de que la neurona transmita 
un impulso nervioso. 

hipertensión Presión arterial elevada crónica, 
hipertónica Al comparar dos soluciones, se re- 
fiere a aquélla que tiene mayor concentra- 
ción de solutos. 

hipocótilo En un embrión de angiosperma, el 
eje embrionário por debajo dei punto de in- 
serción dei cotiledón (de los cotilédones) y 
por encima de la radícula. 
hipófisis Glândula endocrina situada en la base 
dei hipotálamo; consta de un lóbulo poste- 
rior (neurohipófisis), que almacena y libera 
dos hormonas producidas por el hipotála- 
mo, y un lóbulo anterior (adenohipófisis), 
que produce y secreta varias hormonas que 
regulan diversas funciones corporales. 
hipófisis anterior También denominada adenohi- 
pófisis; porción de la hipófisis que se desarro- 
11a a partir de tejido no nervioso; está formada 
por células endocrinas que sintetizan y secre- 
tan varias hormonas tróficas y no tróficas. 
hipófisis posterior También denominada neuro- 
hipófisis; una extensión dei hipotálamo 
compuesta de tejido nervioso que secreta 
oxitocina y hormona antidiurética produci- 
das en el hipotálamo; un sitio de almacena- 
miento temporário para estas hormonas, 
hipotálamo Parte ventral dei cerebro anterior de 
los vertebrados; tiene como funciones man- 
tener la homeostasis, especialmente coordi- 
nando los sistemas endocrino y nervioso; se- 


creta hormonas de la hipófisis posterior y 
los factores liberadores que regulan la hipó- 
fisis anterior. 

hipótesis Respuesta tentativa a un pregunta 
bien encuadrada. 

hipótesis de M Tierra bola de nieve” Hipotésis se- 
gún la cual los glaciares cubrieron las masas 
de tierra dei planeta desde un polo hasta el 
otro, hace 750 a 570 millones de anos, con- 
finando la vida a áreas muy limitadas, 
hipótesis de estabilidad dinâmica Idea de que 
las cadenas alimentarias largas son menos 
estables que las cadenas cortas, 
hipótesis de perturbación intermedia Concepto 
que sostiene que los niveles moderados de 
distúrbios pueden promover una mayor di- 
versidad de especies que los niveles bajos o 
altos de distúrbios. 

hipótesis de un gen-un polipétido Premisa que 
postula que un gen es un segmento de DNA 
que codifica para un polipéptido. 
hipotésis dei mundo verde Conjetura de que 
los herbívoros terrestres consumen relativa- 
mente pequenas biomasas de plantas, por- 
que se mantienen bajo control por una va- 
riedad de factores, incluyendo predadores, 
parásitos y enfermedades. 
hipótesis dei remache Concepto propuesto por 
Paul y Anne Ehrlich, por el cual varias o la 
mayoría de las especies de una comunidad 
están estrechamente asociadas con las otras 
especies en una red de vida. De acuerdo con 
este modelo, un aumento o disminución en 
una especie de la comunidad afecta a mu- 
chas otras especies. 

hipótesis energética Concepto de que la longi- 
tud de una cadena alimentaria está limitada 
por la ineficiência de la transferencia de 
energia a lo largo de la cadena. 
hipótesis individualista Concepto propuesto 
por H. A. Gleason, que considera que una 
comunidad vegetal es una agrupación alea- 
tória de especies que se encuentran en la 
misma área simplemente porque tienen los 
mismos requerimientos bióticos. 
hipótesis integrada Concepto propuesto por E 
E. Clemens, que sostiene que una comuni- 
dad es un conjunto de especies estrecha- 
mente vinculadas, mantenidas en una aso- 
ciación por interacciones bióticas mandato- 
rias que causa que la comunidad funcione 
como una unidad integrada, como una espe- 
cie de superorganismo. 

hipotónica Comparando dos soluciones, se re- 
fiere a aquélla que tiene menor concentra- 
ción de solutos. 

histamina Sustancia liberada por las células 
mastoideas que causa la dilatación de los va- 
sos sanguíneos que se vuelven más permea- 
bles durante una respuesta inflamatória, 
histona Pequena proteína con una alta propor- 
ción de aminoácidos cargados positivamente 
que se unen al DNA cargado negativamente 
y que desemperian un papel clave en la es- 
tructura de la cromatina. 
historia de vida Serie de eventos desde el naci- 
miento, pasando por la reproducción, hasta 
la muerte. 

HIV (virus de la inmunodeficiencia humana) 

Agente infeccioso que causa el SIDA. El HIV 
es un retro virus. 
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hoja Principal órgano fotosintético de las plan- 
tas vasculares. 

hoja plegada beta (p) Una forma de la estructu- 
ra secundaria de las proteínas en la que la 
cadena polipeptídica se pliega hacia adelante 
y hacia atrás. Dos regiones de la cadena se 
disponen paralelamente a la otra y se 
mantienen unidas mediante puentes de hi- 
drógeno. 

homeostasis Condición fisiológica dei cuerpo 
en estado de equilibrio. 

homínido Especie en la rama humana dei árbol 
evolutivo; miembro de la familia Homini- 
dae, incluidos el Homo sapiens y nuestros 
ancestros. 

hominoide Término que se refiere a los grandes 
simios y seres humanos, 
homocigota Que tiene dos alelos idênticos para 
un gen dado. 

homología Semejanza en las características que 
resultan de un ancestro compartido, 
homoplasia Estructura similar (análoga) de una 
secuencia molecular que ha evolucionado 
independientemente en dos especies. 
homospórica Término que se refiere a una es- 
pecie vegetal que tiene una única clase de 
espora, que se desarrolla en forma caracte- 
rística en un gametofito bisexual. 
hongo con bolsa o ascomycetes Miembro dei fi- 
lo Ascomycota. Los hongos con bolsa tienen 
un rango de tamano y complejidad que va 
desde las levaduras unicelulares a hongos 
diminutos dei tamano de una hoja hasta los 
hongos de seta elaborados y las trufas. Apro- 
ximadamente la mitad de las hongos con 
bolsa viven con algas o cianobacterias en 
asociaciones mutualistas denominadas líque- 
nes. 

hongo ectomicorrizógeno Hongo que fonna ec- 
tomicorrizas con las raíces de las plantas, 
hongo en forma de clava Nombre común para 
los miembros dei filo Basidiomycota. El 
nombre proviene de la forma semejante a 
una clava dei basidio. 

hongo endomicorrizógeno Hongo que forma 
endomicorrizas con las raíces de las plantas, 
hongo imperfecto Véase deuteromiceto. 
hongo mucilaginoso celular o moho mucilagi- 
noso Tipo de protista que tiene células ami- 
boides unicelulares y cuerpos reproductores 
agregados en su ciclo de vida. 
hongo mucilaginoso plasmodial Tipo de protis- 
ta que tiene células ameboides, células flage- 
ladas, y un estado de alimentación plasmo- 
dial en su ciclo de vida. 
horizonte Una capa particular dei suelo, como 
la capa superficial. 

hormona En organismos multicelulares, una de 
las varias clases de senales químicas circu- 
lantes que se forman en células especializa- 
das, viajan en los líquidos corporales, y ac- 
túan en células dianas específicas para mo- 
dificar su funcionamiento. 
hormona antidiurética (ADH) Hormona produci- 
da en el hipotálamo y liberada desde la hipófi- 
sis posterior. Promueve la retención de agua 
por los rinones formando parte de un esque- 
ma elaborado de retroalimentación que con- 
tribuye a regular la osmolaridad de la sangre, 
hormona cerebral Hormona producida por cé- 
lulas neurosecretoras en el cerebro de los in- 


sectos, que promueve el desarrollo al esti- 
mular la secreción de ecdisona por las glân- 
dulas prototorácicas. 

hormona de crecimiento (GH) Hormona pro- 
ducida y secretada por la hipófisis anterior 
que tiene efectos tanto directos (no tróficos) 
como efectos tróficos sobre una gran varie - 
dad de tejidos. 

hormona estimulante de los melanocitos (MSH) 

Hormona producida y secretada por la hipó- 
fisis anterior que regula la actividad de las 
células que contienen pigmento en la piei de 
algunos vertebrados. 

hormona foliculoestimulante (FSH) Hormona 
trófica producida y secretada por la hipófisis 
anterior que estimula la producción de óvu- 
los por los ovários y espermatozóides por 
los testículos. 

hormona juvenil Hormona de los artrópodos, 
secretada por las glândulas de los cuerpos 
alados, que promueve la retención de las ca- 
racterísticas larvarias. 

hormona luteinizante (LH) Hormona trófica 
producida y secretada por la hipófisis ante- 
rior que estimula la ovulación en las hem- 
bras y la producción de andrógenos en los 
machos. 

hormona paratiroidea (PTH) Hormona secreta- 
da por las glândulas paratiroides que au- 
menta el cálcio de la sangre promoviendo la 
liberación de cálcio dei hueso y la retención 
de cálcio en los rinones. 

hormona trófica Hormona que tiene como dia- 
na otra glândula endocrina. 

horquilla de replicación Región en forma de Y 
de una molécula de DNA que se está repli- 
cando, donde están creciendo las nuevas ca- 
denas. 

huella ecológica Método que utiliza múltiples 
restricciones para estimar la capacidad de 
carga de la Tierra, calculando la superficie 
de agua y tierra agregadas en varias catego- 
rias de ecosistemas apropiados para que una 
nación produzca todas los recursos que con- 
sume y para que absorba todos los desechos 
que genera. 

huella genética Colección única de un indiví- 
duo de fragmentos de restricción de DNA, 
detectada por electroforesis y sondas de áci- 
dos nucleicos. 

hueso Un tipo de tejido conectivo que consiste 
en células vivas mantenidas en una matriz 
rígida de fibras de colágeno embebidas en 
sales de cálcio. 

huésped Participante mayor en una relación 
simbiótica, que sirve como hogar y base de 
alimentación al simbionte. 

humor acuoso Líquido similar al plasma, locali- 
zado entre el cristalino y la córnea en el ojo 
de los vertebrados; contribuye a mantener la 
forma dei ojo, proporciona nutrientes y oxi- 
geno a sus tejidos y elimina los desechos. 

humor vítreo Material de aspecto gelatinoso 
que llena la cavidad posterior dei ojo de los 
vertebrados. 

humus Material orgânico descompuesto que se 
encuentra en la capa superficial dei suelo. 

huso mitótico Ensamblaje de microtúbulos y 
proteínas asociadas que interviene en los 
movimientos de los cromosomas durante la 
mitosis. 


huso muscular Mecanorreceptor estimulado oor 
la distorsión mecânica. 

impronta Tipo de comportamiento aprendido 
con un componente innato significativo, ad- 
quirido durante un período crítico limitadc 
impronta genómica Fenómeno por el cuai la 
expresión de un alelo en la descendencia de- 
pende si el alelo es heredado dei padre o de 
la madre. 

incremento biológico Enfoque de la ecologia de 
restauración que utiliza organismos para 
agregar materiales esenciales a un ecosiste- 
ma degradado. 

independiente de la densidad Referencia a cual- 
quier característica que no es afectada por la 
densidad de la población. 
inducción Capacidad de un grupo de células 
embrionárias de influir en el desarrollo de 
otro grupo de células. 

inductor o desencadenante Molécula que indu- 
ce un tipo amplio de respuesta defensiva dei 
huésped. 

inductor Pequena molécula específica que inac- 
tiva al represor en un operón. 
infarto cardíaco Muerte dei tejido muscular car- 
díaco producida por un bloqueo prolongado 
de una o más artérias coronárias, 
inflorescencia Grupo de flores estrechamente 
agrupadas en conjunto. 

información posicionai Senales a las cuales res- 
ponden los genes reguladores dei desarrollo, 
que indican la localización de una célula en 
relación con otras células en una estructura 
embrionária. 

ingeniería genética Manipulación directa de los 
genes con intenciones prácticas. 
ingestión Modo heterotrófico de nutrición en el 
cual otros organismos o detritos son ingeri- 
dos totalmente o en fragmentos, 
inhibición dependiente de la densidad Fenóme- 
no que se observa en células animales nor- 
males que causa la detención de la división 
de las mismas cuando entran en contacto 
una con la otra. 

inhibición lateral Proceso que agudiza los bordes 
y aumenta el contraste de una imagen percibi- 
da inhibiendo los receptores ubicados lateral- 
mente a aquellos que respondieron a la luz. 
inhibición por retroalimentación Método de 
control metabólico por el cual el producto 
final de una vía metabólica actúa como irihi- 
bidor de una enzima de dicha vía. 
inhibidor competitivo Sustancia que clisminuye 
la actividad de una enzima por ocupar el si- 
tio activo en lugar dei sustrato, a cuya es- 
tructura se asemeja. 

inhibidor no competitivo Sustancia que reduce 
la actividad de una enzima al unirse a un si- 
tio alejado dei sitio activo, cambiando su 
conformación de manera tal que no se pue- 
da unir más con el sustrato. 
iniciales Células que permanecen en un meris- 
tema apical como fuente de nuevas células, 
iniciales de los rayos Células en el cãmbium 
vascular que producen los rayos de xilema y 
floema, filas radiales constituidas principal- 
mente por células parenquimatosas. 
iniciales fusiformes Células dei cámbium vascu- 
lar que producen células elongadas como las 
traqueidas, elementos de vaso, fibras, y 
miembros dei tubo criboso. 
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injerto La pequena rama terminal injertada en 
el patrón cuando se hace un trasplante. 
inmigración Llegada de nuevos indivíduos de 
otras áreas. 

inmunidad activa Inmunidad de larga duración 
conferida por la acción de las células B y cé- 
lulas T de una persona y la memória resul- 
tante de las células B y células T específica 
para un agente patógeno. La inmunidad ac- 
tiva puede desarrollarse como resultado de 
una infección natural o una inmunización. 
inmumdad adquirida Tipo de defensa mediada 
por linfocitos B (células B) y linfocitos T (célu- 
las T). Presenta especificidad, memória y reco- 


nocimiento de lo propio y lo ajeno. También 
se la denomina inmunidad adaptativa. 
inmumdad innata Clase de defensa que está me- 
diada por células fagocíticas, proteínas antimi- 
crobianas, respuesta inflamatória, y células na- 
tural killer (NK). Está presente antes de la ex- 
posidón a un agente patógeno y es efectiva 
desde el momento dei nacimiento. 
inmunidad pasiva Inmunidad de corto plazo 
conferida por la administración de anticuer- 
pos ya produddos o la transferencia de anti- 
cuerpos maternales al feto a un lactante; du- 
ra so lamente unas pocas semanas o meses 
porque el sistema inmunitario no ha sido es- 
timulado por los antígenos. 
inmunización Proceso de generación de un es- 
tado de inmunidad mediante médios artifi- 
ciales. En la inmunización activa, se admi- 
nistra una versión no patógena de un micró- 
bio normalmente patógeno, que provoca 
respuestas de los linfocitos B y linfocitos T y 
memória inmunológica. En la inmunización 
pasiva, se administran anticuerpos específi- 
cos de un microbio particular, que confiere 
una protección inmediata pero temperaria. 
También se la denomina vacunación. 


inmunoglobulina (Ig) Cualquiera de la clase de 
proteínas que funciohan como anticuerpos. 
Las inmunoglobulinas se dividen en cinco 
clases principales que difieren en su distri- 
bución en el cuerpo y en las actividades de 
eliminación de antígenos. 
inositol trifosfato (IP 3 ) Segundo mensajero que 
íunciona como intermediário entre ciertas 
hormonas no esteroideas y un tercer mensa- 
jero, el aumento en la concentración de Ca 2+ 
citoplasmático. 

inserción Mutación que implica la adición de 
uno o más pares de nucleótidos a un gen. 
insulina Hormona secretada por las células beta 
clel pâncreas que disminuye los niveles de 
glucosa en sangre. Promueve la captación de 
glucosa por la mayoría de las células dei 
cuerpo y la síntesis y almacenamiento de 
glucógeno en el hígado y también estimula 
la síntesis de proteínas y de grasas. 
integración Interpretación de seriales sensoriales 
en los centros de procesamiento neuronal 
dei sistema nervioso central, 
integrina Proteína receptora que forma parte 
constitutiva de la membrana plasmática que 
interconecta la matriz extracelular y el ci- 
toesqueleto. 

integumento Capa de tejido esporo fítico que 
contribuye a la estruetura de un óvula de 
una planta con semilla. 
interacción hidrófoba Tipo de enlace químico 


débil formado cuando las moléculas que no 
se mezelan con el agua coalescen para ex- 
cluir al agua. 

interacción interespecífica Relaciones entre las 
especies de una comunidad. 
interacciones de van der Waals Atracciones dé- 
biles entre las moléculas o partes de las mo- 
léculas que son producidas por fluctuacio- 
nes localizadas de cargas, 
intercambiador de calor contracorriente Dispo- 
sición de vasos sanguíneos que contribuye a 
atrapar el calor en el centro dei cuerpo y es 
importante para reducir la pérdida de calor 
en muchos endotermos. 
intercâmbio contracorriente Flujo opuesto de 
líquidos adyacentes que maximiza las tasas 
de transferencia; por ejemplo, la sangre en 
las branquias fluye en dirección opuesta a la 
dei agua que las atraviesa, maximizando así 
la captación de oxigeno y la eliminación de 
dióxido de carbono. 

intercâmbio de cationes Proceso por el cual mi- 
nerales cargados positivamente se toman 
disponibles para una planta cuando los io- 
nes hidrógeno dei suelo desplazan los iones 
minerales de las partículas de arcilla. 
intercâmbio gaseoso Captación de oxigeno mo- 
lecular dei ambiente y descarga de dióxido 
de carbono al ambiente, 
interfase Período dei ciclo celular durante el 
cual la célula no se divide. Durante la inter- 
fase, la actividad metabólica celular es alta, 
los cromosomas y los orgánulos se duplican, 
y el tamano celular puede aumentar. La in- 
terfase constituye el 90% dei ciclo celular, 
interferencia dei RNA (RNAi) Técnica para si- 
lenciar la expresión de genes seleccionados 
en organismos no mamíferos. El método uti- 
liza moléculas sintéticas de RNA de doble 
cadena que concuerdan con la secuencia de 
un gen particular para desencadenar la de- 
gradación dei RNA mensajero dei gen. 
interferón Proteína que tiene funciones antivirales 
o de regulación inmunitaria. El interferón a y 
el interferón b, secretados por las células in- 
fectadas por un virus, contribuye a que las cé- 
lulas vecinas resistan a la infección virai; el in- 
terferón g, secretado por los linfocitos T, con- 
tribuye a la activación de los macrófagos. 
intemeurona Neurona de asociación; célula 
nerviosa en el sistema nervioso central que 
hace sinapsis con las neuronas motoras y 
sensitivas e integra la entrada de impulsos 
sensitivos y la salida de impulsos motores, 
intemudo Segmento dei tallo de una planta en- 
tre los puntos en los que están adheridas las 
hojas. 

interoceptor Receptor sensorial que detecta los 
estímulos dei propio cuerpo, como la pre- 
sión sanguínea y la posición dei cuerpo. 
intestino delgado Sección más larga dei canal 
alimentario, sitio principal de la hidrólisis 
enzimática de las macromoléculas alimenta- 
rias y de la absorción de nutrientes, 
intestino grueso (colon) Porción tubular dei 
tracto alimentario de los vertebrados, entre 
el instestino delgado y el ano; tiene como 
principales funciones la absorción de agua y 
la formación de las heces. 
intrón Secuencia no codificante intercalada en 
un gen eucarionte. 


invaginación Plegamiento hacia adentro de las 
células. 

inversión magnética Inversión de la polaridad 
dei campo magnético terrestre, 
inversión Aberración en la estruetura cromosó- 
mica que resulta de una unión nueva, en 
una orientación invertida, de un fragmento 
cromosómico al cromosoma en el cual dicho 
fragmento se origino. 

invertebrado Animal sin columna vertebral. Los 
invertebrados constituyen el 95% de las es- 
pecies animales. 

involución Células que se desplazan desde el 
borde dei labio dei blastoporo hacia el inte- 
rior dei embrión durante la gastrulación. 
ion Átomo que ha obtenido o perdido electro- 
nes, adquiriendo de esta manera una carga 
eléctrica. 

ion hidrógeno Protón único con una carga de 
1+. La disociación de una molécula de agua 
(H 2 0) conduce a la generación de un ion hi- 
dróxido (OH-) y un ion hidrógeno (H + ). 
ion hidróxido Molécula de agua que ha perdido 
un protón; OH\ 

islotes de Langerhans Acúmulo de células en- 
docrinas en el pâncreas que producen y se- 
cretan las hormonas glucagón (células alfa) e 
insulina (células beta). 

isómero estructural Uno de vários compuestos 
orgânicos que tienen la misma fórmula mo- 
lecular pero que se diferencian en el arreglo 
covalente de sus átomos, 
isómero geométrico Uno de vários compuestos 
orgânicos que tienen la misma fórmula mo- 
lecular pero que se diferencian en la distri- 
bución espacial de sus átomos, 
isómero Uno de los vários compuestos orgâni- 
cos con la misma fórmula molecular, pero 
con diferente estruetura, y por esa razón, 
con propiedades diferentes. Los tres tipos de 
isómeros son isómeros estructurales, isóme- 
ros geométricos y enantiómeros. 
isomorfas Referencia a generaciones altemantes 
en las plantas y en ciertas algas, en las cua- 
les los esporofitos y los gametofitos tienen 
un aspecto similar, aunque se diferencian en 
el número de cromosomas. 
isópodo Miembro de uno de los más grandes 
grupos de crustáceos, que incluyen especies 
» terrestres, de agua dulce, y marinas. Entre 
* los isópodos terrestres se encuentran las co- 
chinillas o piojos de la madera. 
isotónico Que tiene la misma concentración de 
solutos que otra solución. 
isótopo Una de las varias fonnas atómicas de 
un elemento, cada una de las cuales conde- 
ne un número diferente de neutrones, y por 
esa razón difieren en su masa atómica, 
isótopo radiactivo Isótopo (forma atómica de 
un elemento químico) inestable; el núcleo 
decae espontáneamente, liberando partículas 
detectables y energia. 

iteroparidad Historia de vida en la cual los 
adultos producen un gran número de des- 
cendientes a través de muchos anos; tam- 
bién conocida como reproducción repetida, 
joule 0) Unidad de energia: 1 J = 0,239 cal; 1 
cal = 4,184 J. 

jugo gástrico Líquido digestivo secretado por el 
estômago. 

kilocaloría (kcal) Mil calorias; la cantidad de 


energia calórica requerida para elevar la 
temperatura de 1 kg de agua en un 1 ooQ. 
labio dorsal Cara dorsal dei blastoporo. 
lábios mayores Par de gruesos rebordes de gra- 
sa que encierran y protegen los lábios meno- 
res y el vestíbulo. 

lábios menores Par de pliegues cutâneos delga- 
dos que encierran y protegen el vestíbulo, 
lactancia Producción continua de leche. 
lago eutrófico Lago rico en nutrientes y pobre 
en oxigeno, que tiene una alta tasa de pro- 
ductividad. 

lago oligrotrófico Lago profundo, claro, pobre 
en nutrientes, rico en oxigeno, con poco fi- 
toplâncton. 

lâmina media Delgada capa de material extrace- 
lular aclhesivo, primariamente pectinas, que 
se encuentra entre las paredes primarias de 
las células vegetales jóvenes adyacentes. 
lâmina nuclear Distribución en forma de red de 
los íilamentos proteicos que mantienen la 
fonna dei núcleo. 

lâmina o limbo (1) Estructura semejante a una 
boja de un alga marina que proporciona la 
mayoría dei área de su superfície para la fo- 
tosíntesis. (2) Porción aplanada de una hoja 
típica que no incluye el pecíolo. 
laringe órgano de la voz, que contiene las cuer- 
das vocales. 

larva Forma sexualmente inmadura, de vida in- 
dependiente, en algunos ciclos de vida ani- 
mal que puede diferenciarse dei adulto en 
su morfologia, nutrición y habitat, 
larva trocófora Estado larvario distintivo obser- 
vado en ciertos invertebrados, incluyendo 
algunos anélidos y moluscos, 
lateralización Segregación de funciones en la 
corteza de los hemisférios derecho e izquier- 
do dei cerebro. 

lecho capilar Red de capilares que infiltran a to- 
dos los órganos y tejidos dei cuerpo. 
lenticelas Pequenas áreas sobreelevadas en la 
corteza de los troncos y raíces que permiten 
dei intercâmbio gaseoso entre las células vi- 
vas y el aire exterior. 

lepidosaurio Miembro dei grupo de reptiles que 
incluye a los lagartos, serpientes, y las dos 
especies de animales de Nueva Zelanda de- 
nominados tuátaras. 

letal para el embrión Mutación con un fenotipo 
que lleva a la muerte al embrión o al estado 
larvario. 

leucocito Glóbulo blanco, tiene funciones ca- 
racterísticas en la inmunidad, como la fago- 
citosis y la producción de anticuerpos. 
levadura Hongo unicelular que vive en hábitats 
líquidos o húmedos y que se reproduce ase- 
xualmente mediante división celular simple 
o por gemación a partir de pequenas yemas 
de una célula progenitora, 
ley de la distribución independiente Segunda 
ley de Mendel, que sostiene que cada par de 
alelos se segrega independientemente duran- 
te la formación de los gametos; se aplica 
cuando los genes de dos caracteres están lo- 
calizados en diferentes pares de cromosomas 
homólogos. 

ley de la segregación Primera ley de Mendel, 
que sostiene que cada ale lo de un par se se- 
para y se distribuye en un gameto diferente 
durante la formación de los gametos. 


licofita Nombre informal para cualquier miem- 
bro dei filo Lycophyta, que incluye los mus- 
gos en clava, los musgos en espiga y los he- 
lechos juncales (isoetes). 
ligadura de trompas Método de esterilización 
por el cual se ligan los dos oviductos (trom- 
pas de Falopio) de una mujer para impedir 
que los óvulos alcancen el útero. Se extirpa 
un segmento de cada oviducto. 
ligamento Tipo de tejido fibroso conectivo que 
une los huesos en las articulaciones. 
ligando Molécula que se une específicamente a 
un sitio receptor de otra molécula, 
lignina Material duro embebido en la matriz de 
celulosa de las paredes celulares de las plan- 
tas vasculares cuyas funciones son de una 
importante adaptación para el sostén de las 
especies terrestres. 

línea genéticamente pura Referencia a las plan- 
tas que producen descendencia de la misma 
variedad cuando son autopolinizadas. 
líneas Z Bordes dei sarcómero. 
linfa Líquido incoloro, derivado dei líquido in- 
tersticial, que se encuentra en el sistema lin- 
fático de los animales vertebrados, 
lmfocito Tipo de glóbulo blanco que participa 
en la inmunidad adquirida. Los linfocitos 
que completan su desarrollo en la médula 
ósea se denominan células B (linfocitos B) y 
los que lo completan en el timo se denomi- 
nan células T (linfocitos T). 
linfocito B (célula B) Un tipo de linfocito que se 
desarrolla hasta la madurez en la médula 
ósea. Luego de encontrar un antígeno, las 
células B se diferencian en células plasmáti- 
cas secretoras de anticuerpos y células efec- 
toras de la inmunidad humoral. 
linfocito T (célula T) Tipo de linfocito, que in- 
cluye las células T helper y las células T ci- 
totóxicas, que se desarrolla hasta su madu- 
rez en el timo. Luego de enfrentarse con el 
antígeno, las células T son responsables de 
la inmunidad mediada por células, 
lípido Uno de los miembros de una familia de 
compuestos, que incluyen las grasas, los fos- 
folípidos, y los esteroides, que son insolu- 
bles en agua. 

lipoproteína de alta densidad (HDL) Partícula 
que transporta el colesterol en la sangre, cons- 
tituida por colesterol y otros lípidos rodeados 
por una simple capa de fosfolípidos en la cual 
están embebidas las proteínas. Una partícula 
HDL trasporta menos colesterol que la lipo- 
proteína relacionada LDL, y puede tener co- 
rrelación con una disminución dei riesgo de 
oclusión de vasos sanguíneos, 
lipoproteína de baja densidad (LDL) Partícula 
que transporta el colesterol en la sangre, 
constituída por colesterol y otros lípidos, ro- 
deada por una simple capa de fosfolípidos 
en la cual están embebidas las proteínas. 

Una partícula de LDL transporta más coles- 
terol que la lipoproteína relacionada HDL, y 
los niveles elevados de LDL en la sangre tie- 
nen correlación con una tendencia a desa- 
rrollar oclusiones de los vasos sanguíneos y 
enfermedacl cardíaca. 

liquen Colectivo simbiótico formado por la aso- 
ciación mutualista entre un hongo y un alga 
fotosintética o cianobacteria. 

líquido cefalorraquídeo Líquido derivado de la 


sangre que rodea, protege contra las infec- 
ciones, nutre y amortigua mecánicamente T. 
encéfalo y la médula espinal, 
líquido intersticial Ambiente interno de los ver- 
tebrados, constituido por el líquido que Le- 
na los espacios entre las células, 
lisosoma Saco de enzimas hidrolíticas, delimita- 
do por membranas, que se encuentra en el 
citoplasma de las células eucariontes. 
lisozima Enzima presente en el sudor, lágrimas 
y saliva que ataca las paredes de las células 
bacterianas. 

locomoción Movimiento activo de un sitio a 
otro sitio. 

locus (plural, loci) Sitio específico a lo largo de 
la extensión de un cromosoma, donde se lo- 
caliza un gen determinado, 
lofóforo Pliegue circular en forma de herradura 
de la pare d dei cuerpo que posee tentáculos 
ciliados que rodean la boca. 
lofotrocozoo Miembro de un grupo de filos ani- 
males con desarrollo dei protostoma que al- 
gunos taxónomos sostienen la hipótesis de 
que constituye un ciado, caracterizado por 
lofóforos o larvas trocóforas. 
longitud de onda Distancia entre las crestas de 
las ondas, como aquellas dei espectro elec- 
tromagnético. 

luz visible Aquella porción dei espectro electro- 
magnético detectada como vários colores 
por el ojo humano, que abarca un rango 
de longitud de onda desde 380 nm hasta 
750 nm 

macroclima Variaciones dei clima a gran escala; 

el clima de una región completa, 
macroevolución cambio evolutivo por encima 
dei nivel cie las especies, incluyendo la apa- 
rición de desarrollos evolutivos mayores. co- 
mo el vuelo, que se utilizan para definir ta- 
xones más elevados. 

macrófago Animal que se alimenta de trozos de 
comida relativamente grandes, 
macrófago Célula fagocitaria presente en mu- 
chos tejidos que tiene funciones en la inmu- 
nidad natural destruyendo microbios y en la 
inmunidad adquirida como célula presenta- 
dora de antígeno. 

macromolécula Molécula gigante formada por 
la unión de pequenas moléculas, en general 
por una reacción de condensación. Los poli- 
sacáridos, las proteínas, y los ácidos nuclei- 
cos son macromoléculas. 
macronutriente Sustancia química que debe 
obtener un organismo en cantidades relati- 
vamente grandes. Véase también micronu- 
triente. 

magmficación biológica Proceso trófico en el 
cual las sustancias retenidas se vuelven más 
concentradas en cada eslabón de la cadena 
alimentaria. 

magnólidas Ciado de plantas con flores que 
evoluciono más tarde que las angiospermas 
basales, pero antes que las monocotiledó- 
neas y eucotiledóneas. Ejemplos existentes 
son las magnolias, los laureies, y las plantas 
de pimienta negra. 

mamífero Miembro de la clase Mammalia, am- 
niotas con glândulas mamarias que produ- 
cen leche. 

mandíbula Una dei par de apêndices de ali- 
mentación semej antes a una mordaza que se 
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encuentran en los miriápodos, hexápodos y 
crustáceos. 

manto PHegue de tejldo en los moluscos que ta- 
piza la masa visceral y puede secretar una 
concha. 

mapa citogenético Mapa de un cromosoma que 
localiza los genes con respecto a las caracte- 
rísticas cromosómicas. 

mapa cognitivo Representación en el sistema 
nervioso de las relaciones espaciales entre 
los objetos en el medio ambiente dei animal, 
mapa de destino Diagrama territorial dei desa- 
rrollo embrionário que revela el desarrollo 
futuro de las células y tejidos individuales. 
mapa de ligamiento Mapa genético basado en 
las frecuencias de recombinación entre mar- 
cadores durante el entrecruzamiento de cro- 
mosomas homólogos. 

mapa físico Mapa genético en el cual están ex- 
presadas las distancias físicas reales entre los 
genes u otros marcadores genéticos, general- 
mente como el número de pares de bases a 
lo largo dei DNA. 

mapa genético Lista ordenada de loci (genes u 
otros marcadores genéticos) a lo largo de un 
cromosoma. 

marca terrestre Punto de referencia para la 
orientación durante la navegación. 
marcapaso Región especializada de la aurícula 
derecha dei corazón de los mamíferos que 
controla la frecuencia de la contracción; 
también se lo denomina nodo sinoauricular 
(nodo SA). 

marco de lectura Manera en la que la maquina- 
ria celular de traducción dei mRNA agrupa 
los nucleótidos de mRNA en codones. 
marchitar La pérdida de vigor y lozanía de las 
bojas y las plantas que se tornan flácidas, 
marsupial Mamífero como el coala, el canguro 
o la zarigüeya, cuyos hijos completan su de- 
sarrollo embrionarfo dentro de una bolsa 
materna denominada marsupio. 
martillo El primero de los tres huesecillos dei 
oído medio. 

masa atómica Masa total de un átomo, que es la 
masa en gramos de un mol dei átomo, 
masa celular interna Grupo de células en un 
blastocisto de mamífero que protruye dentro 
de un extremo de la cavidad y se desarrolla 
posteriormente formando el embrión pro- 
piamente dicho y algunas de las membranas 
extraembrionarias . 

masa molecular Suma de las masas de todos los 
átomos en una molécula; a veces se la deno- 
mina peso molecular. 

masa visceral Una de las tres partes principales 
de un molusco, que contiene la mayoría de 
los órganos internos. 

mastocito Célula dei cuerpo de un vertebrado 
que produce histamina y otras moléculas 
que desencadenan la respuesta inflamatória, 
matéria Cualquier cosa que ocupa espacio y tie- 
ne masa. 

matriz extracelular (MEC) Sustancia en la cual 
las células de los tejidos animales están em- 
bebidas, consistente en proteínas y polisacá- 
ridos. 

matriz mitocondrial Compartimiento de la mi- 
tocondria delimitado por la membrana in- 
terna que contiene enzimas y sustratos para 
el ciclo de Krebs. 


mecanorreceptor Receptor sensorial que detecta 
las deformaciones físicas en el medio am- 
biente corporal relacionadas con la presión, 
el tacto, el estiramiento, el movimiento y el 
sonido. 

medialuna gris Región dei citoplasma de color 
gris claro cerca dei ecuador dei óvulo, en 
la cara opuesta a la que entra el espermato- 
zóide. i 

medio respiratório Fuente de oxigeno. Es tipi- 
camente el aire para los animales terrestres y 
el agua para los organismos acuáticos. 
médula renal Porción más interna dei rinón de los 
vertebrados, por debajo de la corteza renal, 
médula Tejido básico por dentro dei tejido vas- 
cular en un tallo; en varias raíces monocoti- 
ledóneas, células parenquimatosas que for- 
man el núcleo central dei cilindro vascular, 
medusa Versión flotante, aplanada, con la boca 
hacia abajo, dei plan corporal de los cnida- 
rios. La forma alternativa es el pólipo, 
megáfilo o macrófilo Hoja con un sistema vas- 
cular altamente ramificado, característico de 
la gran mayoría de las plantas vasculares, 
megapascal (MPa) Unidad de presión equiva- 
lente a una presión de 10 atmosferas, 
megaspora Espora de una especie vegetal hete- 
rospórica que se desarrolla en un gametofito 
femenino. 

meiosis Tipo de división celular en dos etapas, 
en los organismos que se reproducen sexual- 
mente, que produce células con la mitad dei 
número de cromosomas de la célula origi- 
nal. 

meiosis I Primera división de un proceso en 
dos etapas, en los organismos que se repro- 
ducen sexualmente, que produce células 
con la mitad dei número de cromosomas de 
la célula original. 

meiosis II Segunda división de un proceso en 
dos etapas, en los organismos que se repro- 
ducen sexualmente, que produce células 
con la mitad dei número de cromosomas de 
la célula original. 

melatonina Honnona secretada por la glândula 
pineal que regula las funciones corporales 
relacionadas con la duración estacionai dei 
día. 

membrana basal Membrana epitelial sobre la 
cual se apoyan las células basales. *** 

membrana dei tímpano Otro nombre para el ♦ 
tambor dei oído o tímpano, 
membrana mucosa Epitelio húmedo liso que 
reviste el tracto digestivo y la vía que condu- 
ce el aire a los pulmones. 
membrana plasmática Membrana en los limites 
de cada célula que actúa como una barrera 
selectiva, regulando de esa manera la com- 
posición química de las células, 
membrana vacuolar Membrana que encierra la 
vacuola central en una célula vegetal, sepa- 
rando al citosol dei contenido de la vacuola. 
membranas extraembrionarias Cuatro membra- 
nas (saco vitelino, amnios, corion y alantoi- 
des) que sostienen al embrión en desarrollo 
en los mamíferos, en las aves y otros repti- 
les. 

memória de corto plazo Capacidad para recu- 
perar información, anticipaciones, u objeti- 
vos para un momento y luego dejarlos si se 
transforman en irrelevantes. 


memória de largo plazo Capacidad de retener, 
asociar y evocar información sobre la propia 
vida. 

menopausia Detención de la ovulación y de la 
menstruación. 

menstruación Desprendimiento de porciones 
dei endometrio durante un ciclo uterino 
(menstrual). 

meristema apical Tejido embrionário vegetal en 
el extremo de las raíces y en las yemas de 
los brotes que proporciona células para que 
la planta crezca en longitud. 
meristema lateral Meristema que engrosa las 
raíces y los brotes de las plantas lenosas. El 
cámbium vascular y el cámbium de corcho 
son meristemas laterales. 
meristema Tejido vegetal que permanece en es- 
tado embrionário tanto tiempo como vive la 
planta, permitiendo el crecimiento indeter- 
minado. 

mesenterio Membrana que suspende muchos 
de los órganos de los vertebrados dentro de 
las cavidades corporales llenas de líquido, 
mesodermo La media de las tres capas germina- 
les primarias de un embrión, que se desarro- 
lla formando la notocorda, el revestimiento 
dei celoma, los músculos, el esqueleto, las 
gónadas, los rinones, y la mayor parte dei 
sistema circulatório. 

mesófilo Tejido basal de una hoja, que se inter- 
pone entre la epidermis superior e inferior, y 
que está especializado para la fotosíntesis. 
mesófilo en empalizada Una o más capas de cé- 
lulas fotosintéticas elongadas de la parte su- 
perior de una hoja; también denominado 
parénquima en empalizada. 
mesófilo esponjoso Células fotosintéticas distri- 
buídas laxamente que se localizan por deba- 
jo de las células mesófilas en empalizada de 
una hoja. 

mesohilo Región gelatinosa entre las dos capas 
de células de una esponja, 
metabolismo Totalidad de las reacciones quími- 
cas de un organismo, que constituyen las 
vias anabólica y catabólica. 
metabolismo basal (MB) Tasa metabólica de un 
endotermo en reposo, en ayunas, y no estre- 
sado. 

metabolismo basal estándar (MBE) Metabolis- 
mo de un ectotermo en reposo, en ayunas, y 
no estresado. 

metabolismo dei ácido crasuláceo (vía CAM) 

Tipo de metabolismo en el cual el dióxido 
de carbono es captado por la noche e incor- 
porado a una variedad de ácidos orgânicos, 
metafase Tercera etapa de la mitosis, en la cual 
se completa el huso y los cromosomas, uni- 
dos a los micro túbulos a nivel de sus ci neto- 
coros, se alinean en la placa metafásica. 
metamorfosis Resurgimiento o desarrollo de la 
larva de un animal que se transforma en un 
adulto sexualmente maduro, 
metamorfosis completa Transformación de una 
larva en un adulto que tiene un aspecto 
muy diferente, y muchas veces funciona de 
una manera muy diferente a la larva en su 
ambiente. 

metamorfosis incompleta Tipo de desarrollo en 
ciertos insectos, como las langostas, en el 
cual los jóvenes (denominados ninfas) se pa- 
recen a los adultos, pero son más pequenos 



y tienen diferentes proporciones dei cuerpo. 
La ninfa pasa por una serie de mudas, pare- 
ciéndose cada vez más a un adulto, hasta 
que alcanza su tamano completo, 
metanefridio En los gusanos anélidos, un tipo 
de túbulo excretor con aberturas internas 
llamadas nefrostomas que recolectan los lí- 
quidos corporales y aberturas externas de- 
nominadas nefridioporos. 
metanógeno Microorganismo que obtiene ener- 
gia utilizando dióxido de carbono para oxi- 
dar el hidrógeno, produciendo metano co- 
mo un producto de desecho. 
metapoblación Población subdivida de una úni- 
ca especie. 

metástasis Diseminación de células cancerosas a 
localizaciones distantes de su sitio original, 
método de barrera Método anticonceptivo que 
se basa en una barrera física que impide el 
pasaje de los espermatozóides. Como ejem- 
plos se incluyen los condones y los diafrag- 
mas. 

método de marcación y recaptura Técnica de ob- 
tención de una muestra utilizada para estimar 
poblaciones de animales de vida salvaje. 
método dei ritmo Método de anticoncepción 
que se basa en renunciar a las relaciones se- 
xuales cuando es más probable que la con- 
cepción se produzca; también denominado 
planeamiento familiar natural, 
micelio Red densamente ramificada de hifas en 
un hongo. 

micorriza arbuscular Tipo distintivo de endo- 
micorriza formada por hongos glomeromice- 
tos, en la que las puntas de las hifas dei 
hongo que invaden las raíces de la planta se 
ramifican en diminutas estructuras en forma 
de árbol que se denominan arbúsculos. 
micorrizas Asociaciones mutualistas de raíces 
vegetales y hongos. 

micosis Término general para una infección por 
hongos. 

micro RNA (miRNA) Pequena molécula de 
RNA monocatenaria que se une a una se- 
cuencia complementaria en las moléculas de 
mRNA y dirige las proteínas asociadas a de- 
gradar o impedir la traducción dei mRNA 
diana. 

microclima Variaciones dei clima a muy peque- 
na escala, como por ejemplo las condiciones 
climáticas específicas que existan por debajo 
de un tronco. 

microevolución Cambio evolutivo por debajo 
dei nivel de las especies; cambio en la cons- 
titución genética de una población de gene- 
ración a generación. 

microfilamento Bastón sólido de proteína actina 
en el citoplasma de casi todas las células eu- 
cariontes, que forma parte dei citoesqueleto 
y que actúa aisladamente o junto con la 
miosina para llevar a cabo la contracción de 
la célula. 

micrófilo En las licofitas, una pequena hoja con 
una vena única no ramificada, 
micronutriente Elemento que un organismo ne- 
cesita en muy pequenas cantidades y que tie- 
ne funciones como componente o cofactor de 
enzimas. Véase también macronutriente. 
micrópilo Poro en el integumento (en los inte- 
gumentos) de un óvulo, 
microscopio electrónico (ME) Microscopio que 


focaliza un haz de electrones a través de una 
pieza, obteniendo un poder de resolución 
mil veces mayor que el microscopio óptico. 
Un microscopio electrónico de transmisión 
(MET) se utiliza para estudiar la estructura 
interna de secciones delgadas de células. Un 
microscopio electrónico de barrido (MEB) se 
utiliza para estudiar los detalles finos de las 
superficies celulares. • 

microscopio electrónico de barrido (MEB) Mi- 
croscopio que utiliza un haz de electrones 
para barrer o “escanear” la superficie de una 
muestra con el objeto de estudiar detalles de 
su topografia. 

microscopio electrónico de transmisión (MET) 

Microscopio que hace pasar un haz de elec- 
trones a través de secciones muy delgadas; 
utilizado principalmente para estudiar la ul- 
traestructura interna de las células, 
microscopio óptico (MO) Instrumento óptico 
con lentes que refractan (desvían) la luz visi- 
ble para magnificar las imágenes de una 
muestra. 

microspora Espora de una especie vegetal hete- 
rospórica que se desarrolla en un gametofito 
masculino. 

microsporidio Parásitos unicelulares de animales 
y protistas que comparaciones moleculares su- 
gieren que podrían estar estrechamente rela- 
cionados con con los hongos zigomicetos. 
microtúbulo Bastón hueco de proteína tubulina 
en el citoplasma de todas las células euca- 
riontes y en los cilios, flagelos y el citoes- 
queleto. 

microvellosidad Una de las muchas proyeccio- 
nes en forma de dedos de las células epite- 
liales en la luz dei intestino delgado que au- 
menta el área de su superficie. 
miembro dei tubo criboso Célula viva que con- 
duce los azúcares y otros nutrientes orgâni- 
cos en el floema de las angiospermas. For- 
man cadenas denominadas tubos cribosos. 
mimetismo batesiano Tipo de mimetismo por el 
cual una especie inofensiva toma un aspecto 
de especie que es venenosa o peligrosa para 
los predadores. 

mimetismo mulleriano Mimetismo mutuo entre 
dos especies nocivas, de sabor desagradable. 
mineral En nutrición, elemento químico dife- 
rente al hidrógeno, oxigeno o nitrógeno, 
que un organismo necesita para el funciona- 
miento apropiado dei cuerpo. 
mineralocorticoide Honnona esteroidea secreta- 
da por la corteza suprarrenal que regula la 
homeostasis de agua y sal. 
mínima población viable El tamano más peque- 
no de una población en el que una especie 
es capaz de sostener su número y sobrevivir. 
miofibrilla Fibrilla colectivamente dispuesta en 
haces longitudinales en las células muscula- 
res (fibras); compuesta de filamentos delga- 
dos de actina y una proteína reguladora y fi- 
lamentos gruesos de miosina. 
miofilamentos Los filamentos gruesos y delga- 
dos que forman las miofibrillas. 
mioglobina Proteína pigmentada, que almacena 
oxigeno, localizada en las células muscula- 
res. 

miosina Tipo de filamento proteico que interac- 
túa con los filamentos de actina para causar 
la contracción celular. 


miotonía Tensión muscular aumentada, 
miriápodo Artrópodo terrestre con muchos seg- 
mentos corporales y uno o dos pares de pa- 
tas por segmento. Los milpiés y ciempiés 
comprenden las dos clases de miriápodos vi- 
vientes. 

mitocondria Orgánulo en las células eucarion- 
tes que tiene la función de ser el sitio de la 
respiración celular. 

mitosis Proceso de división nuclear en las célu- 
las eucariontes que se divide convencional - 
mente en cinco etapas: profase, prometafase, 
metafase, anafase y telofase. La mitosis con- 
serva el número de cromosomas distribu- 
yendo equitativamente los cromosomas re- 
plicados en cada uno de los núcleos hijos. 
modelo Representación de una teoria o 
proceso. 

mixótrofo Organismo que es capaz de tanto la 
fotosíntesis como el heterotrofismo. 
modelo ABC Modelo de formación floral que 
identifica tres clases de genes de identidad 
de órgano que dirigen la formación de cua- 
tro tipos de órganos de la flor. 
modelo ascendente Modelo de organización de 
una comunidad en el que los nutrientes mi- 
nerales controlan la organización de la co- 
munidad, porque los nutrientes controlan el 
número de plantas, que a su vez controla el 
número de herbívoros, que a su vez controla 
el número de predadores, 
modelo de los filamentos deslizantes Teoria que 
explica cómo se contrae el músculo, basada 
en las modificaciones que se producen den- 
tro dei sarcómero, la unidad básica de la or- 
ganización muscular, que sostiene que los fi- 
lamentos delgados (actina) se deslizan sobre 
los filamentos gruesos (miosina), acoitando 
el sarcómero. El acortamiento de todos los 
sarcómeros de una miofibrilla acorta la mio- 
fibrilla en su totalidad. 

modelo de mosaico fluido Modelo actualmente 
aceptado de la estructura de la membrana 
celular, que visualiza la membrana como un 
mosaico de moléculas proteicas individuales 
que se mueven lateralmente en una doble 
capa líquida de fosfolípidos. 
modelo de no equilibrio Modelo de comunida- 
des que subraya que no son estables en el 
curso dei tiempo sino que están cambiando 
constantemente luego de ser afectadas por 
trastornos. 

modelo de redundância Concepto propuesto 
por Henry Gleason y Brian Walker, según el 
cual la mayoría de las especies en una co- 
munidad no están estrechamente relaciona- 
das con otra (es decir, la red de la vida es 
muy laxa). De acuerdo con este modelo, un 
aumento o disminución en una especie de 
una comunidad tiene poco efecto en las 
otras especies, que operan en forma inde- 
pendiente. 

modelo descendente Modelo de organización 
de una comunidad en el cual la predación 
controla la organización de la comunidad 
porque los predadores controlan los herbí- 
voros, que a su vez controlan las plantas, 
que a su vez controlan el nivel de nutrien- 
tes; también denominado modelo de casca- 
da trófica. 

modelo semiconservador Tipo de replicación 


Glosario 



Glosario 


dei DNA por la cual la doble héLice replica- 
da consta de una cadena derivada de la anti- 
gua molécula, y una cadena nueva sintetiza- 
da durante la replicación. 
moho Hongo que crece rápidamente y se repro- 
duce asexualmente produciendo esporas, 
mol (mol) Número de gramos de una sustancia 
que equivale a su peso molecular en daltons 
y contiene el número de Avogrado de molé- 
culas. 

molaridad Medición común de la concentración 
de los solutos, que se refiere al número de 
moles de soluto por litro de solución. 
molécula Dos o más átomos que se mantienen 
unidos por enlaces covalentes. 
molécula antipática Molécula que tiene tanto 
una región hidrófila como una región hidró- 
foba. 

molécula polar Molécula (como por ejemplo el 
agua) con cargas opuestas en lados opues- 
tos. 

moléculas de adhesión celular (CAM) Gluco- 
proteínas que contribuyen a la migración ce- 
lular y a la estabilidad de la estructura de los 
tejidos. 

moléculas MHC de clase I Conjunto de proteí- 
nas de la superficie celular, codificadas por 
una família de genes, denominadas comple- 
jo mayor de histocompatibilidad. Las molé- 
culas MHC de clase 1 se encuentran en prác- 
ticamente todas las células con núcleo, 
moléculas MHC de clase II Conjunto de proteí- 
nas de la superficie celular, codificadas por 
una familia de genes, denominadas comple- 
jo mayor de histocompatibilidad. Las molé- 
culas MHC de clase II están restringidas a 
unos pocos tipos de células especializadas, 
llamadas comúnmente células presentadoras 
de antígeno (células dendríticas, macrófagos, 
y linfocitos B). 

monocito Tipo de glóbulo blanco que migra a 
los tejidos y se desarrolla en un macrófago. 
monocotiledóneas Ciado constituido por plan- 
tas con flores que tienen una hoja embrioná- 
ria de la semilla, o cotiledón. 
monofilético Concerniente a un grupo de espe- 
cies que consisten en especies ancestrales y 
todos sus descendientes; un ciado, 
monógamo Tipo de relación en la cual un ma- 
cho tiene como pareja solamente una hem- 
bra. 

monohíbrido Organismo heterocigota con res- 
pecto a un único gen de interés. Toda la 
descenclencia de una cruza entre padres ho- 
mocigotas para diferentes alelos son mono- 
híbridos. Por ejemplo, padres con genotipos 
AA y aa producen un monohíbriod con ge- 
notipo Aa. 

monoica Término tipicamente usado para des- 
cribir especies de angiospermas en la que las 
flores carpeladas y estaminadas están en la 
misma planta. 

monómero Subunidad que sirve como constitu- 
yente de un polímero. 

monosacárido El hidrato de carbono más sim- 
ple, activo en forma aislada, o sirviendo co- 
mo monómero para los disacáridos y polisa- 
cáridos. También conocidos como azúcares 
simples, las fórmulas moleculares de los mo- 
nosacáridos son generalmente algún múlti- 
plo de CH 2 0. 


monosómica Referencia a una célula que tiene 
solamente una copia de un cromosoma par- 
ticular, en lugar de las dos copias habituales. 
monotrema Mamífero que pone huevos, repre- 
sentado por el ornitorrinco y el equidna. 
morfogénesis Desarrollo de la forma y organiza- 
ción dei cuerpo. 

morfogénica Sustancia, como la proteína Bi- 
coid, que proporciona información posicio- 
nai en forma de un gradiente de concentra- 
ción a lo largo de un eje embrionário, 
mortalidad infantil Número de ninos muertos 
por cada 1 000 nacidos vivos, 
mórula Bola sólida de blastómeros formados 
por la segmentación temprana. 
muda o écdisis Proceso en los artrópodos por el 
cual el exoesqueleto se desprende a interva- 
los, permitiendo el crecimiento mediante la 
producción de un exoesqueleto de mayor ta- 
mano. 

muestreo de vellosidades coriónicas (MVC) 

Técnica de diagnóstico prenatal en la que se 
extrae una muesetra pequena de ia porción 
fetal de la placenta y se la analiza para de- 
tectar ciertas anomalias genéticas y congéni- 
tas dei feto. 

multifactorial Referencia a un carácter feno típi- 
co que está influido por genes múltiples y 
factores ambientales. 

músculo cardíaco Tipo de músculo que forma 
la pared contráctil dei corazón. Sus células 
están unidas por discos intercalares que re- 
transmiten cada latido cardíaco, 
músculo esquelético Músculo generalmente res- 
ponsable de los movimientos voluntários dei 
cuerpo. 

músculo estriado Véase músculo esquelético, 
músculo liso Tipo de músculo al que le faltan 
las estriaciones dei músculo esquelético y 
cardíaco debido a la distribución uniforme 
de los filamentos de miosina en la célula, 
responsable de actividades involuntárias dei 
cuerpo. 

musgo Pequena planta herbácea no vascular 
que es un miembro dei filo Briophyta. 
mutación Cambio en el DNA de un gen, que en 
última instancia genera diversidad genética, 
mutación de aminoácido o sentido erróneo El ti- 
po más común de mutación, ia sustitución de 
un par de bases en la cual el nuevo codón es 
todavia codificante para un aminoácido. 
mutación dei marco de lectura Mutación que se 
produce cuando el número de nucleótidos 
insertados o delecionados no es un múltiplo 
de tres, resultando en un agrupamiento ina- 
propiado de los siguientes nucleótidos en 
los codones. 

mutación puntual Cambio en un gen en un so- 
lo par de nucleótidos. 

mutación sin sentido o terminadora Mutación 
que cambia un codón para un aminoácido 
por uno de los tres codones de terminación, 
dando como resultado una proteína más 
corta y generalmente no funcional, 
mutagénesis in vitro Técnica para descubrir la 
función de un gen introduciendo modifica- 
ciones específicas en la secuencia de un gen 
clonado, reinsertando el gen mutado en una 
célula, y estudiando el fenotipo dei mutante, 
mutágeno Agente químico o físico que interac- 
túa con el DNA y produce una mutación. 


mutualismo Relación simbiótica en la cual am- 
bos participantes se benefician. 

NAD + Nicotinamida adenina dinucleótido, una 
coenzima presente en todas las células que 
colabora con las enzimas que transfieren 
electrones durante las reacciones redox dei 
metabolismo. 

NADP+ Nicotinamida adenina dinucleótido 
fosfato, un aceptor que temporariamente 
almacena electrones energizados produci- 
dos durante las reacciones de la fase lumi- 
nosa. 

nefrona Unidad tubular excretora dei rinón de 
los vertebrados. 

nefronas corticales Nefronas localizadas casi 
completamente en la corteza renal. Estas ne- 
fronas tienen un asa de Henle reducida. 
nefronas yuxtamedulares Nefronas con asas de 
Henle bien desarrolladas que se extienden 
profundamente en la médula renal, 
nematocisto Orgánulo punzante, semejante a 
una cápsula, en un cnidocito. 
neocorteza En el cerebro de los mamíferos, la 
región más externa de la corteza cerebral, 
nervio Fascículo semejante a un cable, formado 
por fibras nerviosas (axones y dendritas), 
empaque tadas estrechamente con tejido co- 
nectivo. 

nervio craneal Nervio que sale dei encéfalo e 
inerva un órgano de la cabeza o de la parte 
superior dei cuerpo. 

nervio raquídeo En el sistema nervioso periféri- 
co de los vertebrados, un nervio que trans- 
porta senales hacia o desde la médula espi- 
nal. 

neurohipófisis Véase hipófisis posterior, 
neurona Célula nerviosa; la unidad fundamen- 
tal dei sistema nervioso, que tiene estructura 
y propiedades que le permiten conducir se- 
nales aprovechando la carga eléctrica a tra- 
vés de su membrana celular, 
neurona motora Célula nerviosa que transmite 
las senales desde el cerebro o la médula es- 
pinal a los músculos o las glândulas, 
neurona sensitiva Célula nerviosa que recibe in- 
formación de los ambientes interno y exter- 
no y transmite las senales al sistema nervio- 
so central. 

neuropéptido Cadena de aminoácidos relativa- 
mente corta que sirve como neurotransmi- 
sor. 

neurotransmisor Merisajero químico liberado 
desde la terminación sináptica de una neu- 
rona en una sinapsis química, que difunde a 
través de la hendidura sináptica y se une 
con la célula postsináptica y la estimula, 
neutrófilo El más abundante de todos los tipos 
de glóbulo blanco. Los neutrófilos son fago- 
cíticos y tienden a destruirse a medida que 
destruyen invasores extranos, limitando su 
rango de vida a unos pocos dias. 
neutrón Partícula eléctricamente neutra (una 
partícula que no tiene carga eléctrica), que 
se encuentra en el núcleo de un átomo, 
nicho Véase nicho ecológico, 
nicho ecológico Suma total de los recursos bió- 
ticos y abióticos usados por una especie en 
su medio ambiente. 

nitrogenasa Enzima compleja, única en ciertos 
procariontes, que reduce el N, a NH 3 . 
nivel energético Cualquiera de los diferentes es- 



tados de energia potencial de los electrones 
en un átomo. 

no disyunción Error en la meiosis o en la mito- 
sis, en el cual ambos miembros de un par de 
cromosomas homólogos o ambas cromátidas 
hermanas no se separan apropiadamente. 
nociceptor Clase de dendritas desnudas en la 
epidermis de la piei. 

nodo auriculoventricular (AV) Región de tejido 
muscular especializado entre la aurícula de- 
recha y el ventrículo derecho donde los im- 
pulsos eléctricos se demoran aproximada- 
mente 0,1 s antes de diseminarse a los ven- 
trículos para causar su contracción. 
nodo senoauricular (SA) o marcapaso Región 
clel corazón compuesta de tejido muscular 
especializado que establece la frecuencia y el 
tiempo adecuado en que se contraen todas 
las células cardíacas; marcapaso dei corazón. 
nódulo Protuberância en la raiz de una legum- 
bre. Los nódulos están compuestos por cé- 
lulas vegetal es que contienen bactérias fija- 
doras dei nitrógeno dei género R hizobium. 
noradrenalina Hormona química y funcional- 
mente similar a la adrenalina, 
norma de reacción Rango de fenotipos produci- 
dos por un único genotipo, debido a las in- 
fluencias ambientales. 

notocorda Cordón flexible, longitudinal, que 
corre a lo largo dei eje dorsal dei cuerpo de 
un animal en la futura posición de la colum- 
na vertebral. 

nucleasa Enzima que hidroliza el DNA y el 
RN A en sus nucleótidos componentes, 
núcleo (1) Parte central de un átomo, que con- 
dene protones y neu trones. (2) Orgánulo de 
una célula eucarionte que condene los cro- 
mosomas. (3) Agrupación de neuronas. 
núcleo atómico Núcleo central de un átomo, 
que condene los protones y los neutrones. 
nucleoide Región densa dei DNA en una célula 
procarionte. 

nucléolo Estructura especializada dei núcleo, 
formada a pardr de vários cromosomas y 
que se activa en la síntesis de los ribosomas. 
núcleos basales Grupo de núcleos situados en 
la profundidad de la sustancia blanca dei ce- 
rebro. 

núcleos geniculados laterales Destino en el tála- 
mo de la mayoría de los axones de células 
ganglionares que forman los nervios ópticos, 
núcleos supraquiasmáticos Par de estructuras 
en el hipotálamo de los mamíferos que fun- 
ciona como reloj biológico, 
nucleosoma Unidad básica, similar a una cuen- 
ta de collar, de DNA compactado en los eu- 
cariontes, constituida por un segmento de 
DNA enrollado alrededor de un núcleo pro- 
teico compuesto por dos copias de cada una 
de los cuatro tipos de histona. 
nucléotido Estructura que forma parte de un 
ácido nucleico, constituida por un hidrato 
de carbono de cinco carbonos unido en for- 
ma covalente a una base nitrogenada y a un 
grupo fosfato. 

nudo Punto a lo largo dei tallo de una planta 
en el cual están unidas las hojas. 
número atómico Número de protones en el nú- 
cleo de un átomo, único para cada elemen- 
to, que se designa con un subíndice a la iz- 
quierda dei símbolo dei elemento. 


número de masa Suma dei número de protones 
y neutrones de un núcleo atómico, 
nutriente esencial Sustancia que un organismo 
debe absorber en una forma preensamblada, 
porque no puede ser sintetizada a partir de 
ningún otro material. En los seres humanos, 
hay vitaminas, minerales, aminoácidos y áci- 
dos grasos esenciales. 

nutriente limitante Elemento que debe ser agre- 
gado para incrementar la producción en un 
área particular. 

nutriente mineral Elemento químico esencial 
absorbido desde el suelo en forma de iones 
inorgânicos. 

oído externo Una de los tres principales regio- 
nes dei oído en los reptiles, aves, y mamífe- 
ros; formado por el conducto auditivo y, en 
muchas aves y mamíferos, el pabellón de la 
oreja. 

oído interno Una de las tres principales regio- 
nes dei oído de los vertebrados, que incluye 
la cóclea, el órgano de Corti, y los conduc- 
tos semicirculares. 

oído medio Una de las tres regiones principales 
dei oído de los vertebrados; câmara que 
contiene tres pequenos huesos (el martillo, 
el yunque y el estribo) que conducen las vi- 
braciones desde la membrana dei tímpano 
hasta la ventana oval. 

ojo compuesto Tipo de ojo multifacetado de los 
insectos y crustáceos formado por hasta vá- 
rios miles de omatidios que focalizan y de- 
tectan la luz; especialmente buenos para la 
detección dei movimiento. 
ojo de lente única Ojo semejante a una câmara 
que se encuentra en algunas medusas, poli- 
caetos, aranas y muchos moluscos, 
oligodendrocito Tipo de célula glial que forma 
las vainas aislantes de mielina alrededor de 
los axones y neuronas dei sistema nervioso 
central. 

oligoelemento Elemento indispensable para la 
vida, pero requerido en cantidades extrema- 
damente pequenas. 

oligosacarina Tipo de elicitor (molécula que in- 
duce una amplia respuesta de defensa en las 
plantas) que deriva de fragmentos de celulo- 
sa liberados por el dano de la pared celular, 
omatidio Una de las facetas dei ojo compuesto 
de los artrópodos y algunos gusanos poli- 
quetos. 

omnívoro Animal heterotrófico que consume 
tanto carne como matéria vegetal, 
oncogén Gen encontrado en los virus como 
parte dei genoma normal que es responsable 
de desencadenar características cancerosas, 
operador En el DNA de los procariontes, una 
secuencia de nucleótidos cerca dei comienzo 
de un operón al que se puede unir un repre- 
sor activo. La unión con el represor impide 
a la RNA polimerasa unirse al promotor y 
transcribir los genes dei operón. 
opérculo En los osteoictios acuáticos, una hoja 
ósea protectora que cubre y protege las 
branquías. 

operón Unidad de función genética, común en 
las bactérias y los fagos, que consiste en gru- 
pos de genes regulados coordinadamente 
con funciones relacionadas, 
opistoconto Miembro dei ciado Opisthokonta, 
organismos que descienden de un ancestro 


con un flagelo posterior, incluyendo a hon- 
gos, animales, y ciertos protistas. 
opsina Proteína de membrana unida a una mo- 
lécula de pigmento que absorbe la luz. 
órbita de electrones Nivel energético represen- 
tado por la distancia de un electrón al nú- 
cleo de un átomo. 

orbital Espacio tridimensional en el que un 
electrón se encuentra el 90% dei tiempo. 
orden En la clasificación, la categoria taxonómi- 
ca por encima de familia. 
organismo genéticamente modificado (OGM) 
Organismo que ha adquirido uno o más ge- 
nes por médios artificiales; también conoci- 
do como organismo transgénico. 
organismo modelo Organismo elegido para es- 
tudiar amplios princípios biológicos, 
organismo Ente vivo individual, 
órgano Centro especializado funcional dei cuer- 
po compuesto por vários diferentes tipos de 
tejidos. 

órgano de Corti Órgano efectivo de la audición 
dei oído de los vertebrados, localizado en el 
piso dei conducto coclear en el oído inter- 
no, que contiene las células receptoras (célu- 
las pilosas) dei oído. 

órgano vestigial Estructura de importância mar- 
ginal, si es que tiene alguna importância, pa- 
ra el organismo. Los órganos vestigiales son 
remanentes históricos de estructuras que tu- 
vieron importantes funciones en los ances- 
tros de dicho organismo, 
organogénesis Desarrollo de los rudimentos de 
los órganos a partir de las tres capas germi- 
nales. 

orgánulo Uno de los vários cuerpos con forma 
y funciones especializadas, suspendido en el 
citoplasma de las células eucariontes. 
orgasmo Contracciones rítmicas, involuntárias, 
de ciertas estructuras reproductoras en am- 
bos sexos durante el ciclo de respuesta se- 
xual humana. 

origen de la replicación Sitio donde comienza 
la replicación de una molécula de DNA. 
ósculo Abertura de gran tamano en una esponja 
que conecta al esponjocelo con el medio 
ambiente. 

osmoconformista Animal que no adapta activa- 
mente su osmolaridad interna porque es 
isoosmótico con su medio ambiente, 
osmolaridad Concentración de solutos expresa- 
da como molaridad. 

osmorregulación Cómo los organismos regulan 
las concentraciones de solutos y equilibran 
la ganancia y pérdida de agua. 
osmorregulador Animal cuyos líquidos corpora- 
les tienen una osmolaridad diferente que el 
medio ambiente y que deben descargar el 
exceso de agua si viven en un ambiente hi- 
poosmótico o incorporar agua si viven en 
un ambiente hiperosmótico. 
ósmosis Difusión de agua a través de una mem- 
brana selectivamente permeable. 
osteictio Miembro de un subgrupo de vertebra- 
dos con mandíbulas y la mayoría con esque- 
letos óseos. 

osteoblasto Célula formadora de hueso que de- 
posita colágeno. 

osteona Unidad organizativa repetitiva que for- 
ma la estructura microscópica dei hueso du- 
ro de los mamíferos. 
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ovário (1) En las flores, porción dei carpelo en 
la cual los folículos que contienen los óvulos 
se desarrollan. (2) En los animales, la estruc- 
tura que produce los gametos femeninos y 
las hormonas reproductivas. 
oviducto Conducto que comunica el ovário con 
la vagina en los invertebrados y el ovário 
con el útero en los vertebrados, 
ovíparo Referencia a un tipo de desarrollo en el 
cual las crias nacen de los huevos deposita- 
dos fuera dei cuerpo de la madre, 
ovocito primário Célula diploide, en la profase 
I o en la meiosis, que puede ser hormonal- 
mente dirigida para desarrollarse en un 
óvulo. 

ovocito secundário Célula haploide que resulta 
de la meiosis I en la oogénesis, que se trans- 
forma en un óvulo luego de la meiosis II. 
ovogénesis Proceso en ei ovário que resulta en 
la producción de gametos femeninos. 
ovogonia Células madre específicas dei ovário, 
ovomiceto Protista con células flageladas, como 
el moho dei agua, la roya blanca o el moho 
azul dei tabaco, que adquieren su nutrición 
principalmente como descomponedores o 
parásitos de las plantas, 
ovovivíparo Referencia a un tipo de desarrollo 
en el cual las crias nacen de los huevos que 
son retenidos en el útero de la madre, 
ovulación Liberación de un óvulo por los ová- 
rios. En los seres humanos, un folículo ová- 
rico libera un óvulo maduro durante cada 
ciclo uterino (menstrual), 
óvulo 1 . Estructura que se desarrolla en el ova- 
rio de una planta con semilla y que contiene 
al gametofito femenino. 2. Gameto femeni- 
no; huevo haploide, no fecundado, que ge- 
neralmente es una célula relativamente gran- 


de, sin movilidad. 

oxidación Pérdida de electrones de una sustân- 
cia que participa de una reacción redox. 
oxidación beta Secuencía metabólica que degra- 
da los ácidos grasos en fragmentos de dos 
carbonos que ingresan al ciclo dei ácido cí- 
trico como acetil CoA. 

óxido nítrico (NO) Gas producido por muchos 
tipos de células que tiene la función de ser 
un regulador local, un neurotransmisor, y 
un agente antibacteriano. 
oxitocina Hormona producida por el hipotála- 
mo y liberada por la hipófisis posterior. Pro- 
duce la contracción de los músculos uteri- 
nos y provoca que las glândulas mamarias 
eyecten leche durante la lactancia. 
paisaje Vários ecosistemas diferentes, primaria- 
mente terrestres, vinculados por intercâm- 
bios de energia, materiales y organismos. 


paisaje marino Vários ecosistemas diferentes, 
primariamente acuáticos, vinculados por los 
intercâmbios de energia, materiales y orga- 
nismos. 

paleoantropología Estúdio de los orí genes y 
evolución humanas. 

paleontologia Estúdio científico de los fósiles. 
pâncreas Glândula con funciones de dos tipos: 
la porción no endocrina secreta enzimas di- 
gestivas y una solución alcalina en el intesti- 


no delgado a través de un conducto; la por- 
ción endocrina secreta las hormonas insuli- 
na y glucagón a la sangre. 

Pangea Supercontinente formado cerca dei final 


de la era Paleozoica cuando los movimientos 
de las placas juntaron a todas las masas te- 
rrestres de la Tierra. 

parabasálida Protista como por ejemplo la tri- 
comona, con mitocondrias modificadas. 

parabronquio Sitio de intercâmbio gaseoso en 
los pulmones de las aves. Los parabronquios 
permiten el flujo dei aire a través de la su- 
perfície respiratória en solamente una direc- 
ción. 

parafilético Concemiente a un grupo de espe- 
cies que consiste en una especie ancestral y 
algunos, aunque no todos, sus descendien- 
tes. 

pararreptiles o Parareptilia Primer grupo princi- 
pal de reptiles que surgieron, la mayoría de 
gran tamano, herbívoros cuadrúpedos maci- 
zos; se extinguieron en el período Triásico 
tardio. 

parasitismo Relación simbiótica en la cual el 
simbionte (parásito) se beneficia a expensas 
dei huésped viviendo en el huésped (como 
un endoparásito) o afuera dei huésped (co- 
mo un ectoparásito). 

parásito Organismo que se beneficia viviendo 
en o sobre otro organismo, a expensas dei 
huésped. 

parasitoidismo Tipo de parasitismo en el cual 
un insecto deposita huevos sobre o dentro 
de un huésped viviente; las larvas luego se 
alimentan dei cuerpo dei huésped, eventual- 
mente matándolo. 

parazoo Animal perteneciente a un grado de or- 
ganización que carece de tejidos verdaderos 
(colecciones de células especializadas aisla- 
das de otros tejidos por medio de membra- 
nas); una esponja (filo Porifera). 

pared celular Capa protectora externa a la 
membrana plasmática en las células vegeta- 
les, procariontes, hongos, y algunos protis- 
tas. En las células vegetales, la pared está 
formada de fibras de celulosa embebidas en 
una matriz de polisacáridos y proteínas. La 
pared celular primaria es delgada y flexible, 
mientras que la pared celular secundaria es 
más fuerte y más rígida y es el constituyente 
principal de la madera. 

pared celular primaria Capa relativamente del- 
gada y flexible secretada en primer término 
por una célula vegetal joven. 

pared celular secundaria Matriz fuerte y durare- 
ra, generalmente depositada en varias capas 
laminadas, para la protección y soporte de la 
célula vegetal. 

parsinomia máxima Principio que sostiene que 
cuando se consideran múltiples explicacio- 
nes para una observación, debería investi- 
garse en primer lugar la explicación más 
simple que es consistente con los hechos. 

partenogénesis Tipo de reproducción en el cual 
las hembras producen descendencia de hue- 
vos no fecundados. 

partición de recursos División de los recursos 
ambientales por especies coexistentes de 
manera que el nicho de cada especie se dife- 
rencie por uno o más factores significativos 
de los nichos de todas las especies coexis- 
tentes. 

partícula de reconocimiento de la serial (SRP) 

Complejo de RN A-proteína que reconoce un 
péptido senal cuando emerge dei ribosoma. 


parto Expulsión de un bebé de la madre; tam- 
bién denominado nacimiento. 
patógeno Agente que causa una enfermedad. 
patrón Planta que proporciona el sistema radi- 
cular cuando se realiza un injerto. 
patrón de acción fija (RAF) Secuencia de actos 
de comportamiento que es esencialmente no 
modificable y que habitualmente se desarro- 
lla hasta completarse una vez que se ha ini- 
ciado. 

patrón de formación Ordenamiento de células 
en estructuras específicas de tres dimensio- 
nes, una parte esencial de la fonnación de 
un organismo y de sus partes individuales 
durante el desarrollo. 

pecíolo Tronco de una hoja, que une la hoja 
con un nu do dei tallo. 

pedigrí Diagrama de un árbol familiar mostran- 
do la ocurrencia de caracteres hereditários 
en padres y descendientes a través de múlti- 
ples generaciones. 

pedomorfosis Retención en un organismo adul- 
to de las características juveniles de sus an- 
cestros evolutivos. 

pelo radicular Minúscula extensión de una cé- 
lula epidérmica de la raiz, que crece inme- 
diatamente por detrás dei extremo de la raiz 
y que incrementa la superfície de absorción 
de agua y minerales. 

pélvis renal Câmara en forma de embudo que 
recibe el filtrado procesado de los tubos co- 
lectores dei rinón de los vertebrados y que 
está drenada por el uréter, 
pene Estructura copulatoria de los mamíferos 
machos. 

pepsina Enzima presente en el jugo gástrico 
que comienza la hidrólisis de las proteínas, 
pepsinógeno Forma inactiva de la pepsina que 
es secretada en primer término por células 
especializadas (células principales) localiza- 
das en los pliegues de la mucosa dei 
estômago. 

péptido senal Serie de aminoácidos en un poli- 
péptido que dirige la proteína a una destina- 
ción específica en la célula eucarionte. 
peptidoglucano Tipo de polímero en las pare- 
des de las células bacterianas constituído 
por hidratos de carbono modificados entre - 
cmzados con cortos polipéptidos. 

% percepción Interpretación de las sensaciones 
i por el cerebro. 

perenne Planta con flores que vive durante mu- 
chos anos. 

pericarpio Pared engrosada de un fruto, 
periciclo Capa más externa dei cilindro vascular 
de un raiz, donde se originan las raíces late- 
rales. 

peridermis Cubierta protectora que reemplaza 
la epidermis en las plantas durante el creci- 
miento secundário, formado por el corcho y 
el cámbium de corcho. 
período refractario Tiempo breve inmediata- 
mente después de un potencial de acción en 
el cual la neurona no puede responder a 
otro estímulo, debido a un aumento de la 
permeabilidad al potasio. 
período sensible Fase limitada en el desarrollo 
individual de un animal cuando puede tener 
lugar el aprendizaje de conductas particula- 
res. 

peristaltismo (1) Ondas rítmicas de la contrac- 



ción dei músculo liso que empujan los ali- 
mentos a lo largo dei tracto digestivo. (2) Ti- 
po de movimiento en la tierra producido 
por las ondas rítmicas de las contracciones 
musculares que se desplazan desde adelante 
hacia atrás, como sucede en muchos anéli- 
dos. 

peristoma Parte superior de la cápsula de un 
musgo (esporangio), con frecuencia especia- 
lizada para la descarga gradual de esporas, 
permeabilidad selectiva Propiedad de las mem- 
branas biológicas que permite que algunas 
sustancias las atraviesen más fácilmente que 
otras. 

peroxisoma peroxisome Pequeno cuerpo que 
contiene enzimas que transfieren hidrógeno 
de vários sustratos al oxigeno, produciendo 
y luego degradando peróxido cie hidrógeno. 
perturbación Fuerza que modifica una comu- 
nidad biológica y generalmente remueve or- 
ganismos de ella. Los distúrbios, como el 
fuego y las tormentas, desempenan un papel 
esencial en la estructuración de muchas co- 
munidades biológicas. 

pétalo Hoja modificada de una planta con flo- 
res. Los pétalos son generalmente las partes 
coloridas de la flor que atraen a los insectos 
y a otros polinizadores. 

pez de aleta lobulada Miembro dei subgrupo de 
vertebrados Sarcopterygii, osteoictios con 
aletas musculares en forma de bastones, que 
incluye a los celacantos y peces pulmona- 
dos, así como a los ancestros que dieron ori- 
gen a los tetrápodos. 

pez de aleta radiada Miembro de la clase Acti- 
nopterygii, osteoictios acuáticos con aletas 
sostenidas por largos y flexibles rayos, inclu- 
yendo el atún, el róbalo y el arenque. 
pH Medición de la concentración dei ion hidró- 
geno igual a - log [H + ] y que tiene un rango 
que varia entre los valores 0 a 14. 
pie (1) Porción de un esporofito de una brio fita 
que absorbe azúcares, aminoácidos, agua y 
minerales a partir debgametofito progenitor 
a través de células de transferencia. (2) Una 
de las tres partes principales de un molusco; 
estructura muscular utilizada habitualmente 
para la locomoción. 

pies ambulacrales Una de las numerosas exten- 
siones dei sistema vascular de agua de los 
equinodermos. Los pies ambulacrales cum- 
plen funciones en la locomoción, nutrición 
e intercâmbio de gases, 
pigmento respiratório Proteína que transporta 
la mayor parte de oxigeno en la sangre, 
píldoras anticonceptivas Anticonceptivos quí- 
micos que inhiben la ovulación, retardan el 
desarrollo dei folículo, o alteran el moco 
cervical de una mujer para impedir que los 
espermatozóides ingresen al útero, 
pilus (plural, pili) Apêndice procarionte largo, 
semejante a un pelo, cuya función es la ad- 
herencia o la transferencia de DNA durante 
la conjugación. 

pinocitosis Tipo de endocitosis en la cual la cé- 
lula incorpora líquido extracelular y los so- 
lutos allí disueltos. 

pirimidina Uno de los dos tipos de bases nitro- 
genadas que se encuentran en los nucleóti- 
dos. La citosina (C), la timina (T) y el uraci- 
lo (U) son pirimidinas. 


pistilo Carpelo único o grupo de carpelos fusio- 
nados. 

placa celular Doble membrana a lo largo de la 
línea media de una célula vegetal en divi- 
sión, entre las cuales se forma la nueva pa- 
red celular durante la citocinesis. 
placa cribosa Pared terminal en un miembro 
dei tubo criboso, que facilita el flujo de la 
savia dei floema en los tubos cribosos de las 
angiospermas. 

placa metafásica Plano imaginário durante la 
metafase en el cual los centrómeros de todos 
los cromosomas duplicados se localizan a 
mitad de camino entre los dos polos, 
placenta Estructura en el útero grávido para nu- 
trir a un feto vivíparo con el aporte sanguí- 
neo de la madre; formada a partir dei reves- 
timiento interno dei útero y las membranas 
embrionárias. 

placodermo Miembro de una clase extincta de 
vertebrados semej antes a peces que tenían 
mandíbulas y estaban encerrados en una ar- 
mazón exterior resistente, 
plan corporal En los animales, el conjunto de 
rasgos morfológicos y dei desarrollo que de- 
fine un grado (nivel de complejidad organi- 
zacional). 

planario Gusano aplanado que vive libremente, 
que se encuentra en arroyos y lagunas no 
contaminadas. 

plâncton Organismos en su mayor parte mi- 
croscópicos que flotan pasivamente o nadan 
débilmente cerca de la superfície de los 
océanos, lagos y lagunas, 
planificación familiar natural Método de antico- 
contracepción que se basa en la abstinência 
a las relaciones sexuales cuando es más pro- 
bable que la concepción se produzca; tam- 
bién denominada método dei ritmo, 
planta C 3 Planta que utiliza el ciclo de Calvin 
para los pasos iniciales que incorporan CO ? 
en la matéria orgânica, formando un com- 
puesto de tres carbonos como primer inter- 
mediário estable. 

planta C 4 Planta que antes dei ciclo de Calvin 
produce reacciones que incorporan al C0 2 
en un compuesto de cuatro carbonos, el 
producto final de las cuales proporciona el 
C0 7 para el ciclo de Calvin, 
planta CAM Planta que utiliza el metabolismo 
dei ácido crasuláceo, una adaptación de la 
fotosíntesis en condiciones de aridez, descu- 
bierta por primera vez en la familia Crassu- 
laceae. El dióxido de carbono que ingresa en 
estornas abiertos durante la noche es trans- 
formado en ácidos orgânicos, que liberan 
C0 2 para el ciclo de Calvin durante el día 
cuando los estornas están cerrados, 
planta de día neutro Planta cuya fíoración no es 
afectada por el fotoperíodo. 
planta de dias cortos Planta que florece (gene- 
ralmente en el verano tardio, otono o invier- 
no) solamente cuando el período de luz es 
más corto que una duración crítica, 
planta de dias largos Planta que florece (gene- 
ralmente en la primavera tardia o en el co- 
mienzo dei verano) solamente cuando el pe- 
ríodo de luz es más largo que una determi- 
nada extensión crítica. 

planta vascular Planta con tejido vascular. Las 
plantas vasculares incluyen todas las espe- 


cies actuales exceptos musgos, hepáticas y 
antoceros. 

Plantae o Plantas Reino que agrupa a los euca- 
riontes multicelulares que llevan a cabo fo- 
tosíntesis. 

plantas vasculares sin semilla Nombre colectivo 
informal para el filo Lycophyta (mohos en 
clava y sus parientes) y Pteridophyta (hele- 
chos y sus parientes). 

plaqueta Pequena célula sanguínea sin núcleo 
importante en la coagulación de la sangre; 
derivada de células de gran tamano en la 
médula ósea. 

plasma Matriz líquida de la sangre en la que es- 
tán suspendidas las células. 

plásmido Pequeno anillo de DNA que transpor- 
ta genes accesorios separados de aquellos de 
un cromosoma bacteriano; también se lo en- 
cuentra en algunos eucariontes, como las le- 
vaduras. 

plásmido F Forma de plásmido dei factor E 

plásmido R Plásmido bacteriano que transporta 
genes que confieren resistência a ciertos an- 
tibióicos. 

plásmido T\ Plásmido de una bactéria inductora 
de tumores que integra un segmento de su 
DNA en el cromosoma huésped de una 
planta; frecuentemente utilizado como 
transportador en ingeniería genética de las 
plantas. 

plasmodesmo Canal abierto en la pared celular 
de una planta a través dei cual hebras dei ci- 
tosol se conectan con una célula adyacente. 

plasmodio Masa única de citoplasma que con- 
tiene vários núcleos diploides que se forman 
durante el ciclo de vida de ciertos mohos 
mucilaginosos. 

plasmogamia Fusión dei citoplasma de las célu- 
las de dos indivíduos; se produce como una 
etapa de la singamia. 

plasmolisar Retraer y expulsar hacia el exterior 
de una pared celular, o cuando el protoplas- 
to de una célula vegetal es expulsado hacia 
el exterior de la pared celular, como resulta- 
do de la pérdida de agua. 

plasmólisis Fenómeno en las células con pa- 
red, por el cual el citoplasma se encoge y la 
membrana plasmática es expulsada hacia el 
exterior de la pared celular, cuando la célu- 
la pierde agua hacia un ambiente hipertóni- 
co. 

plasticidad Capacidad de un organismo de alte- 
rarse o “moldearse” a sí mismo, en respuesta 
a condiciones ambientales locales. 

. plástido Uno de una família de orgánulos vege- 
tales estrechamente relacionados que incluye 
a los cloroplastos, cromoplastos y amiloplas- 
tos (leucoplastos). 

pleiotropia Capacidad de un único gen de tener 
múltiples efectos. 

pluripotencial Descripción de una célula ma- 
dre, de un embrión o de un organismo 
adulto, que puede originar múltiples tipos 
celulares, aunque no todos. 

población Grupo localizado de indivíduos que 
pertenecen a la misma especie biológica 
(que son capaces de cruzarse y producir 
descendencia fértil). 

polaridad Ausência de simetria. Diferencias es T 
tructurales en los extremos opuestos de un 
organismo o estructura, como en el extremo 
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de la raiz y el extremo dei brote de una 
planta. 

poliandria Sistema de apareamiento polígamo 
en el que participa una hembra y muchos 
machos. 

polifilético Concerniente a una agrupación de 
especies derivadas de dos o más formas an- 
cestrales diferentes. 

poligamo Tipo de relación en la cual un indivi- 
duo de un sexo se aparea con vários dei otro 
sexo. 

poliginia Sistema de apareamiento polígamo en 
el que participa un macho y muchas hem- 
bras. 

polímero Molécula larga formada por la unión 
de vários monómeros similares o idênticos. 

polimorfismo equilibrado Capacidad de la se- 
lección natural de mantener la diversidad en 
una población. 

pohmorfismo fenotípico Existência de dos o 
más morfos (formas discretas) distintos, ca- 
da uno representado en una población en 
frecuencias suficientemente elevadas como 
para ser destacable. 

polimorfismo genético Existência de dos o más 
alelos diferentes en un locus dado en el 
acervo génico de una población. 

polimorfismo Coexistência de dos o más formas 
distintas en la misma población. 

polimorfismos de longitud de los fragmentos de 
restricción (RFLP) Diferencias en la secuen- 
cia dei DNA en cromosomas homólogos que 
pueden resultar en diferentes patrones de 
longitudes de los fragmentos de restricción 
(segmentos dei DNA resultantes dei trata- 
miento con enzimas de restricción); son úti- 
les como marcadores genéticos para realizar 
mapas de linaje. 

polimorfismos de nucleótido único (SNP) La 

variación de solamente un par de bases en la 
secuencia dei genoma. 

polinización cruzada En las angiospennas, ia 
transferencia de polen desde una antera de 
una flor de una planta al estigma de una flor 
de otra planta de la misma especie. 

polinización Transferencia de polen a la parte 
de un planta con semi 1 la que contiene los 
óvulos, un proceso que es un requisito pré- 
vio para la fecundidad. 

polinucleótido Polímero formado por numero- 
sos monómeros de nucleótidos; funciona co- 
mo un molde para la síntesis de proteínas y, 
a través de la acción de las mismas, para to- 
das las actividades celulares. Los dos tipos 
de polinucleótidos son el DNA y el RNA. 

polipéptido Polímero (cadena) de vários ami- 
noácidos unidos por enlaces peptídicos. 

poliplodía Alteración cromosómica en la cual el 
organismo posee más de dos juegos comple- 
tos de cromosomas. 

pólipo Variante sésil clel plan corporal de un 
cnidario. La forma alternativa es la medusa. 

polirribosoma (polisoma) Agregación de vaiios 
ribosomas unidos a una molécula de RNA 
mensajero. 

polisacárido Polímero de hasta más de mil mo- 
nosacáridos, íormado mediante reacciones 
de deshidratación. 

polo animal Región dei huevo donde se con- 
centra la menor cantidad de vitelo; es el 
opuesto al polo vegetal. 


polo vegetal Porción dei huevo donde se con- 
centra la mayor cantidad de vitelo; es el 
opuesto al polo animal. 

portador En genética, un indivíduo heterocigó- 
tico en un locus genético dado, con un alelo 
normal y otro alelo recesivo potencialmente 
daftino. El individuo he^erocigota es fenotí- 
picamente normal parlei carácter determi- 
nado por dicho gen, pero puede transmitir 
el alelo danino a su descendencia. 

posterior Concerniente al extremo de atrás, o 
de la cola, de un animal con simetria bilate- 
ral. 

potenciación de largo plazo (PLP) Respuesta 
acentuada ante un potencial de acción (senal 
nerviosa) por una neurona receptora. 

potencial de acción Cambio rápido dei poten- 
cial de membrana de una célula excitable 
causado por un estímulo desencadenante, 
que provoca la apertura y el cierre selectivos 
de los canales de sodio y potasio sensibles al 
voltaje. 

potencial de agua Propiedad física que predice 
la dirección en la cual el agua fluirá, gober- 
nada por la concentración de solutos y la 
presión aplicada. 

potencial de equilíbrio (E ion ) Magnitud dei vol- 
taje de la membrana de una célula en equilí- 
brio; se calcula utilizando Ia ecuación de 
Nerst. 

potencial de membrana Diferencia de carga 
eléctrica entre el citoplasma de una célula y 
el líquido extracelular, debida a la distribu- 
ción diferencial de los iones. El potencial de 
membrana afecta la actividad de las células 
excitables y el movimiento a través de la 
membrana de todas las sustancias con carga. 

potencial de presión (*P p ) Componente dei po- 
tencial de agua que consiste en la presión fí- 
sica de una solución, que puede ser positi- 
vo, cero, o negativo. 

potencial de receptor Respuesta inicial de una 
célula receptora a un estímulo, que consiste 
en un cambio de voltaje a través de la mem- 
brana receptora, proporcional a la fuerza dei 
estímulo. La intensidad dei potencial dei re- 
ceptor determina la frecuencia de los poten- 
ciales de acción que viajan hacia el sistema 

nervioso. *** 

* 

potencial de reposo Potencial de membrana ca- 
racterístico de una célula excitable no con- 

m 

ductora, que tiene el interior de la célula 
más negativo que el exterior. 

potencial dei soluto (^Ps) Componente dei po- 
tencial dei agua que es proporcional al nú- 
mero de moléculas de soluto disueltas en 
una solución, y que mide el efecto de los so- 
lutos en la dirección de movimiento dei 
agua; también denominado potencial osmó- 
tico, puede ser tanto cero como negativo. 

potencial graduado Cambio local de voltaje en 
la membrana de una neurona provocado por 
la estimulación de la neurona, con una fuer- 
te proporcionalidad a la intensidad dei estí- 
mulo y que dura aproximadamente un mili- 
segundo. 

potencial osmótico Componente dei potencial 
de agua que es proporcional al número de 
moléculas de soluto disueltas en la solución 
y mide el efecto de los solutos sobre la di- 
rección dei movimiento dei agua; también 


denominado potencial de solutos, puede ser 
tanto cero como negativo, 
potencial postsináptico excitatorio (PPSE) Cam- 
bio eléctrico (despolarización) en la mem- 
brana de una neurona postsináptica causado 
por la unión de un neurotransmisor excita- 
torio de una célula presináptica con un re- 
ceptor postsináptico; hace que sea más pro- 
bable para una neurona postsináptica gene- 
rar un potencial de acción. 
potencial postsináptico inhibitorio (PPSI) Carga 
eléctrica (hiperpolarización) en la membrana 
de una neurona postsináptica causada por la 
unión de un neurotransmisor inhibitorio 
proveniente de una célula presináptica con 
un receptor postsináptico; hace que sea más 
difícil para una neurona postsináptica la ge- 
neración de un potencial de acción. 
pradera templada Bioma terrestre dominado 
por gramíneas. 

precipitación ácida LI u via, nieve o niebla con 
un pH menor de 5,6. 

predación Interacción entre especies en la cual 
una especie, el predador, come a la otra, la 
presa. 

prepúcio Pliegue de la piei que recubre la cabe- 
za dei clítoris y dei pene. 
presentación dei antígeno Proceso por el cual 
una molécula dei MHC se une a un frag- 
mento de un antígeno proteico intracelular y 
lo transporta hasta la superficie de la célula, 
donde se lo presenta y puede ser reconocido 
por una célula B. 

presión arterial Fuerza hidrostática que ejerce la 
sangre contra la pared de un vaso. 
presión de turgencia Fuerza dirigida contra una 
pared celular luego de la entrada de agua y 
la hinchazón de una célula con pareci a cau- 
sa de la ósmosis. 

presión diastólica Presión sanguínea que per- 
manece entre las contracciones cardíacas, 
presión parcial Mediei ón de la concentración 
de un gas en una mezcla de gases; la presión 
ejercida por un gas particular en una mezcla 
de gases (por ejemplo, la presión que ejerce 
el oxigeno en el aire). 

presión radicular Empuje hacia arriba de la sa- 
via dei xilema en el tejido vascular de las 
raíces. 

presión sistólica Presión sanguínea en las 
artérias durante la contracción de los 
ventrículos. 

primasa Enzima que une los nucleótidos de 
RNA para producir el cebador. 
primera ley de la termodinâmica Principio de 
conservación de la energia. La energia puede 
ser transferida y transformada, pero no pue- 
de ser creada ni destruída, 
primórdios de la hoja Proyecciones digitiformes 
a lo largo de los flancos dei meristema apical 
de un brote, a partir dei cual se origina la 
hoja. 

principio precautorio Principio guia para tomar 
decisiones acerca dei medio ambiente, que 
advierte que debe considerarse cuidadosa- 
mente la consecuencia potencial de las ac- 
ciones. 

prión Forma infecciosa de proteína que puede 
aumentar en número convirtiendo en más 
priones a otras proteínas relacionadas, 
probabilidad máxima Principio que sostiene 



que cuando se consideran hipótesis filoge- 
néticas múltiples, debería tenerse en cuenta 
la que refleja la secuencia de eventos más 
probable, dadas ciertas regias acerca de có- 
mo se modifica el DNA con el transcurso 
dei tiempo. 

procesamiento dei RNA Modificación dei RNA 
antes de que abandone el núcleo, un proce- 
so único de los eucariontes. 
producción primaria bruta (PPB) Producción 
primaria total de un ecosistema. 
producción primaria neta (PPN) Producción 
primaria total de un ecosistema menos la 
energia utilizada por los productores para la 
respiración. 

producción primaria Cantidad de energia lumi- 
nosa transformada en energia química (com- 
puestos orgânicos) por los autótrofos en un 
ecosistema durante un período determinado 
de tiempo. 

producción secundaria Cantidad de energia 
química en el alimento de los consumidores 
que se convierte en su propia y nueva bio- 
masa durante un período de tiempo deter- 
minado. 

producto Material final en una reacción 
química. 

productor primário Autótrofo, generalmente un 
organismo fotosintético. Colectivamente, los 
autótrofos constituyen el nivel trófico de un 
ecosistema que soporta en última instancia 
todos los otros niveles. 

profago Genoma de un fago que se ha insertado 
en un sitio específico de un cromosoma bac- 
teriano. 

profase Primera etapa de la mitosis en la cual la 
cromatina se condensa y se comienza a for- 
mar el huso mitótico, pero el nucléolo y el 
núcleo permanecen intactos, 
progestina Una de la familia de hormonas este- 
roideas, incluyendo a la progesterona, que 
prepara al útero para el embarazo. 
progimnospermas Plantas vasculares sin semilla 
extinctas que pueden ser los ancestros de las 
plantas con semillas. 

prolactina (PRL) Hormona producida y secreta- 
da por la hipófisis anterior con una gran di- 
versidad de efectos en diferentes especies de 
vertebrados. En los mamíferos, estimula el 
crecimiento de las glândulas mamarias y la 
producción de leche por dichas glândulas, 
prometafase Segunda etapa de la mitosis, en la 
cual aparecen cromosomas discretos que 
constituyen cromátidas hermanas idênticas, 
la envoltura nuclear se fragmenta, y los mi- 
crotúbulos dei huso mitótico se unen a los 
cinetocoros de los cromosomas. 
promiscuo Tipo de relación en la cual el apa- 
reamiento se produce sin una fuerte unión 
de las parejas ni duración en el tiempo. 
promotor Secuencia nucleotídica específica dei 
DNA que se une a la RNA polimerasa y le 
indica dónde comenzar a transe ribir el RNA. 
propiedades emergentes Nuevas propiedades 
que emergen con cada paso hacia arriba en 
la jerarquia de la vida, debido a la distribu- 
ción e interacciones de las partes a medida 
que aumenta la complejidad. 
prostaglandina (PG) Uno de los miembros de 
un grupo de ácidos grasos modificados, se- 
cretados virtualmente por todos los tejidos y 


que realizan una amplia variedad de funcio- 
nes como reguladores locales. 

proteasoma o proteosoma Complejo proteico 
gigante que reconoce y destruye proteínas 
marcadas para ser eliminadas por la peque- 
na proteína ubiquitina. 

proteína Polímero biológico tridimensional sin- 
tetizado a partir de un conjunto de 20 mo- 
nómeros diferentes deneminados aminoáci- 
dos. w 

proteína de andamiaje Tipo de proteína de re- 
levo grande a la que están unidas simultá- 
neamente varias otras proteínas de relevo o 
retransmisión para aumentar la eficiência de 
la transduccción de la serial. 

proteína de choque térmico Proteína que con- 
tribuye a proteger otras proteínas durante el 
estrés térmico. Las proteínas de choque tér- 
mico se encuentran en las plantas, animales 
y microorganismos. 

proteína de transporte Proteína transmembrana 
que ayuda a cruzar la membrana a cierta 
sustancia o clase de sustancias estrechamen- 
te relacionadas. 

proteína de unión a cadena simple Durante la 
replicación dei DNA, moléculas que se ali- 
nean a lo largo de las cadenas de DNA no 
apareadas, manteniéndolas separadas mien- 
tras las cadenas de DNA sirven de molde 
para la síntesis de las cadenas complementa- 
rias de DNA. 

proteína G Proteína de unión al GTP que libera 
senales desde un receptor de senales de la 
membrana plasmática, conocido como re- 
ceptor ligado a la proteína G, hacia otras 
proteínas transductoras de senales intracelu- 
lares. Cuando dicho receptor es activado, 
activa a su vez a la proteína G, produciendo 
la unión de la proteína con una molécula de 
GTP en lugar de una de GDP. La hidrólisis 
dei GTP unido para formar GDP inactiva a 
la proteína G. 

proteína integral Tipicamente una proteína 
transmembrana con regiones hidrófobas que 
atraviesan completamente el interior hidró- 
fobo de la membrana. 

proteína periférica Apêndice proteico unido la- 
xamente a la superficie de una membrana 
que no está embebida en la doble capa lipí- 
dica. 

proteína PR Proteína que participa en la res- 
puesta de plantas a los patógenos (PR pro- 
viene dei inglês pathogenesis-related, relativa 
a patogenicidad). 

proteínas de respuesta al estrés Moléculas, que 
incluyen a las proteínas de choque térmico, 
que se producen en las células como res- 
puesta a la exposición de aumentos marca- 
dos de temperatura y otras formas de estrés 
severo, como toxinas, câmbios bruscos de 
pH, e infecciones virales. 

proteincinasa Enzima que transfiere grupos fos- 
fato dei ATP a una proteína. 

proteinfosfatasa Enzima que separa grupos fos- 
lato de las proteínas, que funciona muchas 
veces revirtiendo el efecto de una proteinci- 
nasa. 

proteoglucano Glucoproteína de la matriz ex- 
tracelular de las células animales, rica en hi- 
dratos de carbono. 

proteómica Estúdio sistemático de los conjun- 


tos completos de proteínas (proteomas co- 
dificados por los genomas. 
protista Término informal que se aplica a cual- 
quier eucarionte que no es una planta, un 
animal o un hongo. La mayoría de los pro- 
tistas son unicelulares, aunque algunos son 
multicelulares o forman colonias. 
protobionte Agregado de moléculas producidas 
abióticamente rodeadas por una membrana 
o por una estruetura semejante a una mem- 
brana. 

protón Partícula subatômica con una carga 
eléctrica positiva, que se encuentra en el nú- 
cleo dei átomo. 

protonefridio Sistema excretor, como el sistema 
de bulbo en llama de los gusanos aplanados, 
que consiste en una red de túbulos cerrados 
que tienen aberturas externas denominadas 
nefridiosporos y que carecen de aberturas 
internas. 

protonema Masa de filamentos verdes, ramifica- 
dos, dei grosor de una célula, producidos 
por la germinación de las esporas de un 
musgo. 

protooncogén Gen celular normal que corres- 
ponde a un oncogén; un gen con el poten- 
cial de causar câncer, pero que requiere de 
alguna alteración para transformarse en un 
oncogén. 

protoplasto Contenido de una célula vegetal ex- 
clusiva de la pared celular, 
protozoo Protista que vive primariamente ingi- 
riendo alimentos, modo de nutrición similar 
al de un animal. 

protuberância Porción dei cerebro que partici- 
pa en ciertas funciones automáticas, ho- 
meostáticas, como la regulación de los cen- 
tros respiratórios en el bulbo raquídeo. 
provirus DNA virai que se inserta en un geno- 
ma huésped. 

Proyecto Genoma Humano Esfuerzo internacio- 
nal colaborativo para realizar el mapa gené- 
tico y secuenciar el DNA dei genoma huma- 
no completo. 

pterófita Nombre informal para cualquier 
miembro dei filo Pterophyta. que incluye a 
los helechos, colas de caballo. helechos en 
cepillo ( Psilotum ) y el género Tmesiptcris. 
pterosaurio Reptil con alas que vi\ió en la épo- 
ca de los dinosaurios. 

puente disulfuro Enlace covalente fuerte forma- 
do cuando el azufre de un monómero de 
cisteína se une al azufre de otro monómero 
de cisteína. 

pulgar oponible Distribución de los dedos de 
manera tal que el pulgar puede tocar la su- 
perficie ventral de la punta de los otros cua- 
tro dedos. 

pulmón Superficie respiratória Lnvaginada de 
los vertebrados terrestres, caracoles terres- 
tres, y aranas, que se conecta con la atmos- 
fera mediante tubos delgados, 
pulmones en libro o filotráqueas Órgano de in- 
tercâmbio gaseoso en las aranas, que consis- 
te en placas apiladas localizadas en una câ- 
mara interna. 

pulso Estiramiento rítmico de las artérias causa- 
do por la presión de la sangre forzada a tra- 
vés de las artérias por contracciones de los 
ventrículos durante la sístole, 
punteadura Región más delgada en las paredes 
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de las traqueidas y vasos, donde solo está 
presente la pared primaria, 
punto de control Punto de control crítico en el 
ciclo celular donde las senales de termina- 
ción y continuación pueden regular el ciclo, 
pupila Abertura en el iris, que admite la entra- 
da de luz bacia el interior dei ojo de los ver- 
tebrados. Los músculos dei iris regulan su 
tamano. 

purina Uno de los dos tipos de bases nitrogena- 
das que se encuentran en los nucleótidos. La 
adenina (A) y la guanina (G) son purinas. 
queliceriforme Artrópodo que tiene quelíceros y 
un cuerpo dividido en un cefalotórax y un 
abdômen. Los queliceriformes vivientes in- 
cluyen las ararias de mar, los cangrejos en 
herradura, los escorpiones, las garrapatas y 
las ararias. 

quelícero Uno de los dos apêndices bucales en 
forma de gancho característicos de los queli- 
ceriformes. 

quiasma Región en forma de X, visible micros- 
copicamente, que representa las cromá tidas 
homólogas que ya han intercambiado su 
material genético mediante entrecruzamien- 
to durante la meiosis. 

quiasma óptico Ordenamiento de los tractos 
nerviosos dei ojo de manera tal que las sen- 
saciones visuales dei campo visual izquierdo 
de ambos ojos se transmite al lado derecho 
dei cerebro, y las sensaciones dei campo vi- 
sual derecho de ambos ojos se transmiten al 
lado izquierdo dei cerebro. 
quilífero central o conducto lacteal Minúsculo 
vaso linfático que se extiende dentro dei nú- 
cleo de una vellosidad intestinal y sirve co- 
mo destino de los quilomicrones absorbi- 
dos. 

quilomicrón Uno de los pequenos glóbulos in- 
tracelulares compuesto de grasas que están 
mezcladas con colesterol y recubierto con 
proteínas especiales. 

quimera Organismo con una mezcla de células 
genéticamente diferentes, 
química orgânica Estúdio de los compuestos de 
carbono (compuestos orgânicos), 
quimioautótrofo Organismo que necesita sola- 
mente dióxido de carbono como fuente de 
carbono, pero que ob tiene la energia oxi- 
dando sustancias inorgânicas, 
quimiocina Una de aproximadamente 50 pro- 
teínas diferentes, secretadas por vários tipos 
celulares en la proximidad de un sitio de le- 
sión o infección, que contribuye a la migra- 
ción directa de los leucócitos al sitio lesiona- 
do y produce otros câmbios celulares en la 
inflamación. 

quimioheterótrofo Organismo que debe obtener 
tanto la energia como el carbono consu- 
miendo moléculas orgânicas, 
quimiorreceptor Receptor que transmite infor- 
mación acerca de la concentración total de 
un soluto en una solución o acerca de tipos 
individuales de moléculas, 
quimiosmosis Mecanismo de acoplamiento 
energético que utiliza la energia almacenada 
en forma de un gradiente de iones hidróge- 
no a través de una membrana para impulsar 
el trabajo celular, como la síntesis de ATP. La 
mayor parte de la síntesis de ATP en las cé- 
lulas se produce por quimiosmosis. 


quimo Mezcla dei alimento recién tragado y el 
jugo gástrico. 

quitina Polisacárido estructural de un aminoa- 
zúcar que se encuentra en muchos hongos y 
en el exoesqueleto de todos los artrópodos. 
quitridio Miembro dei filo áe hongos Chytri- 
diomycota; en su maydfra son hongos acuá- 
ticos con zoosporos flagelados que probable- 
mente representan el linaje de hongos más 
primitivo. 

radiación Emisión de ondas electromagnéticas 
por todos los objetos con mayor temperatu- 
ra que el cero absoluto. 

radiación adaptativa Emergência de numerosas 
especies a partir de un ancestro común in- 
troducido en un ambiente que presenta una 
diversidad de nuevas oportunidades y pro- 
blemas. 

radícula Raiz embrionária de una planta, 
radiolario Protista, habitualmente marino, con 
una concha por lo general hecha de sílice y 
seudópodos que irradian desde el cuerpo 
central. 

rádula Órgano rugoso en forma de correa que 
utilizan muchos moluscos cuando se ali- 
mentam 

raiz Órgano en las plantas vasculares que sujeta 
la planta y posibilita la absorción de agua y 
nutrientes dei suelo. 

raiz lateral Raiz que se origina de la capa más 
externa dei periciclo de una raiz establecida. 
rango de huésped Rango limitado de células 
huésped que cada tipo de virus puede infec- 
tar y parasitar. 

rasgo Cualquier variación detectable de un ca- 
rácter genético. 

Ratite o ave no voladora Miembro dei grupo de 
aves sin alas. 

razonamiento deductivo Tipo de lógica por la 
cual los resultados específicos se predicen a 
partir de una premisa general, 
razonamiento inductivo Tipo de lógica en el 
cual las generalizaciones están basadas en 
un gran número de observaciones específi- 
cas. 

reabsorción selectiva Captación selectiva de so- 
lutos de un filtrado de la sangre, líquido ce- 
lómico, o hemolinfa, en los órganos excreto- 
res de los animales. 

reacción acrosómica Descarga dei acrosoma que . 
sucede cuando el espermatozóide se aproxi- 
ma al óvulo. 

reacción cortical Exocitosis de enzimas a partir 
de los grânulos dei citoplasma dei óvulo du- 
rante la fecundación. 

reacción de condensación Reacción en la cual 
dos moléculas se unen en forma covalente 
una con la otra mediante la pérdida de una 
pequena molécula, generalmente agua; tam- 
bién llamada reacción de deshidratación. 
reacción de deshidratación Reacción química 
en la cual dos moléculas se unen en forma 
covalente una con la otra, con la ehminación 
de una molécula de agua. 
reacción en cadena de la polimerasa (PCR) Téc- 
nica de amplificación dei DNA in vitro incu- 
bándolo con cebadores especiales, moléculas 
de DNA polimerasa, y nucleótidos. 
reacción endergónica Reacción química no es- 
pontânea, en la que la energia libre es absor- 
bida desde los alrededores. 


reacción exergónica Reacción química espontâ- 
nea, en la cual hay una liberación neta de 
energia libre. 

reacción injerto contra huésped Ataque contra 
las células dei cuerpo de un paciente por los 
linfocitos que ha recibido en un trasplante 
de médula ósea. 

reacción química Proceso que conduce a câm- 
bios químicos en la matéria; implica la for- 
mación y/o destrucción de enlaces químicos, 
reacción redox Reacción química que implica la 
transferencia de uno o más electrones de un 
reactivo a otro; también denominada reac- 
ción de oxidorreducción. 
reacciones de la fase luminosa Etapas de la fo- 
tosíntesis que se producen en las membra- 
nas tilacoidales dei cloroplasto y que trans- 
forman la energia de la luz solar en energia 
química dei ATP y NADPH, produciendo 
oxigeno durante el proceso. 
reactivo Material inicial en una reacción 
química. 

reborde ectodérmico apical Región organizado- 
ra dei esbozo de las extremidades que con- 
siste en un área engrosada de ectodermo dei 
esbozo de la yema de las extremidades, 
recambio Mezcla de las aguas como resultado 
de câmbios en el perfil de temperatura dei 
agua en un lago. 

recepción sensitiva Detección de la energia de 
un estímulo por las células sensitivas, 
recepción En comunicación celular, detección 
por parte de la célula diana (mediante la 
unión a una proteína receptora) de una mo- 
lécula serial que proviene dei exterior de la 
célula. 

receptáculo Base de una flor; parte dei tallo que 
es el sitio de adherencia de los órganos flo- 
rales. 

receptor de antígeno Término general para una 
proteína de superfície localizada en las célu- 
las B y células T, que se une a los antígenos 
iniciando las respuestas inmunitarias adqui- 
ridas. Los receptores antigénicos localizados 
en las células B se denominan receptores de 
células B (o inmunoglobulinas de membra- 
na), y los receptores de las células T se de- 
nominan receptores de células T. 
receptor de célula T Receptor antigénico en las 
células T; mólecula unida a la membrana 
que consta de una cadena a y una cadena b 
unidas por un puente disulfuro, y que con- 
tiene un sitio de unión con al antígeno. 
receptor de células B Receptor antigénico en las 
células B: molécula unida a la membrana 
con forma de Y que está formada por dos 
cadenas pesadas idênticas y dos cadenas li- 
vianas idênticas unidas mediante puentes 
disulfuro y que contiene dos sitios de unión 
con el antígeno; también denominada inmu- 
noglobulina de membrana o anticuerpo de 
membrana. 

receptor dei dolor Clase de propioceptor que 
detecta el dolor; también se lo denomina 
nociceptor. 

receptor electromagnético Receptor de energia 
electromagnética, como la luz visible, la 
electricidad y el magnetismo, 
receptor gustativo Receptor dei gusto. 
receptor ligado a la proteína G Proteína recep- 
tora de senales en la membrana plasmática 




que responde a la unión de la molécula se- 
rial activando a la proteína G. 
receptor olfatorio Receptor de los olores, 
receptor sensitivo Sistema celular que colecta la 
información acerca dei mundo físico situado 
afuera dei cuerpo y dentro dei organismo, 
receptor tirosincinasa Proteína receptora en la 
membrana plasmática que responde a la 
unión de una molécula serial catalizando la 
transferencia de grupos fosfato desde el ATP 
a las tirosinas en la cara citoplasmática dei 
receptor. Las tirosinas fosforiladas activan 
otras proteínas transductoras de senales 
dentro de la célula. 

reclutamiento Proceso que consiste en incre- 
mentar progresivamente la tensión de un 
músculo activando más y más de las neuro- 
nas motoras que controlan al músculo, 
recombinación genética Término general para 
la producción de descendencia que combina 
rasgos de los dos progenitores, 
recombinante Descendencia cuyo fenotipo di- 
fiere de los feno tipos de los padres; también 
denominado tipo recombinante. 
reconocimiento “gen por gen” Forma amplia- 
mente diseminada de resistência vegetal a 
las enfermedades, que implica el reconoci- 
miento de las moléculas derivadas de los 
agentes patógenos por los productos protei- 
cos de genes de resistência a las enfermeda- 
des de las plantas específicos, 
recto Porción terminal dei intestino grueso 
donde se almacenan las heces hasta que son 
eliminadas. 

red alimentaria Relaciones de alimentación ela- 
boradas, interconectadas, en un ecosistema. 
red nerviosa Sistema de neuronas en red, carac- 
terístico de animales con simetria radial, co- 
mo la hidra. 

reducción Adición de electrones a una sustân- 
cia que participa en una reacción redox. 
reduccionismo Reducción de sistemas comple- 
jos a componentes más simples que son más 
fáciles de estudiar. 

reflejo Reacción automática ante un estímulo, 
mediada por la médula espinal o el cerebro 
inferior. 

regeneración Nuevo crecimiento de partes dei 
cuerpo a partir de fragmentos de un orga- 
nismo. 

región dei nucleoide Región en una célula pro- 
carionte constituida por una masa concen- 
trada de DNA. 

registro fósil Crónica de la evolución durante 
millones de anos de tiempo geológico regis- 
trada en el orden en que los fósiles aparecen 
en los estratos de las rocas, 
registro geológico División de la historia de la 
Tierra en períodos de tiempo, agrupados en 
tres eras: Arqueozoica, Proterozoica y Fane- 
rozoica, subdividas a su vez en épocas, 
regia de Hamilton Principio que establece que 
para que la selección natural favorezca un 
acto altruista, el beneficio para el receptor, 
multiplicado por el coeficiente de parentes- 
co, debe exceder el costo dei acto altruista. 
regulación alostérica Unión de una molécula a 
una proteína que afecta la función de la pro- 
teína en un sitio diferente, 
regulador Caracterización de un animal con 
respecto a variables ambientales. Un regula- 


dor utiliza mecanismos de homeostasis para 
moderar los câmbios internos en presencia 
de fluctuaciones externas, 
regulador local Mensajero químico que influye 
a las células de las proximidades, 
reino Categoria taxonómica, la segunda más 
amplia luego dei dominio. 
reloj biológico Cronómetro interno que contro- 
la los ritmos biológicos de un organismo. El 
reloj biológico marca sus. tiempos con o sin 
las senales o avisos dei rúedio ambiente, pe- 
ro muchas veces necesita las senales am- 
bientales para permanecer sintonizado a un 
período apropiado. Véase también ritmo cir- 
cadiano. 

reloj molecular Método evolutivo de control 
temporal basado en la observación de que 
por lo menos ciertas regiones de los geno- 
mas evolucionan a velocidad constante, 
reparación de errores de apareamiento Proceso 
celular que utiliza enzimas especiales para 
reparar nucleótidos incorrectamente aparea- 
dos. 

reparación por escisión de nucleótido Proceso 
de remover y luego reemplazar correctamen- 
te un segmento danado de DNA utilizando 
la cadena no danada como guia. 
represor Proteína que suprime la transcripción 
de un gen. 

reproducción asexual Tipo de reproducción en 
la que participa solamente un progenitor, 
que produce una descendencia idêntica ge- 
néticamente por gemación o por división de 
una única célula o de la totalidad dei orga- 
nismo en dos o más partes, 
reproducción en big-bang Ciclo de vida en la 
que los adultos tienen solamente una única 
oportunidad reproductiva para producir una 
gran cantidad de descendientes, como por 
ejemplo la historia de vida dei salmón dei Pa- 
cífico; también conocida como semelparidad. 
reproducción repetida Historia de vida en la 
que los adultos producen numerosa descen- 
dencia durante vários anos; también conoci- 
da como iteroparidad. 

reproducción sexual Tipo de reproducción en 
el cual dos progenitores originan una des- 
cendencia que tiene una única combinación 
de genes heredados de los gametos de los 
dos progenitores. 

reproducción vegetativa Clonación de plantas 
por médios asexuales. 

reptil Miembro dei ciado de los amniotas que 
incluye al tuátara, lagartos, serpientes, tortu- 
gas, cocodrilos y aves. 

repuesta iirmunitaria primaria Respuesta inmu- 
nitaria inicial adquirida ante un antígeno, 
que aparece luego de una demora de aproxi- 
madamente 10 a 17 dias. 
reserva biológica Una región extensa de tierra 
que incluye una o más áreas no alteradas 
por el ser humano rodeadas por tierras que 
han sido modificadas por la actividad huma- 
na y que se utilizan para la explotación eco- 
nómica. 

resistência periférica Impedancia dei flujo san- 
guíneo en las arteriolas. 

resistência sistémica adquirida (RSA) Respuesta 
defensiva en las plantas infectadas que con- 
tribuye a proteger los tejidos sanos de la in- 
vasión patógena. 


respiración Proceso que consiste en la inhala- 
ción y exhalación alternada de aire para 
ventilar los pulmones. 

respiración anaeróbica Utilización de moléculas 
inorgânicas distintas al oxigeno para aceptar 
electrones en el extremo “cuesta abajo” de 
las cadenas de transporte de electrones. 
respiración celular La más eficiente y prevalente 
vía catabólica para la producción de ATP, en 
la que el oxigeno es consumido como un 
reactivo junto con el combustible orgânico, 
respiración con presión negativa Sistema de 
respiración en el que el aire es empujado 
dentro de los pulmones. 
respiración con presión positiva Sistema de res- 
piración en el cual el aire es forzado hacia 
dentro de los pulmones. 
respiradero hidrotermal de la profundidad dei 


mar Ambiente oscuro, caliente, deficiente de 
oxigeno, asociado con la actividad volcánica. 
Los productores de alimentos son procarion- 
tes quimioautótrofos. 

respuesta En comunicación celular, el cambio 
de una actividad celular específica que se 
produce por una senal transducida dei exte- 
rior de la célula. * 

respuesta hipersensible (RH) Respuesta defensi- 
va localizada de una planta ante un agente 
patógeno. 

respuesta inflamatória Defensa inmunitaria 
innata localizada desencadenada por una 
lesión física o infección de un tejido en 
la cual las modificaciones en los pequenos 
vasos sanguíneos de los alrededores 
facilitan la infiltración de glóbulos blancos, 
proteínas antimicrobianas, y elementos de la 
coagulación que contribuyen a la reparación 
dei tejido y a la destrucción de los agentes 
patógenos invasores; puede también impli- 
car efectos sistémicos como fiebre y 
producción aumentada de glóbulos 
blancos. 

respuesta iirmunitaria humoral Rama de la in- 
munidad adquirida que implica la activación 
de los linfocitos B y que conduce a la pro- 
ducción de anticuerpos, que defienden al 
organismo contra las bactérias y los vírus en 
los líquidos corporales. 

respuesta inmunitaria mediada por células Ra- 


i 


ma de la inmunidad adquirida que involu- 
cra la activación de las células T citotóxicas, 

* que defienden al organismo de las células 

* infectadas, células cancerosas y células tras- 
plantadas. 

respuesta inmunitaria secundaria Respuesta in- 
munitaria adquirida que se produce en la 
segunda o subsiguientes exposiciones a un 
antígeno particular. La respuesta inmunitaria 
secundaria es más rápida, de mayor magni- 
tud, y de duración más larga que la respues- 
ta inmunitaria primaria. 

respuesta triple Maniobra de crecimiento de 
una planta en respuesta al estrés mecânico, 
que implica un enlentecimiento de la elon- 
gación dei tallo, un engrosamiento dei tallo, 
y una curvatura que causa que el tallo co- 
mience a crecer horizontalmente. 

retículo endoplasmático (RE) Extensa red de 
membranas de las células eucariontes, que 
se continúa con la membrana nuclear exter- 
na, compuesta de regiones recubiertas con 
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ribosomas (RE rugoso) y regiones libres de 
ribosomas (RE liso). 

retículo endoplasmático (RE) liso Porción dei 
retículo endoplasmático libre de ribosomas. 
retículo endoplasmático (RE) rugoso Aquella 
porción dei retículo endoplasmático recu- 
bierta por ribosomas. 

retículo sarcoplasmático (RS) Retículo endo- 
plasmático especializado que regula la con- 
centración de cálcio en el citosol. 
retina Capa más interna dei ojo de los vertebra- 
dos, que contiene células fotorreceptoras 
(bastones y conos) y neuronas; transmite 
imágenes formadas por el lente al cerebro a 
través dei nervio óptico, 
retinal Pigmento que absorbe la luz en los bas- 
tones y conos dei ojo de los vertebrados, 
retroalimentación negativa Mecanismo primário 
de homeostasis, donde un cambio en una 
variable fisiológica que está siendo monito- 
reada, desencadena una respuesta que se 
opone a la íluctuación inicial, 
retroalimentación positiva Mecanismo de con- 
trol fisiológico en el cual un cambio en algu- 
na variable desencadena mecanismos que 
amplifican dicho cambio, 
retrotransposón Elemento transponible que se 
mueve por el genoma mediante un RNA in- 
termediário, un transcripto dei retrotranspo- 
són dei DNA. 

retrovirus Virus con RNA que se reproduce 
transcribiendo su RNA en DNA y luego in- 
sertando el DNA en un cromosoma celular; 
importante clase de virus causantes de cân- 
cer. 

ribosa Azúcar componente dei RNA. 
ribosoma Orgánulo celular construido en el nu- 
cléolo y que funciona como sitio de la sínte- 
sis proteica en el citoplasma; consiste en rR- 
NA y moléculas proteicas, que forman hasta 
dos subunidades. 

ribozima Enzima similar a una molécula de 
RNA que cataliza reacciones durante el corte 
y empalme dei RNA. 
rio Caudal de agua que fluye. 
riqueza de especies Número de especies en una 
comunidad biológica. 

ritmo circadiano Ciclo fisiológico de aproxima- 
damente 24 horas que está presente en to- 
dos los organismos eucariontes y que persis- 
te aún en ausência de senales externas, 
rizoide Célula única larga y tubular, o filamento 
de células, que anela las biiofitas al suelo. 
Los rizoides no están compuestos por teji- 
dos, careceu de células conductoras especia- 
lizadas, y no desempenan un papel impor- 
tante en la absorción de agua y minerales. 
RNA de transferencia (tRNA) Molécula de RNA 
que funciona como un intérprete entre el 
ácido nucleico y el lenguaje de las proteínas 
transportando aminoácidos específicos y re- 
conociendo los codones apropiados en el 
mRNA. 

RNA mensajero (mRNA) Tipo de RNA, sinteti- 
zado a partir dei DNA, que se une a los ri- 
bosomas en el citoplasma y especifica la es- 
truetura primaria de una proteína. 

RNA polimerasa Enzima que une los ribonu- 
cleótidos de la cadena en crecimiento du- 
rante la transcripción. 

RNA ribosómico (rRNA) Tipo de RNA de ma- 


yor abundancia, que junto con las proteínas 
fonna la estruetura de los ribosomas. Los ri- 
bosomas coordinan el acoplamiento secuen- 
cial de las moléculas de tRNA con los codo- 
nes dei mRNA. 

roca sedimentaria Roca formada de arena y ba- 
rro que se ha depositado antiguamente en 
capas en el fondo de lo^ miares, lagos y pân- 
tanos. Las rocas sedimántarias generalmente 
son ricas en fósiles. 

rodopsina Pigmento visual que consta de reti- 
nal y opsina. Cuando la rodopsina absorbe 
la luz, el retinal cambia de forma y se diso- 
cia de la opsina, luego de lo cual se transfor- 
ma nuevamente en su forma original. 

roseta dei complejo celulosa sintetasa o com- 
plejo celulosa-sintasa Ordenamiento en for- 
ma de roseta de las proteínas que sintetizan 
las micro fibrillas de celulosa de las paredes 
celulares de las caroficeas y plantas terres- 
tres. 

rotación de la cosecha Alternância de cultivos 
no leguminosos un ano y leguminosos el si- 
guiente ano, para restaurar la concentración 
dei nitrógeno fijado en el suelo. 

rubisco Ribulosa carboxilasa, la enzima que ca- 
taliza el primer paso dei ciclo de Calvin (la 
adiciõn de C0 2 al RuBP, o ribulosa bifosfa- 
to). 

rumiante Un animal, como la vaca o la oveja, 
con un estômago elaborado, multicomparti- 
mental, especializado para una dieta herbí- 
vora. 

sabana Bioma de pradera tropical con árboles 
individuales dispersos, grandes herbívoros, 
y tres estaciones diferentes basadas princi- 
palmente en las lluvias, mantenidas por oca- 
sionales incêndios y sequías. 

saco embrionário Gametofito temenino de las 
angiospermas, formado por el crecimiento y 
división dei megasporo en una estruetura 
multicelular de ocho núcleos haploides. 

saco vitelino Una de las cuatro membranas ex- 
traembrionarias que sostienen el desarrollo 
embrionário; el primer sitio de las células 
sanguíneas y de la función dei sistema circu- 
latório. 

sáculo Câmara en el vestíbulo por detrás de la 



equilíbrio. 

sal Compuesto resultante de la formación de un 
enlace iónico; también llamado compuesto 
iónico. 

sangre Un tipo de tejido conectivo con una ma- 
triz líquida denominada plasma en la que 
están suspendidas las células de la sangre. 

sarcómero Unidad repetida fundamental dei 
músculo estriado, delimitada por las líneas 
Z. 

secreción (1) Descarga de moléculas sintetiza- 
das por una célula. (2) Descarga de resíduos 
de los líquidos corporales en el filtrado. 

secuencia de inserción Ea clase más simple de 
elemento transponible, que consiste en repe- 
ticiones invertidas de DNA que flanquean el 
gen de la transposasa, la enzima que cataliza 
la transposición. 

sedimentívoros Organismo que vive en, o so- 
bre, su fuente de alimento, alimentándose 
de ella a medida que se desplaza. 

segmentación Proceso de la citocinesis en las 


células animales, caracterizado por un pin- 
zamiento de la membrana plasmática. Ade- 
más, la sucesión de di visiones celulares rápi- 
das características dei crecimiento durante el 
desarrollo embrionário temprano que con- 
vierten al cigoto en una bola de células. 

segmentación determinada Tipo de desarrollo 
embrionário en los protostomas que deter- 
mina en forma muy temprana y rígida el 
destino dei desarrollo de cada célula em- 
brionária. 

segmentación espiral Tipo de desarrollo em- 
brionário en los protostomas, en el cual los 
planos de la división celular que transforma 
el cigoto en un bola de células se producen 
oblicuamente al eje polar, resultando en cé- 
lulas de cada hilera situadas en las ranuras 
que quedan entre las células de las hileras 
adyacentes. 

segmentación holoblástica Tipo de segmenta- 
ción en la cual hay una completa división 
dei huevo, como en los huevos que tienen 
poco vitelo (erizo de mar) o una cantidad 
moderada de vitelo (sapo). 

segmentación indeterminada Tipo de desarrollo 
embrionário en los deuterostomas, en el cual 
cada célula producida por las divisiones de la 
segmentación inicial retiene la capacidad de 
desarrollarse en un embrión completo. 

segmentación meroblástica Tipo de segmenta- 
ción en el cual hay una división incompleta 
dei huevo rico en vitelo, característico dei 
desarrollo de las aves. 

segmentación radial Tipo de desarrollo embrio- 
nário en los deuterostomas en el cual los 
planos de la división celular que transfor- 
man al cigoto en una bola de células son pa- 
ralelos o perpendiculares al eje polar, ali- 
neando de esa manera hileras de células una 
encima de la otra. 

segunda ley de la termodinâmica Principio por 
el cual toda transferencia o transformación 
de energia aumenta la entropia dei universo. 
Las formas ordenadas de energia son en par- 
te transformadas en calor, y en reacciones 
espontâneas, la energia libre dei sistema dis- 
minuye de esta manera. 

segundo mensajero Ion o molécula pequena, no 
proteica, hidrosoluble, como el ion cálcio o 
el AMP cíclico, que entrega una serial al in- 
terior de la célula como respuesta a una se- 
rial recibida por una proteína receptora de 
senales. 

selección artificial Cria selectiva de plantas y 
animales domesticados para favorecer la 
ocurrencia de rasgos deseables. 

selección clonal Proceso por el cual un antígeno 
se une selectivamente y activa solamente 
aquellos linfocitos que poseen receptores es- 
pecíficos para ese antígeno. Los linfocitos se- 
leccionados proliferan y se diferenciam un 
clon de células efectoras y en un clon de cé- 
lulas de memória específico para el antígeno 
estimulante. La selección clonal es la res- 
ponsable de la especificidad y de la memória 
de las respuestas inmunitarias adquiridas. 

selección de especies Teoria que sostiene que 
las especies que viven más tiempo y que ge- 
neran el mayor número de especies determi- 
nan la dúección de las principales tendên- 
cias evolutivas. 




selección dependiente de la frecuencia Dismi- 
nución dei êxito reproductivo de un morfo 
que resulta dei hecho de que el íenotipo de 
dicho morfo se vuelva demasiado común en 
una población; una causa de polimorfismo 
equilibrado en las poblaciones. 

selección direccional Selección natural que fa- 
vorece a los indivíduos en un extremo dei 
rango feno típico. 

selección disruptiva Selección natural que favo- 
rece a los individuos en ambos extremos dei 
rango fenotípico, sobre aquellos individuos 
con fenotipos intermédios. 

selección equilibrada Selección natural que 
mantiene frecuencias estables de dos o más 
formas fenotípicas en una población (poli- 
morfismo equilibrado). 

selección estabilizante Selección natural que fa- 
vorece las variantes intermedias actuando 
contrai los fenotipos extremos. 

selección intersexual Selección en la cual los 
individuos de un sexo (generalmente hem- 
bras) son exigentes en la selección de sus 
parejas a partir de individuos dei otro se- 
xo; también se la denomina elección de 
pareja. 

selección intrasexual Competência directa entre 
los individuos de un sexo (generalmente los 
machos en los vertebrados) para elegir la pa- 
reja dei sexo opuesto. 

selección K Concepto de que en ciertas pobla- 
ciones (K seleccionadas), la historia de vida 
se centra en producir relativamente poca 
descendencia que tiene una buena oportuni- 
dad de supervivencia. 

selección natural Êxito diferencial en la repro- 
ducción de diferentes fenotipos que resulta 
de la interacción de los organismos con su 
medio ambiente. La evolución se produce 
cuando la selección natural ocasiona câm- 
bios en la frecuencia relativa de alelos en el 
acervo génico. 

selección por parentesco Fenómeno de aptitud 
inclusiva, utilizado para explicar el compor- 
tamiento altruista entre individuos emparen- 
tados. 

selección r Concepto de que en ciertas pobla- 
ciones (r seleccionadas), una tasa reproduc- 
Liva alta es el principal determinante de la 
historia de vida. 

selección sexual Selección natural para el êxito 
dei apareamiento. 

selva tropical Bioma terrestre caracterizado por 
altos niveles de precipitaciones y temperatu- 
ras cálidas todo el ano. 

semelparidad Historia de vida en la que los 
adultos tienen solamente una única oportu- 
nidad reproductiva que produce una nume- 
rosa descendencia, como por ejemplo la his- 
toria de vida dei salmón dei Pacífico; tam- 
bién conocida como reproducción en big- 
bang. 

semen Líquido que es eyaculado por el macho 
durante el orgasmo, que contiene esperma- 
tozóides y secreciones de diferente glândulas 
dei tracto reproductivo masculino. 

semilla Adaptación de las plantas terrestres que 
consiste en un embrión empaquetado junto 
con un depósito de alimentos dentro de una 
cubierta resistente. 

seno Cualquiera de los espacios que rodean los 


órganos dei cuerpo en animales con siste- 
mas circulatórios abiertos. 
sensación Impulso enviado al cerebro a partir 
de receptores activados y neuronas sensoria- 
les. 

senal Comportamiento que ocasiona un cambio 
en la conducta de otro animal, 
sépalo Hoja modificada de las angiospermas 
que encierra y protege el bvote de la flor an- 
tes de que se abra. 

serotonina Amina biógena sintetizada a partir 
dei aminoácido triptófano. 
servicios dei ecosistema Funciones realizadas 
por ecosistemas naturales que benefician di- 
recta o indirectamente a los seres humanos, 
seta Tallo alargado dei esporofito de una briofi- 
ta, como por ejemplo un moho. 
seudocelomado Animal cuya cavidad corporal 
no está totalmente revestida por mesoder- 
mo. 

seudogén Segmento dei DNA muy similar a un 
gen verdadero, pero dei cual no se obtiene 
un producto funcional; un gen que ha sido 
inactivado en una especie particular a causa 
de una mutación. 

seudópodo Extensión celular de las células 
ameboides utilizada para el movimiento y la 
alimentación. 

shock anafiláctico Respuesta alérgica aguda de 
todo el cuerpo, que pone en riesgo la vida. 
SIDA (síndrome de inmunodeficiencia adquiri- 
da) Nombre de las etapas tardias de la infec- 
ción por HIV que están definidas por una 
reducción específica de los linfocitos T y la 
aparición de infecciones secundarias caracte- 
rísticas. 

simbionte Participante más pequeno en una re- 
lación simbiótica, que vive en o sobre el 
huésped. 

simbiosis Relación ecológica entre organismos 
de dos especies diferentes que viven juntos 
en contacto directo. 

simetria bilateral Caracterización de una forma 
corporal con un plano central longitudinal 
que divide al cuerpo en dos mitades iguales 
pero opuestas. 

simetria radial Caracterización de un cuerpo 
con forma de torta o tonel, con varias partes 
iguales que irradian hacia afuera como los 
rayos de una rueda; presente en los cnida- 
rios y los equinodermos; también puede re- 
ferirse a la estructura de una flor. 
simplasto En las plantas, la continuidad dei ci- 
toplasma conectada por los plasmodesmos 
entre las células. 

sinápsido Miembro de un ciado amniota carac- 
terizado por un único orifício en cada lado 
dei cráneo, incluyendo a los mamíferos, 
sinapsis (1) Apareamiento de los cromosomas 
replicados durante la profase l o la meiosis. 
(2) Sitio donde una neurona se comunica 
con otra neurona en una vía nerviosa; una 
hendidura estrecha entre el terminal sinápti- 
co de un axón y la porción receptora de la 
senal (dendrita o cuerpo celular) de otra 
neurona o célula efectora. Las moléculas 
neurotransmisoras liberadas por las termina- 
les sinápticas difunden a través de la sinap- 
sis, entregando mensajes a la dendrita o al 
efector. 

síndrome de Down Enfennedad genética huma- 


na causada por la presencia de un cromoso- 
ma 21 adicional; se caracteriza por retardo 
mental y defectos cardíacos y respiratórios, 
síntesis moderna Teoria totalizadora de la evo- 
lución que enfatiza a las poblaciones como 
unidades de la evolución y que integra ideas 
de muchos campos o disciplinas, como la 
genética, la estadística, la paleontologia, la 
taxonomía y la biogeografía. 
sistema Organización de mayor complejidad 
formada por la combinación de componen- 
tes. 

sistema cardiovascular Sistema circulatório ce- 
rrado con un corazón y una red ramificada 
de artérias, capilares y venas. El sistema es 
característico de los vertebrados, 
sistema circulatório abierto Sistema circulatório 
en el cual el líquido denominado hemolinfa 
bana los tejidos y los órganos directamente y 
no hay distinción enLre el líquido circulante 
y el líquido intersticial. 

sistema circulatório cerrado Sistema circulatório 
en el que la sangre está confinada a los va- 
sos y se mantiene separada dei líquido in- 
tersticial. 

sistema de brotes Porción aérea dei cuerpo de 
una planta, que consta de tallos, hojas y (en 
las angiospermas) flores, 
sistema de control dei ciclo celular Conjunto de 
moléculas que actúan ciclicamente en la cé- 
lula para desencadenar y coordinar los even- 
tos clave dei ciclo celular, 
sistema de endomembranas Conjunto de mem- 
branas dentro y alrededor de una célula eu- 
carionte, relacionadas a través de un contac- 
to físico directo o por la transferencia de ve- 
sículas membranosas. 

sistema de línea lateral Sistema mecanorrecep- 
tor que consiste de una serie de poros y uni- 
dades receptoras (neuromastos) a lo largo de 
los lados dei cuerpo de los peces y anfíbios 
acuáticos, que detecta los movimientos clel 
agua provocados por el mismo animal y por 
otros objetos que se mueven. 
sistema de órganos Grupo de órganos que tra- 
bajan conjuntamente realizando funciones 
vitales para el cuerpo. 

sistema de raíces fibrosas Sistema de raíces co- 
mún en las monocotiledóneas que consiste 
” * en una trama de raíces delgadas que se dise- 

* minan hacia afuera por debajo de la superfí- 
cie dei suelo. 

* 

sistema de raiz pivotante Sistema de raiz co- 
mún a las eudicotiledóneas, que consiste en 
una raiz larga y vertical (la raiz principal) 
que produce muchas raíces laterales, o ra- 
mas, más pequenas. 

sistema de tejido dérmico Cubierta externa pro- 
tectora de las plantas. 

sistema de tejido fundamental Tejidos vegetales 
que no son ni vasculares ni dérmicos, y sa- 
tisfacen una variedad de funciones, como el 
almacenamiento, la fotosíntesis y el soporte. 
sistema de tejido vascular Sistema formado por 
el xilema y el floema de una planta vascular, 
que sirve como sistema de transporte para el 
agua y los nutrientes, respectivamente, 
sistema de tejidos Uno o más tejidos organiza- 
dos en una unidad funcional que conectan 
los órganos de una planta, 
sistema de tres domínios Sistema de clasifica- 
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ción taxonómica, basado en los tres 
“super-reinos”: Bactéria, Archaea y Eukarya. 

sistema dei complemento Grupo de aproxima- 
damente 30 proteínas sanguíneas que pue- 
den amplificar la respuesta inflamatória, fa- 
cilitar la fagocitosis, o directamente lisar 
agentes patógenos. El sistema dei comple- 
mento se activa en forma de una cascada 
iniciada por antígenos de superficie sobre 
microorganismos o por complejos antígeno- 
anticuerpo. 

sistema endocrino Sistema interno de comuni- 
cación química en el que participan hormo- 
nas, glândulas sin conductos que secretan 
hormonas, y los receptores moleculares so- 
bre o dentro de las células diana que res- 
ponden a las hormonas; funciona en con- 
junto con el sistema nervioso para la efectiva 
regulación interna y el mantenimiento de la 
homeostasis. 

sistema límbico Grupo de núcleos (acúmulos 
de cuerpos de células nerviosas) en la parte 
inferior dei cerebro anterior de los mamífe- 
ros que interactúa con la corteza cerebral en 
la determinación de las emociones; incluye 
al hipocampo y la amígdala. 

sistema linfático Sistema de vasos y gânglios 
linfáticos, separados dei sistema circulatório, 
que lleva de retorno a la sangre líquidos, 
proteínas y células. 

sistema multiplicador de contracorriente Siste- 
ma contracorriente por el cual se gasta ener- 
gia en transporte activo para facilitar el in- 
tercâmbio de materiales y crear gradientes 
de concentraciones. Por ejemplo, el asa de 
Henle transporta activamente NaCl desde el 
filtrado hacia la parte superior dei segmento 
ascendente dei asa, haciendo más efectiva la 
función dei rinón de concentrar la orina. 

sistema nervioso autónomo Subdivisión dei sis- 
tema nervioso motor de los vertebrados que 
regula el medio interno; está constituido por 
las divisiones simpática, parasimpática y en- 
térica. 

sistema nervioso central (SNC) En los animales 
vertebrados, el cerebro y la médula espinal. 

sistema nervioso periférico (SNP) Neuronas 
motoras y sensitivas que se conectan con el 
sistema nervioso central. 

sistema nervioso somático Rama de la división 
motora dei sistema nervioso periférico de 
los vertebrados compuesta por neuronas 
motoras que llevan senales a los músculos 
esqueléticos en respuesta a estímulos exter- 
nos. 

sistema radical Totalidad de las raíces de una 
planta que la fijan al suelo, absorben y 
transportan agua y minerales, y almacenan 
alimentos. 

sistema renina-angiotensina-aldosterona (SRAA) 

Parte de un complejo circuito de retroali- 
mentación que contribuye a regular la pre- 
sión arterial y el volumen sanguíneo. 

sistema tegumentario Cubierta externa dei 
cuerpo de un mamífero, incluyendo la piei, 
el pelo y las unas. 

sistema traqueal Sistema de intercâmbio de ga- 
ses mediante tubos ramificados, revestidos 
de quitina, que infiltran el cuerpo y trans- 
portan el oxigeno directamente a las células 
en los insectos. 


sistema vascular de agua Red de canales hidráu- 
licos único en los equinodermos que se ra- 
mifica en extensiones denominadas piés am- 
bulacrales, con funciones en la locomoción, 
alimentación e intercâmbio gaseoso. 
sistemática molecular Comparación de los áci- 
dos nucleicos u otras moléculas en diferen- 
tes especies para inferir un parentesco, 
sistemática Estúdio analíti; ò de la diversidad y 
relaciones entre los organismos, actuales y 
extinguidos. 

sístole Etapa dei ciclo cardíaco en la cual el 
músculo cardíaco se contrae y las câmaras 
bombean sangre. 

sitio A Uno de los tres sítios de unión de un ri- 
bosoma con el tRNA durante la traducción. 

El sitio A fija al tRNA que transporta el pró- 
ximo aminoácido que va a ser anadido a la 
cadena polipeptídica. (A proviene de ami- 
noacil t-RNA.) 

sitio activo Porción específica de una’ enzima 
que se une al sustrato mediante enlaces quí- 
micos débiles. 

sitio de restricción Secuencia específica en una 
cadena de DNA que es reconocida como un 
“sitio de corte” por una enzima de restric- 
ción. 

sitio E Uno de los tres sitios de unión dei ribo- 
soma para el tRNA durante la traducción. El 
sitio E es el lugar donde los tRNA descarga- 
dos abandonan el ribosoma (E proviene dei 
inglês exit, o sea, salida). 
sitio P Uno de los tres sitios de unión dei ribo- 
soma para el tRNA durante la traducción. El 
sitio P mantiene unido el tRNA a la molécu- 
la polipéptica en crecimiento. (P proviente 
dei inglês peptidyl tRNA). 
sobrealimentación Dieta que es cronicamente 
excesiva en calorias. 

sobreexplotación Producción por parte dei ser 
humano de plantas o animales salvajes a ta- 
sas que exceden la capacidad de las pobla- 
ciones de estas especies a reponerse. 
sociobiología Estúdio dei comportamiento so- 
cial basado en la teoria evolutiva, 
solución Líquido que es una mezcla homogé- 
nea de dos o más sustancias. 
solución acuosa Solución en la que el agua es el 
solvente. 

soluto Sustancia que está disuelta en una solu- ^ a 
ción. ^ 

solvente Agente disoivente de una solución. El 
agua es el solvente más versátil conocido. 
somitas Bloques apareados de mesodermo in- 
mediatamente laterales a la notocorda de un 
embrión vertebrado. 

sonda de ácido nucleico En la tecnologia dei 
DNA, una molécula de ácido nucleico mo- 
nocatenario utilizada para marcar una se- 
cuencia específica de nucleótidos en una 
muestra de ácido nucleico. Las moléculas de 
la sonda se unen mediante enlaces de hidró- 
geno a la secuencia complementaria en cual- 
quier lugar que se encuentre; una marcación 
radiactiva o con otro marcador de la sonda 
permite detectar su localización. 
soplo cardíaco Sonido semejante a un silbido 
que se produce cuando la sangre fluye hacia 
atrás a través de una válvula cardíaca incom- 
petente. 

sopor En los animales, estado fisiológico que 


conserva energia enlenteciendo el metabolis- 
mo. 

sopor diurno Disminución diurna de la activi- 
dad metabólica y de la temperatura corporal 
durante momentos de inactividad en algu- 
nos mamíferos pequenos y aves. 
soredio En los líquenes, pequenos acúmulos de 
hifas fúngicas con algas embebidas, 
soro Grupo de esporangios en el esporofilo de 
un helecho. Los soros pueden distribuirse 
formando diferentes patrones, como líneas 
paralelas o puntos, que son de utilidad para 
la identificación dei helecho. 

Southern blot Técnica de hibridación que per- 
mite a los investigadores determinar la pre- 
sencia de ciertas secuencias de nucleótidos 
en una muestra de DNA. 
sucesión ecológica Transición en la composi- 
ción de las especies de una comunidad bio- 
lógica, con frecuencia luego de un distúrbio 
ecológico de la comunidad; establecimiento 
de una comunidad biológica en un área vir- 
tualmente estéril de vida. 
sucesión primaria Tipo de sucesión ecológica 
que se produce en un área virtualmente sin 
vida, donde no hubo originalmente organis- 
mos y donde el suelo todavia no se ha for- 
mado. 

sucesión secundaria Tipo de sucesión que se 
produce donde una comunidad existente ha 
sido eliminada por algún distúrbio que dejó 
el suelo intacto. 

suelo franco El más fértil de todos los suelos, 
constituido por partes groseramente iguales 
de arena, limo y arcilla. 
sumación espacial Fenómeno de mtegración 
neural por el cual el potencial de membrana 
de la célula postsináptica está determinado 
por el efecto combinado de PEPS o PIPS 
producidos casi simultáneamente por sinap- 
sis diferentes. 

sumación temporal Fenómeno de integración 
neural por el cual el potencial de membrana 
de la célula postsináptica en una sinapsis 
química está determinado por el efecto com- 
binado dei PEPS o PIPS producidos en una 
rápida sucesión. 

sumidero de hidratos de carbono Órgano vege- 
tal que es un consumidor neto o almacena- 
dor de hidratos de carbono. Las raíces en 
crecimiento, los extremos de los brotes, los 
tallos y los frutos son sumideros de hidratos 
de carbono suministrados por el floema. 
superficie respiratória Parte de un animal 
donde se intercambian los gases con el am- 
biente. 

surco de segmentación El primer signo de la 
segmentación en una célula animal; una de- 
presión aplanada en la superficie celular cer- 
ca de la antigua placa metafásica. 
suspensívoro Animal acuático, como la almeja 
o la ballena con barbas, que filtran pequenas 
partículas de alimento a partir dei agua. 
sustancia blanca Tractos de axones en el SNC. 
sustancia gris Región dei SNC con dendritas y 
acúmulos de cuerpos celulares de neuronas. 
sustancia P Neuropéptido que es la senal exci- 
tatoria clave que media nuestra percepción 
dei dolor. 

sustitución de un par de bases Tipo de muta- 
ción puntual; reemplazo de un nucleótido v 



su companero en la cadena de DNA comple- 
mentaria por otro par de nucleótidos. 
sustrato Reactivo sobre el que trabaja una enzi- 
ma. 

tabique Una de las paredes transversales que 
divide una hifa de un liongo en células. Los 
tabiques generalmente tienen poros suficien- 
temente grandes como para permitir a los ri- 
bosomas, las mitocondrias e inclusive a los 
núcleos a fluir de una célula a la otra. 
tabla de vida Tabla de datos que resumen la 
mortalidad de una población. 
tabla periódica de los elementos Tabla de los 
elementos químicos, ordenados en tres filas, 
que corresponden al número de órbitas elec- 
trónicas de sus átomos. 

tabla reproductiva Resumen de las tasas de re- 
producción de una población, según edades 
específicas. 

tálamo Uno de los dos centros integradores 
dei cerebro anterior de los vertebrados. Las 
neuronas con cuerpos celulares en el tála- 
mo entregan impulsos nerviosos a áreas es- 
pecíficas de la corteza cerebral y regulan 
qué información se dirige hasta la corteza 
cerebral. 

talo Cuerpo de un alga marina que es semej an- 
te a una planta, pero que carece de raíces 
verdaderas, tallos y hojas. 
tallo Órgano de una planta vascular que consis- 
te en un sistema alternado de nudos e inter- 
nudos que soportan las hojas y las estructu- 
ras reproductoras. 

tamano efectivo de la población Estimación dei 
tamano de una población basado en el nú- 
mero de hembras y machos que se cruzan 
con êxito; generalmente es menor que la po- 
blación total. 

tambaleo Violación a las regias dei apareamien- 
to de bases de manera que el tercer nucléo- 
tido (extremo 5’) de un anticodón en el tR- 
NA puede formar puentes de hidrógeno con 
más de un tipo de base en la tercera posi- 
ción (extremo 3’) de un codón. 
tapón vitelino Grandes células dei endodermo 
cargadas con nutrientes rodeadas por el 
blastoporo de una gástrula anfíbia, 
tasa metabólica Cantidad total de energia que 
un animal utiliza en una unidad de tiempo. 
taxia Movimiento de acercamiento o alejamien- 
to de un estímulo. 

taxón Unidad taxonómica denominada a cual- 
quier nivel dado de la clasificación. 
taxonomía División ordenada de los organismos 
en categorias basadas en un conjunto de ca- 
racterísticas utilizadas para establecer seme- 
janzas y diferencias, conduciendo a un es- 
quema de clasificación; rama de la biologia 
que se ocupa dei nombre y clasificación de 
las diversas formas de vida. 
técnicas de reproducción asistida (TRA) Proce- 
dimientos de fecundación que generalmente 
comprenden la extracción quirúrgica de los 
óvulos (ovocitos secundários) dei ovário de 
una mujer, la fecundación de los óvulos, y 
su posterior retomo al cuerpo de la mujer. 
tecnologia Aplicación dei conocimiento científi- 
co para un propósito específico, 
tejido adiposo Tejido conectivo distribuido en 
todo el cuerpo que sirve como reserva de 
combustible; contiene células que almace- 


nan grasa que se denominan células adipo- 
sas. 

tejido conectivo fibroso Tejido denso con un 
gran número de fibras colágenas organizadas 
en haces paralelos. Este es el tejido predo- 
minante en los tendones y ligamentos, 
tejido conectivo laxo El tejido conectivo más 
ampliamente diseminado en el cuerpo de los 
vertebrados. Une al epitelio mn los tejidos 
subyacentes y funciona coMo material de 
sostén, manteniendo los órganos en su lu- 
gar. 

tejido conectivo Tejido animal cuya función 
principal es la unión y soporte de otros teji- 
dos, presentando una escasa población de 
células dispersas en una matriz extracelular. 
tejido epitelial Capas de células estrechamente 
compactadas que revisten órganos y cavida- 
des corporales. 

tejido muscular Tejido que consiste en células 
musculares largas que son capaces de con- 
traerse cuando son estimuladas por impul- 
sos nerviosos. 

tejido nervioso Tejido formado por neuronas y 
células de sostén. 

tejido vascular Tejido vegetal que consiste en 
células que se unen formando tubos que 
transportan agua y nutrientes a través dei 
cuerpo de la planta. 

tejido Grupo integrado de células con función, 
estructura, o ambas, comunes. 
telofase Quinta y última fase de la mitosis, en la 
cual los núcleos hijos se están formando y 
característicamente ha comenzado la citoci- 
nesis. 

telomerasa Enzima que cataliza el alargamiento 
de los telómeros. La enzima contiene una 
molécula de RNA cuya función es actuar co- 
mo molde para nuevos segmentos teloméri- 
cos. 

telómero Estructura protectora de cada extremo 
cie un cromosoma eucariótico. Específica- 
mente, el DNA repetitivo en forma de tán- 
dem en el extremo de la molécula de DNA 
de los cromosomas. Véase también DNA re- 
petitivo. 

temperatura Medición de la intensidad de calor 
en grados, que reíleja la energia cinética 
promedio de las moléculas, 
tendón Tipo de tejido conectivo fibroso que ad- 
hiere el músculo al hueso. 
tensión superficial Medida de cuán difícil es es- 
tirar o romper la superfície de un líquido. El 
agua tiene una elevada tensión superficial a 
causa de los enlaces de hidrógeno de las 
moléculas superficiales. 
teorema de Hardy-Weinberg Principio por el 
cual las frecuencias de los alelos y genotipos 
en una población permanecen constantes de 
generación en generación, considerando que 
están trabajando solamente la segregación 
mendeliana y la recombinación de los alelos. 
teoria Explicación de visión amplia, que genera 
nuevas hipótesis, y que está sostenida por 
un extenso cuerpo de evidencias, 
teoria cromosómica de la herencia Principio bá- 
sico en biologia que establece que los genes 
están localizados en los cromosomas y que 
el comportamiento de los cromosomas du- 
rante la meiosis responde a patrones heredi- 
tários. 


teoria dei forrajeo óptimo Fundamento para 
analizar la conducta como un compromiso 
entre los costos y los benefícios de la ali- 
mentación. 

teoria dei juego Enfoque para evaluar estraté- 
gias alternativas en situaciones en las que los 
resultados no solamente dependen de la es- 
tratégia de cacla indivíduo sino también de 
las estratégias de otros individuos; una ma- 
nera de pensar acerca de la evolución con- 
ductual en situaciones donde la aptitud de 
un fenotipo conductual particular está in- 
fluido por otros fenotipos conductuales en 
la población. 

teoria neutral Hipótesis de que muchos de los 
câmbios evolutivos en los genes y proteínas 
no tienen efecto en la aptitud y en conse- 
cuencia no están influidos por la selección 
natural de Darwin. 

terapia génica Alteración de los genes de una 
persona afectada por una enfermedad gené- 
tica. 

terminación sináptica Bulbo en el extremo dei 
axón en el cual las moléculas neurotransmi- 
soras son almacenadas y liberadas, 
terminador En los procariontes, secuencia espe- 
cial de nucleótidos en el DNA que marca el 
final de un gen. Indica a la RNA polimerasa 
liberar la molécula de RNA recién sintetiza- 
da que entonces se separa dei gen. 
termoclina Estrato estrecho de cambio rápido 
de temperatura en el oceano y en muchos 
lagos de zonas templadas. 
termodinâmica (1) Estúdio de las transforma- 
ciones de la energia que se producen en un 
conjunto de matéria. Véase prime ra ley de la 
termodinâmica y segunda ley de la termodi- 
nâmica. (2) Fenómeno en el cual el DNA 
externo es captado por una célula y allí fun- 
ciona. 

termófilo extremo Procarionte que prolifera en 
ambientes calientes (con frecuencia a 60- 
80°C, o aún más calientes). 
termogénesis sin escaloffíos (TSE) Producción 
aumentada de calor por la acción de ciertas 
hormonas que hacen que las mitocondrias 
aumenten su actividad metabólica y produz- 
can calor en lugar de ATP: 
termorreceptor Propioceptor estimulado tanto 
por el calor como por el frio. 
fèrmorregulación Mantenimiento de la tempe- 
* ratura corporal interna dentro de un rango 
tolerable. 

% 

terópodo Miembro de un antiguo grupo de di- 
nosaurios que eran carnívoros bípedos. 
terreno pantanoso, pantano o ciénaga Ecosiste- 
ma intennedio entre uno acuático y otro te- 
rrestre. El suelo dei terreno pantanoso está 
saturado de agua en forma permanente o 
periódica. 

territorialidad Comportamiento por el cual un 
animal defiende un espacio fisicamente de- 
limitado contra la usurpación de otros in- 
dividuos, generalmente de su propia espe- 
cie. La defensa dei território puede impli- 
car una agresión directa o mecanismos in- 
directos tales como marcación con olores o 
cantar. 

testa o cubierta de la semilla Cubierta exterior 
resistente de una semilla, fonnada por la cu- 
bierta más externa dei óvulo. En un planta 
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con flores, la testa encierra y protege al em- 
brión y al endospermo. 

testículos Órgano reproductor masculino, o gó- 
nada, en el cual se producen los espermato- 
zóides y las hormonas reproductivas. 
testosterona Hormona androgénica más abun- 
dante en el cuerpo dei macho, 
tétanos Contracción máxima, sostenida, de un 
músculo esquelético, ocasionada por una 
frecuencia muy rápida de potenciales de ac- 
ción desencadenados mediante estimulación 



continua. 

tétrada Conjunto apareado de cromosomas ho- 
mólogos, cada uno compuesto por dos cro- 
mátidas hijas. Las tétradas se forman duran- 
te la profase I de la meiosis. 
tetrápodo Vertebrado con dos pares de miem- 
bros, incluyendo a los mamíferos, anfibios, 
aves y otros reptiles. 

tiempo de recambio Tiempo necesario para 
reemplazar la cosecha en pie o tamano ac- 
tual de una población o grupo de poblacio- 
nes (por ejemplo, de fitoplâncton), calcula- 
do como la relación de la biomasa de la co- 
secha en pie con la producción. 
tigmomorfogénesis Respuesta de las plantas a la 
estimulación mecânica crónica, que resulta 
en un aumento en la producción de etileno. 
Un ejemplo es el engrosamiento dei tallo co- 
mo respuesta a los fuertes vientos. 
tigmotropismo Crecimiento direccional de una 
planta como respuesta al contacto, 
tilacoide Saco membranoso aplanado dentro dei 
cloroplasto, utilizado para convertir la ener- 
gia luminosa en energia química, 
timo Pequeno órgano en la cavidad torácica de 
los vertebrados, donde se completa la ma- 
duración de las células T. 
tinción de Gram Método de tinción que dife- 
rencia entre dos clases de paredes celulares 
bacterianas. 

tipo parental Descendencia con un fenotipo 
que concuerda con uno de los fenotipos pa- 
rentales. 

tipo salvaje Indivíduo con el fenotipo normal 
(el más común). 

tirosincinasa Enzima que cataliza la transferen- 
cia de grupos fosfato dei ATP hacia el ami- 
noácido tirosina en un sustrato proteico, 
tirotropina o tirotrofma (TSH) Hormona trófica 
producida y secretada por la hipófisis ante- 
rior que regula la liberación de las hormo- 
nas tiroideas. 

tiroxma (T 4 ) Uno de las dos hormonas que 
contienen yodo que son secretadas por la 
glândula tiroides y que contribuye a la regu- 
lación dei metabolismo, desarrollo y madu- 
ración de los vertebrados, 
tonicidad Capacidad de una solución de ocasio- 
nar que una célula adquiera o pierda agua 
con ella. 

tono Función de la frecuencia de una onda de 


sonido, o número de vibraciones por segun- 
dos, expresadas en hercios. 

tonoplasto Membrana que rodea la vacuola 
central en una célula vegetal, separando el 
citosol dei contenido de la vacuola, denomi- 
nado savia celular; también conocido como 
membrana vacuolar. 

topoisomerasa Proteína que funciona en la re- 
plicación dei D NA, contribuyendo a aliviar 


la tensión en la doble hélice más allá de la 
horquilla de replicación. 

torsión Característica de los gastrópodos en los 
cuales la masa visceral rota durante el desa- 
rrollo. 

totipotencial Descripción de una célula que 
puede originar todas las partes dei organis- 
mo. 

trabajo de parto Serie de, t>ntracciones fuertes 
y rítmicas dei útero que expulsan al bebé 
afuera dei útero y de la vagina durante el 
nacimiento de un nino. 

tracto digestivo completo Tubo digestivo que se 
extiende entre la boca y el ano; también de- 
nominado canal alimentado . El tracto diges- 
tivo incompleto tiene solamente una abertu- 
ra. 

traducción Síntesis de un polipéptido utilizan- 
do la información genética codificada en 
una molécula de mRNA. Hay un cambio de 
“lenguaje" entre los nucleótidos y los ami- 
noácidos. 

trans Distribución de dos átomos distintos al 
carbono, cada uno de los cuales se une a 
uno de los carbonos por un doble enlace 
carbono-carbono, en el cual los dos átomos 
distintos al carbono están en lados opuestos 
en relación con el doble enlace. 

transcripción Síntesis dei RNA sobre un molde 
de DNA. 

transcriptasa inversa Enzima codificada por 
ciertos virus (retrovirus) que utilizan el RNA 
como molde para la síntesis de DNA. 

transcrito primário Transcrito inicial dei RNA; 
también denominado pre-mRNA cuando se 
transcribe a partir de un gen codificante de 
una proteína. 

transducción sensitiva Transformación de la 
energia dei estímulo en un cambio en el 
potencial de membrana de un receptor sen- 
sitivo. 

transducción (1) Proceso de transferencia de 
DNA en el cual los fagos transportan genes 
bacterianos de una célula huésped a otra. 

(2) En comunicación celular, la transforma- 
ción de una serial exterior a la célula a una 
forma capaz de producir una respuesta celu- 
lar específica. 

transformación (1) Conversión de una célula 
animal normal a una célula cancerosa. (2) 
Cambio en el genotipo y en el fenotipo cau- * 
sados por la asimilación de DNA externo 
por una célula. 

transgénico Concerniente a una planta o animal 
individual cuyo genoma contiene un gen in- 
troducido de otro organismo, tanto de la 
misma como de una especie diferente. 

transición demográfica Desplazamiento de un 
crecimiento poblacional igual a cero, en el 
cual las tasas de nacimientos y fallecimien- 
tos son elevadas, a un crecimiento poblacio- 
nal igual a cero, caracterizado en cambio 
por bajas tasas de nacimientos y fallecimien- 
tos. 

translocación (1) Aberración en la estructura 
cromosómica que resulta de la unión de un 
fragmento cromosómico a un cromosoma 
no homólogo. (2) Durante la síntesis de pro- 
teínas, la tercera etapa en el ciclo de elonga- 
ción cuando el RNA que transporta el poli- 
péptido en crecimiento se desplaza desde el 


sitio A al sitio P dei ribosoma. (3) Transpor- 
te de nutrientes orgânicos en el floema de 
las plantas vasculares. 

transmisión Conducción de los impulsos al sis- 
tema nervioso central. 

transpiración Pérdida de agua por evaporación 
en una planta. 

transporte activo Movimiento de una sustancia 
a través de una membrana biológica contra 
su gradiente de concentración o electroquí- 
mico, con la ayuda de proteínas específicas 
de transporte y aporte de energia, 
transporte pasivo Difusión de una sustancia a 
través de una membrana biológica, 
transposón Elemento transponible que se mue- 
ve dentro de un genoma mediante un inter- 
mediário de DNA. 

tráquea Porción dei tracto respiratório que pre- 
senta anillos cartilaginosos en forma de C y 
que se localiza entre la laringe y los dos 
bronquios. 

traqueida Célula alargada, afilada en su extre- 
mo, conductora de agua, que muere en su 
madurez, y se encuentra en el xilema de to- 
das las plantas vasculares, 
trastomo bipolar Enfermedad mental depresi- 
va caracterizada por estados alternantes de 
elevación y disminución dei ânimo; tam- 
bién denominada trastorno maníaco de- 
presivo. 

trazo foliar Pequeno haz vascular que se extien- 
de desde el tejido vascular dei tallo a través 
dei pecíolo y se introduce en la hoja. 
triacilglicerol Tres ácidos grasos unidos a una 
molécula de glicerol. 

trilobite Artrópodo extincto con pronunciada 
segmentación y apêndices que varían muy 
poco de segmento a segmento, 
trimestre En el desarrollo humano, uno de los 
tres períodos de tres meses de duración dei 
embarazo. 

triploblástico Que posee tres capas germinales: 
el endodermo, el mesodermo y el ectoder- 
mo. La mayoría de los eumatozoos son tri- 
plobásticos. 

trisómica Referencia a una célula que tiene tres 
copias de un cromosoma particular, en lugar 
de las dos normales. 

triyodotironina (T 3 ) Una de las dos hormonas 
que contienen yodo que son secretadas por 
la glândula tiroides y contribuyen a regular 
el metabolismo, el desarrollo y la madura- 
ción de los vertebrados. 

trofoblasto Epitelio exterior dei blastocisto, que 
forma la parte fetal de la placenta, 
trombo Coagulo de plaquetas y fibrina que blo- 
quea el flujo de la sangre a través de un vaso 
sanguíneo. 

trompa de Eustaquio Tubo que conecta el oído 
medio con la faringe. 

tronco encefálico Conjunto de estructuras dei 
encéfalo adulto, que incluyen el cerebro me- 
dio o mesencéfalo, el puente o protuberân- 
cia y el bulbo raquídeo; sus funciones son la 
homeostasis, la coordinación de los movi- 
mientos, y la conducción de información 
hacia los centros cerebrales superiores, 
trópicos Latitudes entre los 23,5°° norte y sur. 
tropismo Respuesta de crecimiento que resulta 
en la curvatura de todos los órganos de la 
planta acercándose o alejándose de un estí- 



mulo a causa de tasas diferenciales de elon- 
gación celular. 

tropomiosina Proteína reguladora que bloquea 
en las moléculas de actina los sítios de 
unión a la miosina. 

tubo neural Tubo de células que se encuentran 
a lo largo dei eje dorsal dei cuerpo, en posi- 
ción inmediatamente dorsal en relación con 
la notocorda. Dará origen al sistema nervio- 
so central. 

túbulo de Malpighi Órgano excretor único de 
los insectos que se vacía en el tracto digesti- 
vo, elimina los desechos nitrogenados de la 
hemolinfa, y tiene funciones en la regula- 
ción osmótica. 

túbulo distai En el rinón de los vertebrados, la 
porción de una nefrona que contribuye a re- 
finar el filtrado y lo vuelca dentro de un 
conducto colector. 

túbulo proximal En el rinón de los vertebrados, 
la porción de la nefrona inmediatamente 
posterior a la cápsula de Bowman que recibe 
y contribuye a refinar el filtrado, 
túbulo seminífero Tubo altamente enrollado en 
el testículo en el que se producen los esper- 
matozóides. 

túbulos transversos (túbulos T) Repliegues ha- 
cia adentro de la membrana plasmática de 
las células musculares esqueléticas, 
tumor benigno Masa de células anormales que 
permanece en su sitio de origen. 
tumor maligno Tumor canceroso que es lo sufi- 
cientemente invasivo como para alterar las 
funciones de uno o más órganos. 
tundra Bioma en los limites extremos dei creci- 
miento de las plantas. En los limites más 
nórdicos se denomina tundra ártica, y en las 
altitudes elevadas, donde las formas ve ge ta- 
les están limitadas a bajos arbustos o vegeta- 
ción similar a matas, es denominada tundra 
alpina. 

tunicado Miembro dei subfilo Urochordata, 
cordados sésiles marinos que carecen de es- 
queleto. 

turba Depósitos extensos de material orgânico 
no decaído formado primariamente por el 
musgo de terrenos húmedos Sphagnum. 
turgente Una célula con pared se hace turgente 
si tiene una concentración de solutos mayor 
que sus alrededores, lo que produce la en- 
trada de agua. 

umbral Potencial que debe alcanzar una mem- 
brana de una célula excitable para que se 
inicie un potencial de acción. 
unidad de mapa Unidad de medida de la dis- 
tancia entre los genes. Una unidad de mapa 
es equivalente al 1 % de la frecuencia de re- 
combinación. 

unidad de transcripción Región de la molécula 
de DNA que es transcrita en una molécula 
de RN A. 

unidad motora Una única neurona motora y to- 
das las fibras musculares que controla, 
uniformitarianismo Idea de Charles Lyell de 
que los procesos geológicos no han cambia- 
do a lo largo de la historia de la Tierra. 
unión comunicante o en hendidura Tipo de 
unión intercelular en las células animales 
que permite el pasaje de material o corriente 
entre las células. 

unión estrecha Tipo de unión intercelular en las 


células animales que impide la pérdida de 
material entre las células, 
urea Residuo nitrogenado soluble excretado por 
los mamíferos, la mayoría de los anfíbios 
adultos, los tiburones, y algunos peces óseos 
marinos y tortugas; se produce en el hígado 
por un ciclo metabólico que combina el 
amoníaco con el dióxido d|:* carbono, 
uréter Conducto que se exti^nde desde el rinón 
hasta la vejiga. 

uretra Tubo mediante el que se libera la orina 
dei cuerpo, cercano a la vagina en las hem- 
bras, y a través dei pene en los machos; 
también sirve en los machos como conducto 
de salida dei sistema reproductor. 
útero Órgano femenino donde los óvulos son 
fertilizados y/o se produce el desarrollo de 
los hijos. 

utrículo Câmara detrás de la ventana oval que 
se abre en los tres conductos semicircula- 
res. 

vacuna Variante inócua o derivado de un agente 
patógeno que estimula el sistema inmune de 
un huésped para generar defensas contra el 
agente patógeno. 
vacunación Véase inmunización. 
vacuola alimentaria Saco membranoso formado 
por fagocitosis. 

vacuola central Saco membranoso en una célula 
vegetal madura con diversas funciones en la 
reproducción, crecimiento y desarrollo. 
vacuola contráctil Saco membranoso que con- 
tribuye a remover el exceso de agua afuera 
de ciertas células. 

vagina Parte dei sistema reproductor femenino 
entre el útero y la abertura externa; canal 
dei parto en los mamíferos; se adapta ade- 
más al pene dei macho y recibe el semen 
durante la cópula. 

vaina de mielina En una neurona, una cubierta 
aislante de membrana celular formada por 
células de Schwann que es interrumpida por 
nodos de Ranvier, donde se produce la con- 
ducción saltatoria. 

vaina fascicular Cubierta protectora alrededor 
de la vena de una hoja, que consiste en una 
o más capas de células, generalmente paren- 
quima tosas. 

valência Capacidad de enlace de un átomo, ge- 
neralmente igual al número de electrones no 
apareados en el orbital atómico más externo, 
válvula auriculoventricular (AV) Válvula en el 
corazón entre cada aurícula y ventrículo que 
impide el reflujo de la sangre cuando el ven- 
trículo se contrae. 

válvula espiral Cresta en forma de tirabuzón 
que aumenta la superfície y prolonga el pa- 
saje dei alimento a lo largo de un tracto di- 
gestivo corto. 

válvula semilunar Válvula localizada en las dos 
salidas dei corazón, donde la aorta sale dei 
ventrículo izquierdo, y la artéria pulmonar 
sale dei ventrículo derecho. 
variación geográfica Diferencias entre los acer- 
vos génicos de poblaciones separadas o sub- 
grupos de población. 

variación neutral Diversidad genética que no 
confiere aparente ventaja selectiva. 
variación Diferencias entre los miembros de 
una misma especie. 

vasectomía Sección de ambos conductos defe- 


rentes para impedir que los espermatozóides 
entren en la uretra. 

vasocongestión Llenado de un tejido con sangre, 
causado por el aumento dei flujo sanguíneo a 
través de las artérias de dicho tejido. 
vasodilatación Aumento dei diâmetro de las va- 
sos sanguíneos superficiales desencadenado 
por senales nerviosas que relajan los múscu- 
los de las paredes de los vasos, 
vasos Pequenos conductos contínuos que trans- 
portan agua, que se encuentran en el xilema 
de la mayoría de las angiospermas y en unas 
pocas plantas vasculares que no florecen. 
vasos rectos Sistema capilar que utiliza el asa de 
Henle. 

vasos sanguíneos Conjunto de tubos a través de 
los cuaies se desplaza la sangre en todo dei 
cuerpo. 

vector de clonación Agente utilizado para trans- 
ferir DNA en ingeniería genética. Un plásmi- 
do que desplaza DNA recombinante desde 
un tubo de ensayo de regreso a una célula es 
un ejemplo de vector de clonación, como lo 
es también un vírus que transfiere DNA re- 
combinante mediante una infección. 
vector de expresión Vector de clonación que 
contiene el promotor procaríonte requerido 
inmediatamente en dirección 5 1 de un sitio 
de restricción donde se puede insertar un 
gen eucarionte. 

vejiga Bolsa donde se almacena la orina antes 
de su eliminación. 

vejiga natatoria En los osteoictios acuáticos, un 
saco de aire que permite al animal controlar 
su flotabilidad en el agua. 
vellosidad 1) Proyección en forma de dedo de 
la superfície interna dei intestino delgado. 

(2) Proyección en forma de dedo dei corion 
de la placenta de los mamíferos. Un gran 
número de vellosidades aumenta el área de 
la superfície de estos órganos. 
vena (1) En los animales, un vaso que lleva la 
sangre de retorno al corazón. 2 En las 
plantas, un fascículo vascular en una hoja. 
vena porta hepática Largo canal circulatório 
que transporta la sangre cargada de nutrien- 
tes desde el intestino delgado al hígado, que 
regula el contenido de nutrientes de la san- 

ê re - 

vena renal Vaso sanguíneo que drena la sangre 
dei rinón. 

ventaja heterocigótica Mayor êxito reproductivo 
de los indivíduos heterocigotas comparados 
con los homocigotas; tiende a preservar la 
variación en los acervos génicos. 
ventana oval En el oído de los vertebrados, una 
hendidura cubierta por una membrana en el 
hueso dei cráneo, a través de la cual las on- 
das de sonido pasan dei oído medio al oído 
interno. 

ventana redonda Punto de contacto entre el es- 
tribo y la cóclea. Allí es donde las vibracio- 
nes dei estribo crean una serie de ondas de 
presión que se desplazan en el líquido de la 
cóclea. 

ventilación Cualquier método que aumente el 
contacto entre el medio respiratório y la su- 
perfície respiratória. 

ventral Perteneciente a la parte inferior, o de 
más abajo, de un animal simétrico bilateral - 
mente. 
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ventrículo (1) Câmara cardíaca que bombea la 
sangre fuera dei corazón. (2) Espacio en el 
cerebro de los vertebrados, lleno de líquido 
cefalorraquídeo. 

vénula Vaso que conduce la sangre desde el le- 
cho capilar a una vena. 

vemalización Uso dei tratamiento con frio para 
inducir a una planta a florecer. 
vertebrado Animal cordado con esqueleto: los 
mamíferos, reptiles (incluyendo las aves), 
anfíbios, tiburones y rayas, peces con aleta 
radiada y peces con aleta lobuliladas. 
vesícula Saco delimitado por membranas den- 
tro de la célula. 

vesícula biliar Órgano que almacena la bilis y la 
libera cuando se la necesita en el intestino 
delgado. 

vesícula de transporte Diminuto saco membrano- 
so en el citoplasma de una célula que trans- 
porta moléculas producidas por la célula, 
vesícula seminal Glândula en los machos que 
segrega un componente líquido dei semen 
durante el orgasmo que lúbrica y nutre a los 
espermatozóides. 

vesícula sináptica Saco membranoso que con- 
dene las moléculas neurotransmisoras en el 
extremo dei axón presináptico. 
vestíbulo Cavidad delimitada por los lábios me- 
nores; espacio en el cual desembocan el ori- 
fício uretral y la vagina, 
vía anabólica Via metabólica que sintetiza una 
molécula compleja a partir de compuestos 
más simples. 

via catabólica Vía metabólica que libera energia 
degradando moléculas complejas en molé- 
culas más simples. 

vía de transducción de senales Mecanismo que 
vincula un estímulo mecânico o químico 
con una respuesta celular específica, 
vía metabólica Serie de reacciones químicas que 
producen una molécula compleja (vía ana- 
bólica) o degradan una molécula compleja 
en componentes más simples (vía catabóli- 
ca). 

vida media o período de semidesintegración 

Cantidad de anos que le toma a una muestra 
de un isótopo para decaer al 50%. 
viroide Agente patógeno vegetal compuesto de 
moléculas de RNA circular desnudo con una 
longitud de solamente algunos cientos de 
nucleóüdos. 

virulento Término que describe a un agente pa- 
tógeno contra el cual una planta tiene pocas 
defensas específicas. 

vitamina Molécula orgânica necesaria en la die- 


ta en muy pequenas cantidades. Las vitami- 
nas actúan primariamente como coenzimas 
o como partes de coenzimas. 
vitamina D Una de las vitaminas liposolubles. 

La forma activa funciona como una hormo- 
na, actuando junto con la hormona parati- 
roidea en el hueso y promoviendo la capta- 
ción de cálcio de los gjjlfmentos en el intesti- 
no. 

vitelo Nutrientes almacenados en un huevo. 
vivíparo Se refiere a un tipo de desarrollo por el 
cual los jóvenes nacen vivos luego de haber 
sido alimentados en el útero mediante la 
sangre de la placenta. 

volumen corriente Volumen de aire que un ani- 
mal inhala y exhala con cada respiración. 
volumen residual Cantidad de aire que queda 
en los pulmones luego de una exhalación 
forzada. 

volumen sistólico Cantidad de sangre bombea- 
da por el ventrículo izquierdo en cada con- 
tracción. 

vórtice de extinción o efecto vórtice Espiral 
descendente de una población en la que la 
retroalimentación positiva de cruzamiento y 
la deriva genética ocasiona la disminución 
de una pequena población y, a menos que 
sea revertida, la extinción. 
vulva Término colectivo para los genitales ex- 
ternos femeninos. 

xerófita Planta adaptada a un clima árido, 
xilema Tejido vascular vegetal que consiste 
principalmente en células tubulares muertas 
que conducen la mayor parte dei agua y los 
minerales en dirección ascendente, desde las 
raíces hacia el resto de la planta, 
yema axilar Estructura que tiene el potencial de 
formar un brote lateral, o rama. La yema 
aparece en el ângulo formado por una hoja 
y el tallo. 

yema terminal Tejido embrionário en el extre- 
mo de un brote, constituído por hojas en 
desarrollo y series compactas de nudos e in- 
temudos. 

yemas (papilas) gustativas Colecciones de célu- 
las epiteliales modificadas que están disper- 
sas en varias áreas de la lengua y la boca y 
que son receptores dei gusto en los huma- 
nos. - % 

yunque El segundo de los tres huesecillos dei 
oído medio. 

zigomiceto Miembro dei filo de hongos Zy- 
gomycota, caracterizado por formar una es- 
tructura resistente denominada zigosporan- 
gio durante la reproducción sexual. 


zigosporangio En los hongos zigomicetos, una 
estrucutra resistente multinucleacla en la que 
se produce la cariogamia y la meiosis. 
zona afótica Parte dei océano más profunda que 
la zona fótica, donde la luz ya no penetra lo 
suficiente como para que se produzca la fo- 
tosíntesis. 

zona béntica Piso dei océano. 
zona béntica Superfície inferior de un ambiente 
acuático. 

zona de actividad polarizante (ZAP) Región or- 
ganizadora dei esbozo de las extremidades 
que consiste en un bloque de mesodermo 
localizado donde la cara parte posterior dei 
esbozo está adherida al cuerpo. 
zona de división celular Zona de crecimiento 
primário en las raíces que consiste en el me- 
ristema apical de la raiz y sus derivados. En 
esta región se producen nuevas células de la 
raiz. 

zona de elongación Zona de crecimiento prima- 
rio en las raíces donde se elongan nuevas 
células, a veces hasta diez veces su longitud 
original. 

zona de maduración Zona de crecimiento pri- 
mário en ias raíces donde las células com- 
pietan su diferenciación y se hacen funcio- 
nalmente maduras. 

zona fótica La estrecha capa superior dei océa- 
no, donde la luz ingresa suficientemente co- 
mo para que se produzca la fotosíntesis. 
zona intermareal Zona de poca profundidad dei 
océano donde la tierra se encuentra con el 
agua. 

zona limnética En un lago, las superfícies de 
aguas abiertas bien iluminadas alejadas de la 
costa. 

zona litoral En un lago, las aguas superficiales 
bien iluminadas cercanas a la costa, 
zona nerítica Región de poca profundidad dei 
océano que se superpone a la plataforma 
continental. 

zona océanica Región de agua que yace sobre 
las áreas profundas más allá de la plataforma 
continental. 

zona pelágica Área dei océano más alia de la 
plataforma continental, con áreas de aguas 
abiertas que con frecuencia alcanzan muy 
grandes profundidades, 
zona pelúcida Matriz extracelular dei óvulo de 
los mamíferos. 

zoospora Espora flagelada que se produce en 
los hongos quitridios. 
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- - meiosis, 243 

- - de los mohos de agua, 559f 

- - de protistas, 550 

- - de los seres humanos, 24 lf 

- - variación genética, 247 - 

- - variedades, 242f 

- dei trematodo esquistosoma, 647f 

Ciclos biogeoquímicos, 1195 

- dei agua, 1196f 

- dei carbono, 1196f 

- esquema general, 11 98f 

- dei fósforo, 11 97f 

- dei nitrógeno, 11 97f 
Ciclos poblacionales, 1151 
Ciego, 863 

Ciempiés (Chilopoda), 659, 660f 
Ciência 

- basada sobre hipótesis, 20f 

- construcción de modelos, 24, 25f 

- cultura, 25 

- descubrimiento, 19 

- experimentos controlados, 23 

- forense, tecnologia dei DNA, 26f, 404 

- interrogantes centrales, 19 

- limitaciones, 24 

- de la salud, Véase Medicina 

- tecnologia, sociedad, 25 

- teoria, 24 
Cigoto, 241, 964 

- animal, 627, 978, 987 

- divisiones, 62 7f, 992, Véase Hidrólisis 

- humano, 979f 

- totipotencial, 1005, 1005 

- vegetal, 732f, 777 
Ciliados, 550f, 556, 557f, 558 
Cilindro vascular, 717 
Cilios, 114 

- movimiento, 115f 

- ultraestmctura, 1 1 5f 

Cinasas dependientes de ciclinas, 229 
Cinesis, 1110 

Cinetócoro, 221, 224, 225f 

Cinetoplástidos, 553, 554f 

Cinetoplasto, 553 

Circuito pulmocutáneo, 871 

Circuito pulmonar, 871 

Circuito sistémico, 871 

Circulación de aire, patrones globales, 1089f 

Circulación doble, 871 

- mamíferos, 871 

Cisternas dei aparato de golgi, 105, 106f 
Cistinuria, 134 
Citocinas, 903, 947 
Citocinesis, 220, 223f, 245f 

- células animales y vegetales, 225f 

- segmentación, 224, 225f, 226 
Citocininas, 796 

- control de la división y diferenciación celular 

en las plantas, 796 

- control de la dominância apical en las plantas, 

796f, 798 

Citocromos, 170, 851 

- citocromo c, 428 
Citoesqueleto, 112 

- componentes, 113 

- estructura y función, 113c 

- filamentos intermédios, 113c, 118 

- micro filamentos, 113c, 220 

- microtúbulos, 113c, 114 

- moléculas motoras, 112f 

- morfogénesis animal y câmbios, 1001f 

- proteínas de membrana, 128f 

- sostén, movilidad y regulación celular, 1 12f 


Citologia, el microscopio como herramienta, 97 
Citoplasma, 98 

- respuesta a la senalización celular, 212, 213f 
Citosina (C ), 88 

- estructura dei DNA, 195, 296f, 297f 
Citosol, 98 

- gradientes iónicos a través de la membrana 

neuronal, 10 16f 

- transporte en las células vegetales, 743 
Cladística, 497, 498 

Clado(s), 497 

- grados versus, 630 

- lagartos-aves, 504f 

- mamíferos-aves, 504f 

- reino vegetal, 575f 

Cladogénesis como patrón evolutivo, 472f 
Cladograma, 497 

- construcción, 499f 
Clase (taxonomía), 496 

Clasificación de los seres vivos, 12, 13f, Véase 
también Taxonomía 
Claviceps purpurea, 622 
Clayton, David, 818 
Clements, EE., 1178 
Clima, 1087 

- biomas terrestres, determinación de la distri- 

bución y estructura, 1098 

- cambio, 1091 

- - calentamiento global, efecto invernadero, 

1204 

- - efecto sobre bosques y árboles, 1092f 

- câmbios a largo plazo, 1091, 1092f 

- circulación de aire, viento, 1089f 

- efecto de los cuerpos de agua, 1090f 

- efecto de las estaciones, 1088f, 1090, 109 1 f 

- efecto de las montanas, 1090f 

- extinciones masivas dei Cretáceo, 518 

- factor abiótico, 1087 

- fijación alternativa dei carbono en plantas de 

regiones áridas, 195 

- gradiente latitudinal de biodiversidad, 1176 

- latitud terrestre, 1088f 

- microclima, 1087, 1091 

- patrones globales, 1087, 1088 
Climatius acanthodian , 680f 
Climógrafo. 1098 

Clina, 464 
Clítoris, 970 
Cloaca, 682, 969 
Clon, 239, 385, 415 

- animal, 415 

- reproducción asexual y producción, 239 
vegetal, 415, 781 

jClonación, 416 

- de animales, 415 
•- dei DNA, 86, 385 

- - almacenamiento de genes clonados en 

genotecas de DNA, 388, 389f, 392 

- - análisis de fragmentos de restricción, 392 

- - aplicaciones prácticas, 402 

- - clonación de genes y aplicaciones, 385f, 

386 

- - genes eucariontes en plásmidos bacteria- 

nos, 387, 387f, 389f 

- - genómica, 398 

- - manipulación de genomas, 384 

- - mapeo de genomas, 394 

- - Proyecto dei Genoma Humano, Véase 

Proyecto Genoma Humano 

- - seguridad y cuestiones éticas, 404, 407 

- - uso de enzimas de restricción para hacer 

DNA recombinante, 386f 

- DNA y genes, 385 

- DNA recombinante y, 385f, 386f 

- de genes, 385 

- panorama general de la, 385f 



Clonación (Cont.) 

- de plantas, 415, 782 

- plásmidos bacterianos y, 385, 386, 387f, 388, 

389f 

- terapêutica, 418 
Cloro fila(s), 182 

- clorofila a, 187, 188, 189, 190 

- clorofila b, 188, 189, 190 

- estructura, 188f 

- fotoexcitación, 188, 189f 

- recepción de la luz, 187, 187f 
Clorofitas (algas verdes), 567, 575f 

- ciclo vital de Chlamydomonas, 569f 

- coloniales y multicelulares, 568f 
Clorofluorocarbonos (CFC), depleción atmosféri- 
ca de ozono, 1206 

Cloroplastos, 109, 110, lllf 

- almacenamiento de almidón, 71, 72f 

- captura de la energia de la luz, 110, lllf 

- clorofilas en los, 182, Véase también Clorofilas 

- como sitio de la fotosíntesis, 110, lllf, 182 

183f 

- en las algas verdes, 567 

- estructura de la clorofila en los, 188f 

- hojas verdes como interacción de la luz con 

los, 186f 

- quimiosmosis en las mitocondrias versus en 

los, 109, 173, 192 

Cloruro de sodio (NaCl), 33f, Véase también 
Sales 

- disolución en agua, 5 lf 

- enlaces iónicos en los cristales, 41 f 
Clostridium botulinum (botulismo), 206f, 339 

543f, 1069 

Cnemidophorus uniparens , 966f 
Cnidarios (Cnidaria), 636, 639f, 643 

- antozoos, 645 

- Aurelia, transporte interno, 868 

- clases, 644c 

- cubozoos, 645 

- digestión, 854f 

- esqueleto hidrostático, 1063 

- esquifozoos, 644 

- formas pólipo y medusa, 643f 

- hidra 

- hidrozoos, 644, 645f 

- Obelia, ciclo de vida, 64 5 f 

- orígenes, 527 

- sistema nervioso, 10 12f 
Cnidocitos (cnidarios), 643 
Coanocitos, 642 
Coanoflagelados, 628f 
Cocei dioidomicosis, 623 
Coccosteus , placodermo, 680f 
Cociente superficie a volumen 

- de las células, 99 f 
Cóclea, audición, 1051 

- altura tonal, 1052, 1053f 

- transducción, 1052f 

Coco, tamano de la cosecha de semillas, 1142f 
Cocodrilo americano ( Alligator mississipiensis), 

691f 

Cocodrilos, 69 lf 

- tasa metabólica, 834 

Cocos (procariontes esféricos), 534, 535f 
Código genético, 8, 312, 459 

- determinación dei, 313 

- diccionario dei, 314f 

- evolución dei, 314 

- marco de lectura de, 314 

- redundância en el, 314 

- tripletes (DNA), 312, 312, 313f 
Codominancia de alelos, 260 
Codón(es), 312, 313 

- de iniciación, 313, 314f 

- de terminación, 313, 314f, 324 


Coeficiente de parentesco, 1129 
Coenzima, 155 
Coevolución, 1164 

- relación entre angiospermas y animales, 604 
Cofactores, enzima, 155 

Cognición, 1117 
Cohesión, 48 

- ascenso de savia dei xilçma, 748f 
Cohorte, población, 1139 

Coito, 972 

Cola muscular y posnatal en los cordados, 673f 
Cola de poli-A dei mRNA, 317 
Colágeno, 119 , 380 

- células animales, 626 

- estructura cuatemaria de la proteína, 83f 

- matriz extracelular de células animales, 119 
Colecistocinina (CCK), 860f 
Colénquima, células, 718 

Coleochaete, 574f 
Coleóptilo, 778 

- respuesta a la luz, 792f 
Coleorriza, 778 

Cólera ( Vibrio cholerae ), 206f, 211, 542f, 545 
Colesterol 

- enfermedades asociadas con el, 882 

- estructura, 77f 

- fluidez de la membrana y papel dei, 126f 

- lipoproteínas de baja y de alta densidad, 137, 

882 

- transporte de, 137, 882 
Coloide, 52 

Colon, 861 

- câncer de, 305 
Colonias, 526 

- eucariontes, 526 

- procariontes, 539f 

- protistas, 568f 
Coloración 

- aposemática, 1162f 

- críptica, 1162 

- hojas de las plantas, 789f, 790f, 791 
Colpidium, movimiento de los cilios, 115f 
Columna vertebral, como estructura homóloga, 

498 

Comadrejas, 696f, 699 
Combustible fósil, 61 

- aumento dei dióxido de carbono atmosférico 

por combustión, 1196f 

- evidencia de selección natural, 451 

- extinciones en masa, 547 

- filogenia, 492 

- precipitaciones ácidas causadas por combus- 

tión, 55 

- registro fósil, 492, Véase también Fósiles 

- rocas sedimentarias, 439, 440f, 492f 
Comensalismo, 545 , 1164 
Competência, 1160 

- desplazamiento de caracteres, 1161f 

- división de recursos, 1 1 61f 

- interespecífica, 1160 

- nichos ecológicos, 1160 

- principio de exclusión competitiva, 1160 

- por los recursos, regulación de la poblaciones 

mediante ella, 1148 

Complejo de ataque a la membrana (CAM), 

914 

Complejo de iniciación de la transcripción, 316 
Complejo mayor de histocompatibilidad (CMH), 

904 

- interacciones de las células T con, 904, 905f 
Complejo dei poro, 102, 103f 

Complejo sinaptonémico, 247 
Complejo de troponina, 1069 
Complejos en forma de rosa para la síntesis de la 
celulosa, 574 

Complejos fotocapturadores, 190, 190 


Componentes abióticos dei ambiente, 1081, 

1086 

- biomas acuáticos, influencia, 1092 

- clima, 1081 

- distribución de los organismos afectados por. 

1081f 

- distúrbios en las comunidades, 1171 

- poblaciones, influencia, 1148 
Componentes bióticos dei ambiente, 1081, Véase 

también Organismos; Especies 

- distribución de las especies afectadas por, 

1085 

- influencia de, en los biomas acuáticos, 1092 

- influencia de, en las poblaciones, 1148 
Componentes extracelulares, 118 
Comportamiento 

- agonístico, 1126, 1127f 

- canto de las aves y 1111, 1118 

- causas, 1106, 1107, 1109f 

- causas inmediatas y finales de la, 1106, 1107 

1108f, 1109f 

- cognición en animales, 1117 

- como barrera reproduetiva, 474f 

- componente genético de, 1109 

- cortejo y apareamiento, 1106 

- - en Drosophila , 436 

- definición, 1107 

- etología como estúdio de la, 1107 

- forrajeo, 1120, 1122 

- impronta, 1108, 1109f 

- innato 

- - apareamiento, comportamiento paterno 

como, 1112 

- - mo vimientos dirigidos como, 1110 

- - senales de los animales como, 1111 

- interacción genética y ambiental resultante en 

1113 

- métodos de comunicación, 1111 

- parental 

- - cuidado de la progenie, 690f, 967, 968f. 

1124, 1125f, 1142f 

- - influencias genéticas sobre el, 1112 

- selección natural y 1118 

- social, 1128 

- - altruista y aptitud inclusiva, 1128 

- - apareamiento, 1123 

- - aprendizaje social, 1131 

- - competitivo, 1162 

- - cooperativo, 1164 

- - evolución, cultura humana, 1132 

- termorregulación y respuestas de la, 837 

- altruista, 1128 
Compuesto(s), 33 

- elementos, 33 

- orgânicos, 59, 513 

- - en la atmosfera primigenia de la Tierra, 

59f, 513 

- - átomos de carbono como base de, 59 

- - simples, formas de tres de ellos, 60f 

- - fuentes extraterrestres, 514 

- - grupos funcionales, 63 

- - síntesis abiótica, 59f 

- - variaciones de los esqueletos de carbono v 

diversidad de, 61 

- propiedades emergentes, 33f 

- químicos 

- - como mutágenos, 330 

- - desnaturalización proteica causada por, 85 

- secundários, 575 

Comunicación entre los animales, 1111 
Comunicación auditiva, 1111 
Comunicación intercelular, Véase Senalización 
celular 

Comunidades, 4f, 1082, 1159 

- adaptación e interacciones interespecíficas. 

1164 


- comensalismo, 545, 1164 

- competência, 1160 

- conservación, Véase Biologia de la conservación 

- controles, 1170 

- depredación, 1161 

- diversidad y riqueza de especies, 1165 

- enfermedad, 1163 

- enfoques contrastantes de la estructura de la 

comunidad, 1178 

- especies clave, 1 1 68f, 1169f, 1214 

- especies dominantes, 1168 

- especies fundadoras, 1169 

- estabilidad y cambio, 1171 

- estructura tró fica, 1166 

- factores biogeográficos que afectan la biodiver- 

sidad, 1180 

- herbivorismo, 1163 

- hipótesis individualista e interactiva, 1178, 

1 1 79f 

- hombre como agente de perturbación, 1173 

- interacciones interespecíficas, 1159 

- modelos ascendente y descendente, 1170 

- modelos de remache y de redundância, 1180 

- mutualismo, 1164 

- parasitismo, 1163 

- perturbaciones, 1171 

- sucesión ecológica, 1 173 

- tiempo de recuperación de desastres, 1226f 
Concentricycloidea (margaritas de mar), 666c, 

667f 

Concepción, 978, 979f 
Concepto biológico de especies, 473 

- aislamiento reproductivo de acervos génicos y, 

473, 474f, 475f 

- limitaciones dei, 476 
Concepto ecológico de especies, 476 
Concepto filogenético de especie, 476 
Concepto morfológico de especie, 476 
Concepto paleonto lógico de especie, 476 
Concha 

- amniota, 688 

- de los moluscos, 650 

- lámpara (braquiópodos), 640f, 649f 
Conciencia en el ser humano, 1036 
Condicionamiento 

- clásico, 1116 

- operante, 1117 
Condiciones aeróbicas, 174 
Condiciones anaeróbicas, 174 
Condrictios, 680 
Condrocitos, 825 
Conducción, 835 

Conducción dei agua en los tejidos vegetales, 
719f 

Conducta, 1107 

- distribución de la especie, hábitat y, 1085 
Conducto colector, 931, 932f, 933f, 934 
Conducto deferente, 971 

Conducto eyaculador, 972 
Conductos semicirculares, 1051 
Congelamiento y fractura, método de prepara- 
ción de células, 126f 
Conidios, 616 

Coníferas (Coniferophyta), 593 

- bioma dei bosque, 1102 

- ciclo de vida dei pino, 596, 597f 

- diversidad, 59 5f 
Conjugación, 349, 558 

- bactérias, 536, 538 

- paramecio, 557f 

- plásmidos y bactérias, 349 
Conjuntiva, 1058, 1059f 

Connell, Joseph, estúdios de competência y 
nichos de los percebes, 1 160f 
Cono axónico, 1014 
Cono de crecimiento, 1038 


Conodonto, 678 , 679f 

Conos, células del ojo, 1059 , 1061 

Conservación dei agua 

- en los camellos, 926f 

- rinón de los mamíferos como adaptación 

terrestre, 934 

Conservación de la energia, 143 
Conservación de las especies, teoria de la decli- 
nación de la población,^, 1 218 

- estúdio dei pájaro carpintTO cabeza roja, 

1219f 

- pasos de análisis e intervención, 1218 
Conservación dei suelo, 761 
Construcción de modelos en ciência, 24, 25 
Consumidores, 6 

- primários, 1185 

- secundários, 1185 

- terciários, 1185 

Contaminación dei agua, lluvia ácida, 55 
Contracción muscular 

- controles neuronales y, 1069 

- interacciones de actina y miosina y, 117f, 

1068f 

- modelo de filamentos deslizantes, 1067f, 

1068f 

- papel dei cálcio y de las proteínas reguladoras, 

1068, 1069f 

- papel dei retículo sarcoplasmático y los túbu- 

los T, 1069f 

Control hormonal, vias, 944, 945f 
Convección, 835 

Cooperación, actividad enzimática, 156f 
Copépodos, 664 

Copia de la elección de la pareja, 1131 
Coppola, Francis Ford y familia, 238f 
Corales, 639f, 645 
Corazón, 868, 871 

- ciclo cardiaco dei, 872, 873f 

- de los craneados, 676 

- estructura en los mamíferos, 872f 

- mantenimiento dei ritmo dei, 873, 874f 

- miogénico, 873 

- músculo cardiaco, 1024 

- neurogénico, 873 
Cordados (Chordata), 64 lf 

- caracteres derivados de los, 673 

- craneados como, 675 

- esqueleto, 1064, 1065f 

- invertebrados, 667 

- mapeo dei destino de dos, 1004f 

- pez lanceta como, 675f 

- sistema nervioso, 10 12f 

- tunicados como, 673 
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dos, 673 
Corion, 1000 
Córnea, 1058 , 1059f 
Coroides, 1058 , 1059f 
Coronavirus, 344 
Corpúsculo de Barr, 284 
Correcaminos ( Geococcyx califomianus ), 939f 
Corredor de movimiento, 1221 
Corredores entre ecosistemas, 1221 
Correns, Karl, 289 
Correpresor, 354 

Corriente citoplasmática, 117f, 118 
Corte y empalme dei RNA, 318 

- alternativo, 319, 368, 399 

Corteza cerebral, 1028f, 1029 , 1031, 1032 
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1033f 

- emociones y, 1034 
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- lóbulos dei, 1032f, 1035 


- memória y aprendizaje, 1035 

- procesamiento de la información, 1032 
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1033f 

Corteza suprarrenal, 958 
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1229f 
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Cotilédones, 600, 780f 
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- vegetal, 720, Véase también Desarrollo vegetal 

- - auxina y, 793f, 794, 795f 

- - determinado, 720 

- - di visión celular, expansión celular, y, 729f. 

730 

- - indeterminado, 720 

- - inhibidores, 793 


índice analítico 










Crecimiento (Cont.) 

- - primário y meristemas apicales, 576f, 

720f, 721 

v 7 

- secundário y meristemas laterales, 720 f, 

725 

- - estructura de edades, 1155 

- - transición demográfica, 1153 
Crenarchaeota, 544 

Cresta neural, 676, 998 

- como fuente embrionária de caracteres de los 

vertebrados, 670f 
Crestas, 110 
Cretinismo, 953 
Crick, Francis, 9 

- modelo de estructura dei DNA de J. Watson 

Y, 293f 

- replicación dei DNA, 299 
Crinoidea (lirios de mar, plumas de mar), 

667f 

Crisopo (especies de Chrysoperla ) , control 
genético dei canto de cortejo en, 1 1 12f 
Cristalino, 419, 1059 

- regulación de la expresión de los genes 

en las células dei, 367f, 419 

- síntesis, regulación de la expresión de los 

genes, 367f 

Cristalografia con rayos X, 86f 
Cromátidas 

- entrecruzamiento de las no hermanas, 247 

- hermanas, 219, 219, 220f 

- - mitosis, 219, 220f 

- - separación en la meiosis, 245f 

- tétrada de, 247 
Cromatina, 102, 219, 359 

- empaquetamiento dei DNA y estructura 

en los eucariontes, 36 lf 

- nucleosomas, 360, 361f 
Cromoplastos, 110 
Cromosoma(s), 98, 102, 219 

- alteraciones en la estructura, 286f, 287 

- artificial bacteriano, 396 

- artificial de levadura (YAC), 390 

- bacteriano, replicación de, 346, 347f 

- bacterianos, 226, 227f, 347f 

- cario tipo, 240f 

- cromatina en los, Véase Cromatina 

- descripción y términos relacionados, 24 lf 

- distribución en las células hijas durante la 

mitosis, 219, 22 0f, 225f 

- durante la división celular, 218f, 219, 220f 

- eucariontes, 219f, 359f 

- homólogos, 240 

- localización de genes, 274 

- locus dei gen, 239 

- mapas genéticos de, 279 

- no disyunción, 285f 

- no homólogos, distribución independiente de, 

258, 274, 275f 

- número en el hombre 

- procariontes, 537f 

- recombinación genética y, 278, 280f 

- recombinante, 248, 249f, 279f, 280f 

- sexuales, 240 

- - y determinación dei sexo, 282f 

- - genes ligados al sexo, 283 

- surtido independiente de, 248f, 275f 

- translocaciones, 286f, 287, 288f 

- X, 240, 282f 

- - genes ligados al sexo, 282 

- - inactivación en las hembras, 284f 

- - y color de ojos de la mosca de la fruta, 

277f 

- Y, 240, 282f 

- - genes ligados al sexo, 282 

- - y color de ojos de la mosca de la fruta, 

277f 


Crustáceos (langostinos, camarones, cangrejos), 
64 lf, 658 , 664f 

- exoesqueleto, 657f 

- expresión dei gen Hox, 432f 
Cruzamiento 

- dihíbrido, 257 

- monohíbrido, 256 

- - regias de multiplicación y adición aplica- 

das a, 259f 

Cryphonectria parasitica , 622 
Ctenóforos (medusa peine),/ 640f 
Cuadrado de Punnett, 254 , 255f, 263f 
Cubozoos (medusas cubo, avispas de mar), 

644f 

Cuerdas vocales, 887 
Cuerpo basal, 114 , 115f 
Cuerpo calloso, 103 lf 
Cuerpo celular (neurona), 1014 
Cuerpo primário de la planta, 721 
Cuerpo secundário de las plantas, 725, 725 
Cuerpos densos, 1072 
Cuervos, resolución de problemas, 1117 
Culebra listonada elegante ( Thamnophis elegans ), 
474f 

- variación dei comportamiento en la selección 

de la presa, 1118, 1 1 19f 
Cultivos en contorno, 762 f 
Cultura, 1131 

Curruca capirotada ( Sylvia atricapilla) , 1110 

- patrones migratórios en la, 1120, 1 121 f 
Curva de especies-área, 1176, 1 1 77f 

Curva en forma de J dei crecimiento exponencial 
de la población, 1144 
Curvas de supervi vencia, 1139 

- ideales, 1140f 
Cuscuta, 768f 
Cutícula, 575 , 655 

- plantas, 575, 717 
Cuvier, Georges, 440 
Cycadophyta, 593, 594f 

D 

D-dopa, 62, 63f 
DAG (diacilglicerol), 212 
Dalton, John, 34, 34 , 52 
Danielli, James, 125 

Darwin, Charles, 15f, 438, 482, 497, 601, 682, 
792, 1081, 1143, 1175 

- adaptación en la investigación y teoria de, 

443 f 

- Beagle, 441 

- contexto histórico, su vida y sus ideas, 439f 

- descendencia con modificaciones y teoria de, 

443 

- evolución, 439 

- selección natural, 16, 441 

- Sobre el Origen de las Especies, 15, 438, 

439, 443 

- teoria de la selección natural y la adaptación 

evolutiva, 17f, 438 
Datación radiométrico de fósiles, 517 
DDT, pesticida, 155 

- magnificación biológica en la red alimentaria, 

1202 

Decápodos, 664 
Deforestación, 606 

- bosque experimental de Hubbard Brook, 

1078, 1198, 1199f 

- bosques tropicales, 1209f, 1212, 1221f 
Deleciones 

- de nucleótidos, como mutación puntual, 

330f 

Delesseria sanguinea, 550f 
Delfín, 82 lf 

- intercambiador de calor contracorriente, 836f 
Demografia, 1139 


- tablas de vida y curvas de supervivencia, 1139 

- tasas reproductivas, 1140 
Dendritas, 1014 

- receptores de estiramiento, 1047f 

- termorreceptores, 1049 

- cambio poblacional, 1148 

- determinación dei equilibrio, 1148f 

- tasas de natalidad/mortalidad independientes 

de la densidad, 1148 

Dentición, adaptaciones evolutivas, 862, 863f 
Dependencia de anclaje, 232f 
Depredación, 1161 

- ciclos poblacionales y, 1152f 

- como factor limitante de la población, 1150 

- comportamiento de forrajeo y riesgo de, 1122 

- diferencial, efectos sobre la evolucion dei 

guppy, 447f 

- herbivorismo, 1163 

- por hongos, 610f 

- por parásitos y patógenos, 1163 
Depredadores 

- adaptaciones, 1045f 

- defensas contra los, 23f, 32f, 813 

- especies clave como, 168f, 1169f 

- hongos como, 610f 

- mimetismo y defensa contra, 23f 

- semilla, 1161 

- variaciones conductuales en la selección de 

presas, 1 1 19f 
Depresión, 1025, 1040 
Deriva continental, 527, 528f 

- historia, durante el Fanerozoico, 529f 

- movimientos de placa, 528f 
Derivadas, 721 

Dermis, 717 

- animal, 835f 

Derrames de petróleo, biorremediación, 406, 

546f 

Desarrollo, 411 

- animal, 412, 62 7f, 987 

- - apoptosis, 427 

- - cerebro, 1028f 

- - comparación con el desarrollo de las plan- 

tas, 414f, 433 

- - conservación de los genes dei desarrollo, 

43 lf 

- - dei embrión, 412, 414f, 485, 627f, 988 

- - determinantes citoplasmáticos, 420, 42 lf, 

423, 987 

- - diferenciación celular, 420, 42 lf, 987 

- - epigénesis y forma animal, 987 

- - fertilización, 978, 979f 

- - genes Hox, 432f, 485, 627 

- - impronta genómica, 289, 364 

- - inducción y senalización celular, 42 lf 

- - linaje celular, 42 6 f 

- - morfogénesis, 987, 1001 

- - organismos modelo para el estúdio, 412f, 

413f 

- - organogénesis, 997f, 998f 

- - panorama general, 987 

- - patrón de formación, 421, 1006 

- - regulación hormonal en los insectos, 960f 

- - segmentación dei cigoto, 627f, 979f, 992 

- destino celular, 1003 

- división celular, diferenciación celular y mor- 

fogénesis, 412 

- embrionário, 412 

- - animal, 412, 414f, 62 7f, 988 

- - desarrollo cerebral, 1028f 

- - destino celular, 1003 

- - división y diferenciación celular, 413 

- - genes Hox, 627 

- - humano, 978, 979f, 980f, 987f, 1028 

- - morfogénesis, 413, 987 

- - vegetal, 414f, 777f 


J 


y 


\ 


i 


- novedad evolutiva, 482 

- organismos modelo para el estúdio dei, 412 

- regulación hormonal en insectos, 960f 

- vegetal, 728, Véase también Crecimiento vegetal 

- - organismo modelo Arabidopsis para el 

estúdio dei, 413f, 728, 729f 

- - biologia molecular y estúdio dei, 728 

- - desarrollo embrionário, 777f 

- - di visión celular y expansión celular en el, 

729f, 730f, 796 

- - expresión génica y control de diferencia- 

ción celular, 732, 733f 

- - formación de patrones, 730 

- - formación de patrones en flores y, 429f, 

430f, 43 lf 

- - genes de identidad de órgano en el, 43 lf 

- - mecanismos, 429 

- - meristemas apicales y, 576f 

- - senalización celular, regulación transcrip- 

cional y, 429 

- - senalización celular, inducción y, 42 lf 

- - totipotencialidad, 415 
Descendencia con modificación, 16, 18f, 443, 

444f, Véase también Selección natural 
Descomponedores 

- hongos, 620, 1186f 

- procariontes, 544, 1186 
Descomposición en el ecosistema, 1185 
Desechos nitrogenados, filogenia animal correla- 
cionada con la forma de los, 927 

Desetiolación en vegetales, 789 
Deshiclratación de la célula animal, 136 
Desmosomas, 120, 121, 627 
Desnaturalización, 84, 85f 

- DNA, 388 

Desnutrición, 846, 849, 1156 

- enfermedades causadas por, 849f 

- reducción de, humana, 784 
Despolarización, 1018 

Destino celular en el desarrollo animal, 1003 

- labio dorsal dei blastoporo, efectos en el, 

1006f 

Determinación dei sexo, bases cromosómicas, 
282f 

Determinantes citoplasijiáticos, 420, 987 

- diferenciación celular, 420, 42 lf 

- fonnación de patrones, 423 
Detritívoros, 1186 
Deuterostoma 

- Chordata, 64 lf, Véase también Cordados 

(Chordata) 

- desarrollo dei protostoma versus, 632f 

- destino dei blastoporo, 632 

- Echinodermata, 64 lf 

- formación dei celoma, 632 

- segmentación, 631 
Diabetes mellitus, 956 

- tipo I, 956 

- tipo II, 956 
Diaciiglicerol (DAG), 212 
Diafragma, 888, 983 
Diástole, 872 
Diatomeas, 559, 560 
Dicotiledóneas, 602 

- germinación y cotilédones, 780f 
Dictyostelium discoideum , ciclo de vida, 566f 
Diencéfalo, 1028 

Diente de león, tamano de la cosecha de semillas, 
1142f 
Dientes 

- mamíferos, 694 

- orígenes, 679 

- película biológica en la superfície, 539f 
Dieta, Véase también Alimentos, Nutrición 

- dentición, 862, 863f 

- elección de pareja, en Drosophila, 1 1 13f 


- enferme da d y, 847, 849 f 

- vegetariana, 850f 
Diferenciación celular, 362, 413, 987 

- desarrollo embrionário y, Véase Desairollo 

embnonario 

- determinación de células musculares y, 419f, 

420 

- determinantes citoplasmáticos que afectan la, 

420, 42 lf, 987 

- en las plantas, 732, 733L.' 

- senales célula con célula^y, 420, 42 lf, 429 
Difteria, 339 

Difusión, 130 

- de solutos, 1 3 lf 

- energia libre, 146f 

- facilitada, 133 
Digestión, 853 

- canales alimentarios, 854f 

- control hormonal, 860f 

- estômago, 857 

- extracelular, 853, 853 

- función enzimática, 859f 

- intestino delgado, 858 

- intracelular, 853 

- de sustancias, 107f 
Dihíbridos, 257 

Dimetrodon , mandíbula y huesos dei oído, 695f 
Dinâmica biológica dei Proyecto de Fragmentos 
Forestales, Brasil, 1221 
Dinâmica poblacional, 1 1 3 7f , 1150 
Dmobríon, 560f 
Dinoflagelados, 555 

- mitosis, 228 
Dinosaurios, 629, 689 

- cuidado parental, 690f 

- presión arterial, 877 

- Sereno P, búsqueda de fósiles, 15f 
Dióxido de carbono (C02) 

- atmosférico y cambio climático, 1196f 

- enlace covalente dei, 60 

- pigmentos respiratórios y transporte dei C02 

respiratório, 893f 

Diphasiastmm tristachyum, musgo en clava, 587f 

Diplomonados, 553f 

Diplópodos (milpiés), 659f 

Disacáridos, 70, 71f, Véase también Sacawsa 

Disenteria amebiana, 564 

Disfunción eréctil, 211, 948 

Dispersión aleatória en poblaciones, 1138f 

Dispersión de organismos, 1084 

Distribución de las especies, 1083 

- clima, 1087 

- conducta, selección dei hábitat 

- dispersión, 1084 

- factores abióticos, 1086 

- factores bióticos, 1085 

Distribución geográfica de las especies, 1083 

- factores abióticos, 1086 

- factores bióticos, 1085 

- clima y, 1087 

- dispersión y factores de distribución, 1084 

- factores limitantes de, 1084f 
Distribución independiente de los alelos en los 

gametos, 274, 275, 278 

Distribución en mosaico, medioambiente, 1 1 73f 
Distrofia muscular de Duchenne, 283, 403 
Diuresis, 936 

Diversidad de especies, 1165, 1210, Véase tam- 
bién Biodiversidad 

Diversidad subyacente de la vida, 15f 
División celular, 218 

- banda de la preprofase y plano de la, 730f 

- citocinesis, 224 

- desarrollo embrionário y papel de la, 218f 

- factor de crecimiento derivado de las plaque- 

tas (PDGF) y, 23 lf 


- fisión binaria en las bactérias, 226, 22 7f 

- funciones, 218f 

- inhibición dependiente de la densidad, 231, 

232f 

- mitosis y, 221, 224, 225f, 226f, 227 

- papeies clave de la, 218 

- plano y simetria en la morfogénesis vegetal, 

729f 

- renovación de tejidos y papel de la, 218f 

- reproducción y papel de la, 218f 

División parasimpática dei sistema nerviso autó- 
nomo, 1027f 

División simpática dei sistema nervioso autóno- 
mo, 1027 

DNA (ácido desoxirribonucleico), 7f, 86 

- amplificación por reacción en cadena de poli- 

merasa, 391 f 

- bases nitrogenadas, 87f, 88, Véase también 

Bases nitrogenadas 

- cadenas, Véase Cadena (s) de DNA 

- complementario (cDNA), 400 

- circular, 289, Véase también Plásmídos 

- complejo DN A-proteína, Véase Cromatina 

- complementario (cDNA), 390 

- cromosomas, Véase Cromosoma(s) 

- desnaturalización, 388 

- duplicación y divergência en segmentos de, 

378 

- ensayos de micromatrices, 400 

- estructura de la cromatina y empaque, 359, 

361f 

- estructura de doble hélice, 7f, 88f, 89, 293f 

- extremo cohesivo, 386 

- fragmento de restricción, análisis de diferen- 

cias, 392 

- genes como segmentos de, Véase Gen(es) 

- isótopos radiactivos e investigación, 35f 

- mapeo físico de fragmentos, 396f 

- metilación, 284, 289, 364 

- - impronta genómica, 289 

- micromatrices, 384f, 400 

- DNA nuclear, 109 

- plásmidos, 537 

- proteínas especificadas, 86f, Véase también 

Síntesis de proteínas 

- recombinante, 384, 385f, 386f 

- - conjugación bacteriana, plásmidos. y. 5-9 

- - enzimas de restricción y producción de. 

386f 

- - producción, panorama general, 385 

- repetitivo, 375, 375, 376 

- replicación, 88f, 303 

- - apareamiento de bases a la cadena molde, 

299f, 300f 

- - bacteriano, resumen, 30- : 

- - bactérias, 346, 347f, 3501 

- - disposición antiparalela de las cadenas de 

DNA, 297f 

- - marcadores radiactivos para el estádio. 55: 

- - modelos, 299f, 300f 

- - orígenes en eucariontes, 302 f 

- - procariontes y eucariontes, 537 

- - prueba y reparación, 305 

- - rodante, 350f 

- satélite, 377 

- secuencia de nucleótidos, Véase Secucntids de 

DNA 

- de secuencia simple, 376 

- secuencias, Véase Secuencias de DNA 

- segmentos intrón y exón, 318, Véase también 

Exones ; lntrones 

- telómeros, extremo de la molécula, 306f. 30“ 

- transcripción de RNA dirigida por, Véase 

Transe rípción 

DNA ligasa, 303, 304c, 386 

- DNA recombinante, creación, 3861 


índice analítico 



índice analítico 





DNA polimerasas, 301, 302, 303, 305, 306 
Doble hélice, 7f, 88, 89, 296, 297f, 298, Véase 
también DNA (ácido desoxirriboniicleico) 

- apareamiento de bases, 89, 298f 

- cadenas complementarias, 89 

- estructura antiparalela, 89, 297f 
Dobzhansky Theodosius, 455 

Dodd, Diane, aislamiento reproductivo en pobla- 
ciones divergentes de Drosophyla , 477f 
Dólar de arena, 641 f 

- partición en el embrión, 992f 
Dolor 

- endorfinas y reducción dei, 43, 81, 952 

- prostaglandinas y sensación de, 948, 1049 

- receptores sensoriales para el, 1049 
Dominância apical, 715 

- control mediante citocininas, 796f 
Dominância incompleta, 260, 26 lf 
Dominios, proteína, 319, 360 

- correspondência entre exones, 319f 
Dominios bucle, empaquetamiento dei DNA y la 

cro matina en, 36 lf 
Dominios de la vida 

- filogenia, Véase Filogenia 

- sistema de tres dominios, 14f, 530, 532 
Donoghue, Philip, 679 

Doolittle, Ford, 525 
Dopamina, 1025, 1039, 1041 
Doppler, Christian, 252 
Dormancia de semillas, 779 

- ácido abscísico, 798, 79 9 f 
Down, síndrome, 287 
Dragón de Komodo, 689f 

Dwsophila , Véase Mosca de la fruta (Drosophila) 

Dubaulia waialealac, 48 lf 

Dubautia laxa , 48 lf 

Dubautia linearis, 48 lf 

Dubautia scabra , 48 lf 

Dugatkin, Lee, 1131 

Dulse ( Palmaria palmate), 567f 

Duodeno, 858 

Duplicación 

- cromosomas, 286 

- genes, 459 
Duramen, 727 
Dyson, Freeman, 516 

E 

E. coli 

Ebola, vírus, 344 
Écdisis, 634, 635f, 657 
Ecdisona, 960 
Ecdisozoos, 634 

Echinoidea, 666c, 667f, Véase Erizos 
Ecografía, estúdios fetales, 984f 
Ecologia, 1080 

- biologia evolutiva, 1081 

- biomas acuáticos, 1092 

- biomas terrestres, 1098 

- biosfera, 1083, Véase también Biosfera 

- de la comunidad, 1082, 1159 

- - especies dominantes y especies clave, 

1165 

- - interacciones interespecí ficas, 1159 

- comunidades 

- conductual 

- - genética y, 1109 

- - selección natural y, 1118 

- conservación, Véase Biologia, conservación 

- distribución de especies, 1083 

- dei ecosistema, 1082, Véase también 

Ecosis temas 

- esfera de acción, 1080 

- factores bióticos y abióticos, 1081 

- dei organismo, 1082 

- organismos, 1082 


- organismos y ambiente, 1081 

- paisaje, 1082, 1082, 1220, 1220 

- poblaciones, 1082, 1136 

- - capacidad de carga dei medioambiente, 

1145 

- - crecimiento de la población humana, 

1136, 1152 

- - influencias bióticas y abióticas sobre las 

poblaciones, 1148 

- - rasgos de la historia :j(é vida como produc- 

to de la selección natural, 1141 

- problemas ambientales, 1083 

- procariontes, 544 

- de restauración, 1209, 1224 

- - recuperación de desastres en las comuni- 

dades, 1226f 

- restauración de ecosistemas degradados, 1224 

- subcampos, 1082 

Ecosistemas, 4f, 1082, 1184, Véase también 
Biomas 

- acuáticos, 1188 

- - agua dulce, 11 87f, 1188 

- - enriquecimiento de nutrientes, 1200 

- - marino, 1166f, 1 187 f, 1188 

- ciclos químicos, 160f, 1184, 1195 

- comunidades de especies, Véase Comunidades 

- efectos de la precipitación ácida, 55 

- energia y matéria, 1184 

- estructura trófica, 1166 

- flujo de energia, 160f, 1184 

- fragmentación, 1220 

- impacto dei hombre, 1200 

- limites, 1220f, 1221 

- nivel de biodiversidad, 1211 

- papel de los hongos, 620 

- papel de los procariontes, 544 

- productores y consumidores, 6 

- terrestres 

- - cadena alimentaria, 11 66f 

- - productivídad primaria, 11 87f 

- terrestres y pantanos, 1190 

- transferencia de energia entre niveles tróficos, 

1191 

Ecotono, 1099 
Ectodermo, 631, 994 
Ectomicorrizas, 766, 767f 
Ectoparásitos, 1163 
Ectoproctos (briozoos), 640f 
Ectotermos (animales ectotérmicos) 

- presupuestos energéticos, 830, 83 lf 

- reptiles, 689 

- termorregulación, 833 
Ecuación de Nernst, 1016 
Efecto Allee, 1146 
Efecto Bohr, 893 

Efecto cuello de botella, 46 lf 

- efecto fundador y aislamiento, 462 
Efecto fundador, 462 

Efecto invernadero y calentamiento global, 1204 
Eficiência de producción en ecosistemas, 1191 
Eficiência trófica, pirâmides ecológicas, 1192, 
1193f 
Ejercicio 

Eldredge, Niles, 481 
Electrocardiograma, 874 
Electroforesis en gel, 392 

- de fragmentos de restricción, 392, 393f 
Electron, 34 

- enlace iónico y transferencia de, 41 f 

- flujo cíclico y no cíclico en reacciones de luz 

fotosintéticas, 190f, 19 lf 

- niveles de energia, 36 

- orbi tales, 38 f, 39 

- de valência, 38, 38 
Electronegatividad, 40 
Electroporación, 390 


Elefantes 

- árbol evolutivo, 443, 444f 

- crecimiento exponencial en la población de 

África, 1144f 

- marinos, efecto cuello de botella en poblacio- 

nes dei norte, 46 lf 

- sobreexplotación en África, 1214 

- termorregulación, 837f 
Elemento(s), 33 

- Alu, 376 

- ciclos en el ecosistema, 160f, 1184, 1195 

- de control distai, 365 

- de control proximal, 364 

- de control, gen eucariótico, 367f 

- cuerpo humano, 33c 

- esenciales, 757 

- esenciales para la vida, 33 

- órbitas de electrones de dieciocho, 37f 

- requerimientos nutricionales de las plantas, 

756 

- tabla periódica, 37 

- transponibles, 351, 371, 375 

- - DNA repetitivo, 375, 376 

- - evolución genómica, 380 

- - movimiento en eucariontes, 376f 

- - secuencias de inserción, 351, 352f 

- - secuencias relacionadas, 376 

- - transposones, 352, 375 

- de los vasos, 719 

- - conducción de agua, 719f 
Elicitores, 814 

Elton, Charles, 1166, 1167 
Embarazo, 978 

- anticoncepción, 982 

- en seres humanos, 915, 978 

- inmunología dei, 915 
Êmbolo, 883 

Embriofitos, plantas, 575f 
Embriologia, 411, Véase también Desarrollo 
embrionário 
Embrión 

- células madre, 418 

- desarrollo (Desarrollo embrionário) 

- epigénesis, 987 

- estructuras homólogas, 448, 449 f 

- fertilización y formación en animales, 978, 

979f 

- formación de patrones, Véase Formación de 

patrones 

- genes de efecto materno (polaridad-huevo), 

efectos, 424f 

- organogénesis, 997f, 998f 

- plantas, 577f, 777f 

- de pollo, estructuras homólogas en el hombre, 

449f 

- segmentación dei cigoto y formación dei 

embrión humano, 979f 
Emociones, cerebro humano, 1034 
Empalmosoma, 319f 
Emú, 693f 

Enantiómeros, 62, 63f 

- aminoácidos en las proteínas, 79f 

- fánnacos, 63 f 
Ence fali tis, virus, 337 

Encéfalo, 1028, Véase también Corteza cerebral 

- cerebelo, 1030 

- control respiratório, 890 

- diencéfalo, 1028, 1030 

- tálamo y epitálamo, 1030 

- tronco encefálico, 1028f, 1029 

Endler, John, investigación sobre la evolución de 
los lebistes, 446, 447f 
Endocitosis, 137, 138f 

- mediada por receptores, 137, 138 
Endodermis, raiz vegetal, 744 

- absorción de agua y minerales, 744, 745 ( 






Endodermo, 631, 994 
Endoesqueleto, 1064 

- humano, 1065f 

- vertebrados, 682 
Endolinfa, oído interno, 1053f 
Endometrio, 970 
Endomicorrizas, 766, 767f 
Endonucleasas de restricción, 338 
Endoparásitos, 1163 
Endorfinas, 952, 1025 

- estructura, 43f 

- opiáceos, 1025 
Endosimbionte, 523 
Endosimbiosis, 550 

- en serie, 524 

- secundaria, 55 lf 

- - plástidos producidos, 55 lf 
Endospermio, 600 

- desarrollo, 777 
Endosporos, 538f 
Endotelio, 874 

- vasos sanguíneos, 874 

- aves, 689 

- presupuestos energéticos, 830, 83 lf 

- termorregulación, 833 

Energia, procesamiento como propiedad de la 
vida, 3f, 36, 142, Véase también 
Bioenergética 

- acoplamiento, 148 

- de activación, 150, 151, 152 

- - descenso de la barrera por acción enzimá- 

tica, 152f 

- - para una reacción exergónica, 15 lf 

- cinética, 49, 142 

- - transformaciones entre la energia potencial 

y, 142f 

- costos 

- - forrajeo, 1122 

- flujo en el ecosistema, 6f, 160f, 1184 

- - descomposición, 1185 

- - leyes físicas, 1185 

- - panorama general, 11 85f 

- - relaciones tróficas, 1185 

- formas, 142 ^ 

- leyes de la termodinâmica, 143 

- libre, 145, 145 

- - metabolismo, 146 

- - reacciones endergónicas y exergónicas, 

147f 

- - relación con la estabilidad, capacidad de 

trabajo y cambio espontâneo, 146f 

- - transporte de electrones y câmbios de, 

171f 

- locomoción y requerimientos, 1074f 

- potencial, 36, 142, 142f 

- química, 142, 828 

- riqueza de especies, agua, 117 6f 

- transferencia entre niveles tróficos dei ecosis- 

tema, 1191 

- vida, tema biológico, 27f 
Enfermedad de Alzheimer, 290, 1040 
Enfermedad cardiovascular, 76, 847, 882 
Enfermedad de células falciformes 

- identificación de la mutación dei alelo de 

célula falciforme, 39 3 f 

- mutación puntual como causa, 328, 329f 

- sustitución de aminoácido en la hemoglobina, 

84f 

- ventaja de los heterocigotos, paludismo, 466f 
Enfermedad de Chagas, 554 

Enfermedad dei mosaico dei tabaco (VMT), 335f 

- estructura, 336f 

Enfermedad de Parkinson, 623, 1041 

- L-dopa y tratamiento, 62, 63f 
Enfermedad dei sueho, 401, 554f, 664 
Enfermedad de Tay-Sachs, 261 


- alelo dominante, fenotipo, 261 
Enfermedad vegetal 

- defensas vegetales contra patógenos, 813 

- formación de patrones, 730 

- hongo como causa de, 622, 797 

- roya blanca y mildiú, 558 

- virai, 335f, 345 

- alergias, 916 

- câncer, Véase Câncer I 

- cardiovasculares, 882 

- cerebro y sistema nervioso, 1039 

- disfunción eréctil, 948 

- en vegetales, Véase Plantas, enjermedad.es 

- excitación de la fibra muscular por la neurona 

motora, 1069 

- fúngicos, 622 

- hormonales, 952, 953f 

- inmunodeficiencia, 917 

- obesidad, 847 

- parásitos causantes de, Véase Parásitos 

- patógenos causantes de, Véase Patógenos 

- proteínas G, 206f, 211 

- reproducción sexual y resistência a, 469 

- terapia génica, 403 

- trastomos dei crecimiento, 952 

- vacunación, 914 

- viroides y priones causantes de, 346f 

- caso de estúdio dei oso pardo, 1217 

- tamano efectivo de la población, 1216 

- tamano mínimo de población viable, 1216 

- vórtice de extinción, 1215 
Enfriamiento por evaporación, 50 

- animales, 837 

- transpiración en las plantas, 749 
Engelmann, Theodor, 187 f, 188 
Engelmann, experimento de, 187f 
Enhydra lutns, como predador, 1169f 
Enlace doble, 40 

Enlace de hidrógeno, 42 

- en las moléculas de agua, 47, 48f 

- RNAy, 327 
Enlace peptídico, 80 
Enlace simple, 40 
Enlaces covalentes, 39 

- carbono, 60 

- doble, 40 

- en cuatro moléculas, 40f 

- formación, 39f 

- no polar y polar, 40, 41 f 
Enlaces fosfato de alta energia, 148 
Enlaces iónicos, 41 

- transferencia de electrones y, 41f 
Enlaces químicos, 39 

- covalentes, 39f, 40, 60 

- de carbono, 59 

- de hidrógeno, 42 

- débiles, 42 

- interacciones de van der Waals y, 42 

- iónicos, 41f, 42 

- reacciones químicas y, 44 
Enlaces químicos débiles, 42 
Entalpía, 145 
Entamoeba, 564 

Entrada sensorial, 10 13f, Véase también 
Mecanismos sensitivos 
Entrecruzamiento, 247, 278, 348 

- desigual y duplicación de genes, 378f 

- intrones, 319 

- producción de cromosomas recombinantes, 

249f 

- recombinación genética de genes ligados, 278, 

279f, 280f 
Entropia, 144 
Envoltura nuclear, 102 
Envoltura virai, 336 

- de los virus animales, 340, 34 lf 


Enzima(s), 77, 150 

- adecuación inducida entre sustrato y, 153f 

- barrera de la energia de activación, 150 

- catálisis en el sitio activo, 152, 153f, 154 

- catalizadores, 77, 150 

- ciclo catalítico, 78f, 153f 

- cofactores, 155 

- corrección y reparación dei DNA, 305 

- digestivas, 857, 858, 859f 

- efectos de la temperatura y el pH, 154 

- especificidad de sustrato, 152 

- hipótesis de un gen-una enzima, 310, 311 f 

- inducibles, 354, 355 

- - operón lac y síntesis regulada de, 35 5f 

- inhibidores, 155f 

- lisozimas, conformación, 81 f 

- localización en la célula, 157 

- proteína de membrana, 128f 

- regulación alostérica, 156 

- replicación dei DNA, 301, 304c 

- reprimibles 

- - operón trp, 353, 354f 

- de restricción, 338, 386 

- - producción de DNA recombinante, 386f 

- sitio activo, 152, 153f 

- sustratos, 152 

- unión normal, 15 5f 
Eosinófilos, 880f, 881, 900 
Ephedra , 594f 
Ephrussi, Boris, 310 
Epiblasto, 994, 1000 
Epicótilo, 778 
Epidermis 

- animal, 83 5 f 

- vegetal, 717, 813 
Epidídimo, 971 
Epí fitas, 767, 768 
Epigénesis, 987 
Epiglotis, 856 
Epinefrina 

- distintas respuestas a, 947f 

- estrés y secreción, 947f 

- senalización celular y descomposición dei glu- 

cógeno, 213f 
Episoma, 349 
Epistasis, 262, 263f 
Epitálamo, 1030 
Epitelio cilíndrico, 824 
Epitelio cúbico, 824 
Epitelio estratificado, 823, 824f 
Epiteüos glandulares, 823 
Epitelio simple, 823 
Epitelio de transporte 
% - nefrón renal, su papel, 933f 
*- y excreción de sales en las aves marinas, 926f 
Epstein-Barr, virus, 370, 910 
Equilibrio 

- calórico, 846 

- energia libre, 145, 146f 

- hídrico 

- - en animales de agua dulce, 924 

- - en animales marinos, 924, 926f 

- - en animales terrestres, 925 

- - en células con paredes, 133f 

- - en células sin paredes, 133f 

- - en ratas canguro versus seres humanos, 

925f 

- metabolismo, 147 

- órganos en vertebrados, 1052, 1053f 

- químico, 44 

- trabajo, sistemas cerrados y abiertos, 147f 
Equinodermos (Echinodermata), 64 lf 

- anatomia, 665f 

- clases, 666c 

- erizos de mar, dólares de arena, 667E Véase 

también Erizo de mar (Echinoidea 


índice analítico 



Equinodermos (Echinodermata) (Cont.) 

- estrellas frágiles, 666, 667f 

- estrellas de mar, 665f, 666, 667f 

- lirios de mar, plumas de mar, 667f 

- margaritas de mar, 666, 667f 

- pepinos de mar, 666, 667f 

- sistema nervioso, 10 12f 

Equipos de investigación interdisciplinarios, 11 
Equisetum arvense (cola de caballo), 587f 
Equivalência genómica, 415 

- células madre animales y, 418 

- totipotencialidad en las plantas y, 41 5f 
Era cenozoica, 519c, 521f, 629 

Era neoproterozoica, 628 

Era paleozoica, 519c, 52 lf, 527, 596, 629 

Era proterozoica, 52 6f 

Ergotismo, 622 

Ericksson, Peter, 1038 

Eritrocitos, 825f, 880, Véase también Glóbulos 
rojos (eritrocitos) 

Eritromicina, 537 
Eritropoyetina, 881 

- concepto morfológico, 476 

Erizo de mar (Echinoidea), 475f, 64 lf, 667f 

- afectación en la distribución de las algas, 

1086f 

- fertilización de los huevos, 989f, 990f 

- gastrulación, 995f 

Esbozo dei miembro, 1007f, 1008f 

Escala de Celsius, 49 

Scala naturae (escala natural), 439 

Escalas 

Escamas 

- peces, 682 

- reptiles, 688 
Escarabajo, 1080f 

- bombardero, 32f 
Escarlatina, 339 
Escherichia coli ( E . coli) 

- bacteriófago T2, infección, 294, 295f 

- bacteriófago T4, infección, 334f 

- colon humano, 542f, 862 

- cromosoma y DNA, 537f 

- experimento de Hershey y Chase, 294, 295f, 

296 

- genoma y replicación, 346, 347f 

- mapa dei genoma, 394 

- patógeno, 460, 546 

- proteína chaperona, 85 

- recombinación genética, 346, 460 

- replicación dei DNA, 300, 347f 

- sitio de restricción, 386f 

- tasas de reproducción, 538 

- transcripción y traducción, 328f 

- transposición de elementos genéticos, 351 
Esclerosis lateral amiotrófica (ELA), 1069 
Esclerosis múltiple, 917, 1015 
Esclerótica, 1058, 1059f 

Escorpiones, 64 lf, 659f 
Escroto, 971 
Escutelo, 778 
Esfigmomanómetro, 877f 
Esfínter(es) 

- pilórico, 855f, 858 

- precapilares, 877, 878f 

- tracto digestivo, 855 
Esófago, 856 

- peristalsis, 856f 
Espacio perivitelino, 989 
Espacio tilacoide, 182, 183f 
Especiación, 472 

- alopátrica, 476f, 477, 480 

- diversidad biológica, 472 

- patrones de cambio evolutivo (anagénesis y 

cladogénesis), 472f 

- simpátrica, 476f, 478 


- y concepto de especies biológicas, 473 

- y genética, 481 

- y radiación adaptativa, 480 
Especies, 1168f, 1 1 69f 

- amenazadas, 1210 

- clasificación, Véase Taxonomía 

- clave, 1168 

- - alteración de las cadenas de interacyíones 

que comprometen a, 1214 

- como trasplantes, 1084 

- comparación de genomas, 400 

- composición dei bioma, 1099 

- concepto de especies biológicas, 473 

- concepto filogenético, 476 

- concepto paleontológico, 476 

- conservación, Véase Biologia, conservación 

- distribución, 1083 

- diversidad, Véase Biodiversidad 

- dominantes, 1168 

- en las comunidades, Véase Comunidades 

- en peligro, 1210 

- en peligro y amenazadas, 1210 

- endémicas, 450 

- espectro, 1081f, 1085f 

- extinción, Véase Extinción de especies 

- fundadoras, 1169 

- hermanas, 476 

- introducidas, 1213 

- - como amenaza a la biodiversidad, 1213 

- invasoras, 437, 1168, 1168 

- origen de nuevas, Véase Especiación 

- ovíparas, 681 

- ovovivíparas, 681 

- poblaciones, Véase Poblaciones 

- riqueza y abundancia relativa, 1165 

- vivíparas, 689 
Espectro de absorción, 187 

- determinación mediante espectrofotómetros, 

187f 

- importância fotosintética, 187f 
Espectro de acción, 188, 802 

- para la fotosíntesis, 187f, 188 
Espectro de dominância alélica, 260 
Espectro electromagnético, 186 
Espectro fotómetro, 186 

- determinación dei espectro de absorción, 187f 
Espermatogénesis, 973 

Espermatogonia, 975 
Espermatozóide, 964 

- desarrollo en humanos, 973, 975f 

- movimiento de los flagelos, 115f 

- plantas, 592, 593f 
Espirogira, 550f 
Espiroquetas (bactérias), 543f 
Esponjas (Porifera), 639 f 

- anatomia, 642f 

- digestión de los alimentos, 853 
Esporangio, 577f, 577, 774 

- en hongos, 615f 
Esporas, 242, 576 

- de las plantas, 576, 577f 

- plantas fosilizadas, 578f 
Esporocitos, 577 
Esporófilos, 586 
Esporofito, 242, 576 

- como etapa diploide dei ciclo celular, 242 

- en briófitas, 580, 58 lf 

- en plantas con semillas (angiospermas), 592f, 

593f, 771, 772f 

- en plantas vasculares sin semillas, 584, 585f 

- fosilizado, 578f 

- relación con el gametofito, 592f 
Esporopolenina, 557f, 574 
Esporozoítos, 555 

Esqueleto 

- animal, 1063 


- endosesqueleto, 1064 

- exoesqueleto, 657, 1064 

- hidrostático, 1063, 1064f 

- humano, 1065f 

- locomoción, 1073 

- músculos, 1066 

- origen de los huesos, 679 

- sostén y tamano dei animal, 1064 
Esqueleto hidrostático, 1063 
Esqueletos de carbono, 61 
Esquistosoma ( Schistosoma mansoni), 63 9 f 

- ciclo vital, 64 7f 
Esquistosomiasis, 30, 647f 
Esquizofrenia, 1039 

Estabilidad, relación con la energia libre, 145, 
146f 

Estaciones, clima y efectos, 1088f, 1090, 109 lf 
Estado de transición, activación de las senales 
químicas, 151 

Estado de vigilia, cerebro humano y, 1029 
Estados Unidos 

- biomas acuáticos, 1094f, 1095f, 1096f 

- biomas terrestres, IlOOf, 1101f, 1102f, 1103f 

- espectro de hayas americanas, 1092f 

- estructura de edad de la población, 1 1 54f, 

1155 

- lluvia ácida, 55, 1202f 

- poblaciones de zanates mexicanos, 1085f 
Estahlococo sp., 543f 

Estambres, flores, 429f, 430, 598, 772 
Estanques, Véase también Lagos 

- protistas en el agua de los, 549 

- recambio en, 109 1 f 
Estatocisto, 1050 
Esteroides, 77 

- anabólicos, 959f 
Estetoscopio, 877f 
Estigma, flor, 598, 772 

Estímulo para la impronta genómica, 1108 
Estirpe celular, 426 

- de los nematodos, 426f 
Estivación, 841 
Estolones, 71 5f 
Estômago, 857 

- adaptaciones evolutivas, 863f 

- capas de tejido, 82 7 f 

- defensas, 899 

- secreción de jugo gástrico, 857 

- superficie interior, 85 7f 

- úlceras, 858f 

Estornas, 182, 183f, 581, 724 

- células guardianas y apertura/cierre, 750f 

- evolución, 581 

* Estorninos como especies introducidas, 1214 
Estradiol, 63 f 
Estramenopilos, 558 

- algas doradas, 560 

- algas pardas, 560 

- diatomeas, 559 

- flagelos, 558f 

- oomicetos, 559f 

Estrella de mar (Pisaster ochraceous ), 64 lf, 6671 

- anatomia, 665f 

- branquías, 885 f 

- como predador de, 11 68f 

- defensas innatas, 902 

- sistema nervioso, 1012f 

Estrella serpiente (Ophiuroidea), 667f 
Estrellas pluma (Crinoidea), 666, 667f 
Estreptomicina, 322 
Estrés 

- ambiental, respuesta de las plantas, 810 

- secreciones suprarrenales como respuesta. 

957f 

Estria primitiva, 996 
Estribo, 1051 



Estro, 973 
Estróbilo, 586 
Estrógeno, 958 

- receptores intracelulares, 947 
Estroma, 110, 111, 182, 183f, 185f 
Estromatolitos, 521, 522f 

Estructura cuaternaria de proteína, 81, 83 
Estmctura y función, organización biológica y 
correlación, 27f 

Estructura primaria de proteínas, 81, 82 

- enfermedad de la anemia drepanocítica rela- 

cionada con la, 84f 

Estructura secundaria de una proteína, 81, 82 
Estructura terciaria de una proteína, 81, 83 
Estmctura trófica en las comunidades, 1166 

- cadenas alimentarias, 11 66f 

- redes alimentarias, 1 166 
Estmctura vegetal, 712 

- crecimiento, Véase Crecimiento vegetal 

- destino dei desarrollo de las células que afecta 

al, 732 

- división celular y expansión celular que afecta 

la, 729 

- expresión génica y diferenciación celular que 

afecta al, 732, 733f 

- formación de patrones, 730 

- monocotiledóneas y dicotiledóneas, 603f 

- panorama general, 713f 

- plasticidad, 712 

- raíces, tallos y hojas, 713 

- sistema de tejidos, 717 

- tipos celulares, 717, Véase también Células 

vegetales 

Estmcturas homólogas, 448 
Estuários, 1095 

- red alimentaria parcial en Bahia de 

Chesapeake, 1 167f 
Etano, forma de la molécula, 60f 
Etanol, 64 

Eteno, forma de la molécula, 60f 

Etges, William, 1113 

Ética 

- clonación humana, 417 

- tecnologia dei DNA, 26, 404, 407 
Etileno, 799 

- abscisión de las hojas, 800, 801f 

- apoptosis de la raiz, 811 

- maduración dei fmto, 801 

- muerte celular programada, 800 

- triple respuesta, 799 
Etiolación en las plantas, 789 
Etología, 1107 

- cognitiva, 1117 
Eucaria (dominio), 507f 
Eucariontes 

- animales, Véase Animales 

- células, Véase Células eucariontes 

- cilios, 15f, Véase también Cilios 

- clonación y expresión de los genes, 390 

- clonación de genes en plásmidos bacterianos, 

386, 387f, 388, 389f 

- endosimbiosis, 523, 550 

- filogenia, 552f 

- genoma, Véase Genoma eucanonte 

- hongos, Véase Hongo(s) 

- origen y relación con procariontes, 523, 524f 

525 

- plantas, Véase Planta(s) 

- pluricelularidad y evolución, 525 

- protistas, 549, Véase también Protistas 
Eucromatina, 360 
Eudicotiledóneas, 602, 603f 

- desarrollo dei embrión, 777f 

- monocotiledóneas, comparación, 603f 

- tejido madre, 724f 
Euglena, 529, 554f 


Euglénidos, 554 
Euglenozoos, 553 
Eumetazoos, 633, 643 
Euriptérido, 658 
Europa, 514 

- precipitaciones ácidas, 55 f, 1201f 
Euryarchaeota, 544 

Evaluación genética 

- evaluación fetal, 270f 

- reconocimiento de portadores, 269 
Evaporación, 50, 835 
Evapotranspiración, 1176, 1190 

- potencial, 1176 ^ 

- producción primaria de la red terrestre,*! 190f 

- real, 1190 

- riqueza de especies, 11 76f 
Evitación de la sombra en las plantas, 804 
Evo-devo (biologia evolutiva y dei desarrollo), 

601 

Evolución, 15, 438 

- adaptación, Véase Adaptación evolutiva 

- anagénesis y cladogénesis, 472f 

- angiospermas, 601 

- animales, 628 

- aves, 692 

- código genético, 314 

- coevolución, 1164 

- compuestos orgânicos, 59 

- convergente 

- - animales acuáticos, 821 f 

- - biomas terrestres, 1099 

- - marsupiales y mamíferos euterios, 450, 

494f, 696f 

- - ovomicetos y hongos, 558 

- cordados, 674 

- cultura humana, 1132 

- DNA y proteínas como medida de, 89 

- efectos de la predación diferencial sobre los 

guppy, 447f 

- eucariontes, 523 

- genes que controlan el desarrollo, 484 

- gimnospermas, 596 

- gradualismo, 440 

- hojas, 585, 586f 

- humana, 701 

- - bípedos, 703 

- características derivadas de los humanos, 
721 

- - primeros homínidos y, 730 

- - primeros seres dei género Homo, 704 

- macroevolución, 472 

- mamíferos, 694 

- mandíbula y huesos dei oído en mamíferos, 

695f 

- microevolución, Véase Microevolución 

- mitosis, 227f, 228 

- mosaico, 703 

- multicelularidad, 525 

- novedad evolutiva, 482 

- obesidad, 848 

- origen de las especies, Véase Especiación 

- plantas, 579f 

- plantas vasculares, 584 

- plantas, a partir de algas verdes, 573 

- plantas, plantas con semilla, 591 

- poblaciones, 454 

- procariontes, 521 

- rasgos de conducta, 1118 

- reptiles, 689 

- selección natural, 16f, 17f, Véase también 

Selección natural 

- síntesis moderna de las ideas de Mendel y de 

Darwin, 455 

- sistema digestivo en vertebrados, 866 

- tetrapodos, 684, 685f 

- virus, 342 


Exaptación, 483 
Exclusión competitiva, 1160 
Excreción, 922 

Êxito reproductivo desigual, selección natural, 16 
Exocitosis en el transporte de grandes moléculas 
137 

Exoenzimas, 609 
Exoesqueleto, 657, 1064 

- artrópodos, 74f, 657f 
Exones, 318 

- correspondência entre dominios de proteínas 

319f 

Exotoxinas, 546 
Expansinas, 795 
Expansión celular, 730 

- en las plantas, 73 lf 
Expectativa de vida, 1155 

- en Costa Rica, 1229 
Experimento controlado, 23 
Experimento FACTS-1, efectos de la elevación 

dei C0 2 , 1204 

Explosión cámbrica, 526, 629 
Extensión convergente, 1002 

- morfogénesis animal y lâminas de células, 

1002f 

Exteroceptores, 1046 
Extinción de especies, 1209 

- masiva, 518 

- sobreexplotación, 1214 
Extremo carboxilo, proteína, 82 f, 323 
Extremo de la raiz, 713f, 721 
Extremófilos, 541 

Extremos cohesivos, DNA, 386 

F 

Facilitadores en la comunidad, 1170 
Factor de crecimiento, 231, 948 

- activación de genes específicos por, 213f 

- proteína morfogénica dei hueso BMP-4, 1006 

- regulación dei ciclo y la división celular por 

23 lf 

- de fibroblastos, 1007 

- derivado de plaquetas (PDGF), 23 lf 

- como regulador local, 202 
Factor F, 349 

Factor de liberación, 324 

Factor natriurético auricular (FNA), 938 

Factor Rh, 915 

Factores de elongación, síntesis de polipéptidos, 
323, 324f 

Factores de iniciación, síntesis de polipéptidos y, 
323 

Factores de transcripción, 316, 364 
-» - específicos, como intensificadores, 364, 365f 
* - general, 364 

- papel en el control de la transcripción de los 

genes eucariontes, 316f 

FADH 2 , como fuente de electrones en la cadena 
de transporte de electrones, 1 7 1 f 
Fagocitosis, 107, 137, 138, 899, 900f 

- eliminación de antígenos mediada por anti- 

cuerpos y, 913f 

- lisosomas y, 107f 

Fago(s), 294, 336, Véase también Bactenófago 
(fago) 

- lambda, ciclos lítico y lisogénico, 338, 339f 

- T2, infección de E. coli, 294, 295f 

- T4 

- - ciclo lítico, 338f 

- - estructura, 336f 

- - infección en E. coli, 334f 

- virulento, 338 
Familia multigénica, 377 
Faringe,. 856 

Fármacos, Véase también Productos farmacêuticos 

- antibióticos, Véase Antibióticos 


índice analítico 


índice analítico 


Fármacos (Cont.) 

- antivirales, 343 

- enantiómeros, 62, 63f 

- HlVy SIDA, 918 

- penicilina, 623 

- Prozac, 1025, 1040 

- psicoactivos, 1025 

- retículo endoplasmático liso y desintoxicación, 


104 


- Viagra, 201, 211 
Fascículos vasculares, 717 

Fase de flujo menstrual, dei ciclo menstrual, 977 

Fase folicular, ciclo ovárico, 976 

Fase mitótica (M) dei ciclo celular, 221 

Fase proliferativa, ciclo menstrual, 977 

Fase S dei ciclo celular, 221 , 228 

Fauna de Ediacaran, 628 

Fecundación aleatória, variación genética a partir 
de, 248 

Fenilalanina, 313, 320 
Fenilcetonuria, 458 
Fenotipo, 256 

- relaciones dei, a la dominância alélica, 261 

- genotipo versus, 256f 

- impacto dei ambiente sobre el, 264 

- mutante, 276, 277f 

- - color de ojos de la mosca de la fruta, 277f 

- norma de reacción, 264 

- silvestre, color de ojos de la mosca de la fruta, 

277f 

Fermentación, 161 , 174 

- ácido láctico, 175 

- alcohol, 175 

- glucólisis, 174 

- tipos, 175 

Feromonas, 610 , 945, 967 , 1111 

- en insectos, 1409f 
Fertilización, 967 

- animales, 967 

- barreras precigóticas, 473, 474f 

- doble, 599, 600f, 776, 777 


- doble, en plantas angiospermas, 600f 

- erizo de mar, 988 

- externa, 967 „ 

- in vitro, 984, 984 

- interna, 967 

- mamíferos, 990, 99 lf 

- plantas, desarrollo de la semilla, 593f, 777f 

- reacción acrosómica, 988, 989 f 

- reacción cortical, 989, 990f 

- segregación de los alelos, 259 f, 275f 

- ser humano, 978, 979f 
Feto, 979 

- circulación placentaria, 980f 

- desarrollo humano, 980f 

- inmunidad pasiva, 914 

- nacimiento, 981 

Fibra de 30 nm, 360, 36 lf 
Fibra de 300 nm, 360, 36 lf 
Fibra(s) muscular(es) 

- contracción, Véase Contracción muscular 

- rápidas y lentas, 1071 

- relajada y contraída, 1067f 

- tipos, 1071, 1072f 
Fibras de colágeno, 823 
Fibras elásticas, 823 
Fibras reticulares, 823 
Fibrina, 882 
Fibrinógeno, 880, 882 
Fibroblasto, 823 

- factor de crecimiento derivado de plaquetas y 

estimulación en el ser humano, 23 lf 

- matriz extracelular de la célula animal, 1 19f, 


1002 

- migración celular en la morfogénesis animal, 
1002f 


Fibrosis quística, 266, 403 

- enfermedad hereditária recesiva, 266 
Fiebre, 85, 874, 948 

Fijación de carbono, 185 

- ciclo de Calvin y, 185, 193 

- mecanismos alternativos de, 195 
Fijación de nitrógeno, 539, 764 

- por bactérias, 539, 763f, 764 
Filamentos de actina, Véase M icrofilamentos 
Filamentos delgados, miofilamentos, 1067f 
Filamentos gruesos, miofilamentos, 1067f 
Filamentos intermédios, 113, 118 

- estructura y función de, 113c 
Filogenia, 491 

- de amniotas, 697f 

- animal, 633, 638f 

- árbol de la vida, 491, 507 

- clasificación taxonómica, Véase Taxonomía 

- conexión entre clasificación y, 496, 497f 

- de cordados, 671, 672f, 673 

- deriva continental y base biogeográfica de la, 

528 

- de eucariontes, 552f 

- genoma y, 504 

- homologías moleculares y morfológicas, 492 

- de hongos, 612, 61 3f 

- de mamíferos, 698 

- de procariontes, 540 

- registro fósil como evidencia de la, 492 

- sistema circulatório como reflejo de la, 867 

- sistemática, Véase Sistemática 

- vegetal, 575 
Filograma, 499f, 500 
Filtración, 929 
Fimbrias, 536 

Fisiologia, 820, Véase también Anatomia y fisiolo- 
gia animal 
Fisión 

- binaria, en bactérias, 226, 227f, 346, 347f 

- invertebrados, 964, 965f 
Fitoalexinas, 814 
Fitocromos, 802 

- estructura, 804f 

- como fotoreceptores, en plantas, 790f 

- como mecanismos moleculares de cambio, 

804f 

Fitoplâncton, 550 

- nutrientes para el, y productividad dei ecosis- 

tema, 1189f 

- tiempo de recambio, 1192 
Fitoquímicos, 188 

Fitzroy, Robert, 441 
Flagelados, protistas, 628f 
Flagelina, 536f 
Flagelos, 114 

- estramenópilos, 558f 

- Euglenozoo, protista, 553f 

- hongos, pérdida en la evolución, 613f 

- movimiento, 115f 

- movimiento, versus movimiento de cilios, 

1 1 5f 

- procariontes, 536f 

- ultraestructura, 1 1 5f 
Flavonoides, 575, 766 
Flavoproteína, 170 
Fletcher, WJ„ 1085, 1086f 
Floema, 584, 717, 751 

- carga y descarga, 752f 

- flujo de presión de la savia, 753f 

- miembros dei tubo criboso y células acompa- 

hantes, 719 

- en raíces, 722f 
Flor, 598 

- completas, 773 

- completa versus incompleta, 773f 

- desarrollo, 429f 


- diversidad de tipos y estructuras, 773f 

- efectos ambientales dei fenotipo, 264f 

- estructura, 598f, 772f 

- formación de patrones en el desarrollo, 42 9f, 

430f, 43 lf 

- incompletas, 773 

- monoica versus dioica, 773f 

- polinizadores, 604f 

- sehalización celular en el desarrollo, 429 

- tipo alfiler, 775f 
Floración 

- control hormonal, evidencia, 808f 

- vernalización, 807 

Flui o de electrones no cíclico, fotosíntesis, 190, 
191 

Flujo de información en las células 

- hereditária, en las células, 7 

- en los sistemas circulatórios, 868 

- transporte a larga distancia en las plantas y, 

743 

- transporte de la savia dei xilema como, 748f 
Flujo por presión, translocación de savia en 

angiospermas por, 753f 
Fluorescência, 189f 
Foca, 82 1 f 

- efecto de cuello de botella en las poblaciones 

nórdicas, 46 lf 

- grasa, 835 

- piei dei norte, 11 36f 
Folículo, 969 
Foraminí feros, 563 
Forma y función 

- anatomia dei murciélago, 17f 

- modelo de mosaico fluido de la membrana 

plasmática, 130 
Formación de patrones, 421 

- sehalización celular y, en C. elegans , 425 

- cascada de activación de genes y, en 

Drosophila, 421 

- genes homeóticos y, 425 

- infonnación posicionai y, 421, 731, 732 

- muerte celular programada (apoptosis) en la, 

427 

- secuencias homéoticas y, 431 
Formación reticular, 1029 
Fórmula estructural, 40 
Fórmula molecular, 40 

Forónidos (gusanos marinos), 640f, 649 
Forrajeo, 1120, 1122 

- costos energéticos y beneficios, 1122 
Fosfatos orgânicos, 65 
Fosfofructocinasa, estimulación, 177f 
Fosfolípidos, 76 

- estructura de la bicapa formada por autoen- 

' samblaje de, en ambientes acuosos, 77f 

- esteroides como, 77 

- estructura, 76f 

- modelos de membrana y, 125 
Fosforilación, 149 

- a nivel de sustrato, 165f 

- cascada, 209f 

- hidrólisis de ATP y, 149 

- oxidativa, 164 

- - fotofosforilación comparada con la, 192 

- - síntesis de ATP durante la, 164, 170 

- de proteínas, como mecanismo de transduc- 

ción de sehales, 209 
Fósforo como nutriente vegetal, 761 

- deficiência, 759f, 76 lf 
Fósiles, 15f, 439 

- amniotas, 688 

- angiospermas, 60 lf 

- aves, 693 

- Burgess Shale, Canadá, 62 9f 

- China, 676, 677f 

- datación, 517 



I 


- Ediacaran, 628f 

- ejemplos, 493f 

- estromatolitos, 521 

- gnatostoma, 680 

- hongos, 612f 

- humanos, 706f 

- índice, 49 lf, 5171 

- insectos, 660 

- libélulas, 49 lf 

- primates, 697 

- primeros cordados, 677f 

- primeros vertebrados, 679f 

- proterozoicos, 526f 

- rocas sedimentarias, 439, 440f, 492f 

- de transición, 45 lf 

- transicionales, 45 lf 

- trilobitos, 657f 
Fotoautótrofos, 181, 182f 

- procariontes como, 538, 539f 

- protistas como, 550 
Fotoexcitación de la clorofila, 189f 
Fotomorfogénesis, 802 
Fotones, 186 

- fotoexcitación de clorofila y absorción de, 

189f 

Fotoperiodicidad, 806 

- floración, 806 
Fotoprotección, 188 
Fotopsinas, 1061 
Fotorreceptores, 1048 

- fitocromos como, 802 

- fototropismo en plantas, 792 

- procesamiento cerebral de información visual 

y, 1061 

- en invertebrados, 1057 

- de luz azul en plantas, 750, 802 

- para la luz infrarroja, 1049f 

- en el ojo de los vertebrados, 1057 
Fotorrespiración, 195 
Fotosíntesis, 181 

- absorción y espectro de acción para la, 187f 

- papel de la, en la biosfera, 181, 182f 

- ciclo de Calvin y conversión de CO, a azúcar 

en, 184, 185f, 193 

- cloroplastos como sitio de, 109, 1 1 lf, 182 

- ecuación química, 183 

- Qujo cíclico de electrones, 191, 192 

- importância, 197, 198f 

- panorama general de las dos etapas, 184, 185f 

- mecanismos alternativos de la, para climas ári- 

dos y calurosos, 195 

- reacciones luminosas, 185f 

- reacciones redox, 184 

- trayectoria de los átomos a través de la, 184f 
Fotosistema I, 190, 19 lf 

Fotosistema 1 P 700, 190 

Fotosistema II, 190 

Fotosistema II P 680, 190 

Fotosistemas fotosintéticos, captación de luz, 

189f 

Fotótrofos, 538 
Fototropismo, 792, 792, 803f 

- longitudes de onda de la luz, 803f 
Fóvea, 1060 

Fraccionamiento celular, 97 
Fragmentación, 781 

- ecosistemas, 1220 

- reproducción asexual a partir de, 965 
Fragmentos de Okazaki de cadenas rezagadas de 

DNA, 303f 

Fragmentos de restricción, DNA, 386 

- análisis, 392 
Fragmoplastos, 574 

Franklin, Rosalind, descubrimiento de la estruc- 
tura dei DNA, 297f 
Frecuencia cardíaca, 873 


Frecuencia de recombinación, 279 
Frijoles de soja, bacteroides y fijación de nitróge- 
no, 765f 

Fructosa, hidrólisis de sacarosa a glucosa y, 1 5 lf 
Fruto, 598, 774, 778 

- agregado, 779 

- desarrollo, 778, 779f 

- dispersión de semillas y adaptaciones, 599f 

- giberelinas y crecimiento, 797f 

- múltiple, 779 

- simple, 779 

- variaciones de las estructuras, 599f 
Fuego 

- perturbación en una comunidad, 1172, 1 1 73f 
Fuente de azúcar, 752 

Fuentes hidrotermales de mares profundos, 514f 
Fuerza protón motriz, 173 
Fusión de protoplastos, 782 

G 

G 0 , control molecular dei ciclo celular, 229 

G t , fase dei ciclo celular, 221 

G 2 , fase dei ciclo celular, 221, 222f, 228 

- control molecular dei ciclo celular durante, 

230f 

G3P (gliceraldehído-3 -fosfato), 194 
Gage, Fred, 1038 
P Galactosidasa, 387 
Galápagos, islas 

- estúdios de C. Darwin de las especies en, 442 

- radiación adaptativa y evolución de los pinzo- 

nes en, 18f, 443f, 450 

- pinzones en las, 17 
Gametangios, 577f 
Gameto(s), 241 

- de los animales, 968 

- distribución independiente de los cromosomas 

y variación genética de, 247 

- ley de segregación y alelos para la diversidad 

en las características genéticas, 254 

- meiosis como división celular, 220 

- número de cromosomas en, 219 

- de las plantas, 771, Véase también 

Gametoflto(s ) 

- variación genética en las poblaciones de, 459 
Gametofito(s), 576 

- de las briófitas, 580 

- como estádio haploide, 242 

- reducción de, en las plantas con semillas, 591, 

772, 774 

- relación entre las esporofitas y, 592 f 
Gametoforo, 580, 58 lf 
Gametogénesis, 973 
Ganglionares, células, 1061f 
Gânglios linfáticos, 878, 90 lf 
Gansos 

- conductas de apareamiento, 1124f 

- impronta genómica dei ganso silvestre, 1109f 
Garcilla bueyera 

- distribución, 1084 

- mutualismo entre el búfalo de agua y la, 1 164f 
Garrod, Archibald, 309 

Garstang, William, 675 
Gas nervioso sarín, 155 
Gasterópodos, 651 
Gasterosteus aculeatus 

- aprendizaje espacial, 1115 

- conducta territorial, 11 08f 

- estímulos de signo y patrón de acción fijo, 

1 108f 

- torsión en, 65 lf 
Gastrovascular, cavidad, 643, 854 

- en los cnidarios, 643, 868 

- transporte y circulación interna en los inverte- 

brados, 868 
Gástrula, 627, 994 


- organizador de, 1006 
Gastrulación, 627, 994 

- capas de tejido embrionário que se forman en, 

994 

- en el embrión de ave, 995, 997f 

- en el embrión dei erizo de mar, 995 f 

- en el embrión humano, 1000f 

- en el embrión de rana, 995, 996f 
Gato 

- clonación de, 4 1 7f 

- inactivación dei cromosoma X y color de la 

piei, 284f 

Gause, G. E, principio de exclusión competitiva 
y, 1160 

Gemación en las levaduras, 61 lf 
Gen(es), 7, 86, 239, Véase también 

Cromosoma(s); DNA (ácido desoxirribonuclei- 
co) 

- activación por el factor de crecimiento, 213f 

- alelo como fonna alternativa de, 253, 255f, 

Véase también Alelos 

- de la avirulencia (avr), 814f 

- avirulentos, 813 

- avr, avirulencia, 813, 814f 

- BRCA1 y BRCA2 en el câncer de mama, 374 

- ced-3, 427 

- ced-4, 427 
ced-9 , 428 

- clonación, Véase Clonación de genes 

- clonación en plásmidos bacterianos, 388 

- controlados en forma coordinada, 367 

- correlación de cromosomas específicos, 276 

- corte y empalme dei RNA. 318f, 319 

- definición, 330 

- determinación de la función de, 4 00 

- duplicación y distribución de exones, 380 

- duplicaciones. 378f, 459 

- efecto materno, 424 

- evolución, control dei desarrollo. -84 

- expresión, 309 

■ - clonación en los genes eucariontes, 390 

■ - código genético, 312 

■ - diferenciación celular en las plantas, 732, 

733f 

• - diferentes tipos celulares. 415 

- flujo de información genética. 309 

- funciones dei RNA, 327 

- genómica y estúdio de grupos de genes, 

400, 401f 

- identificación de genes que codifican pro- 

teínas, 399 

- mutaciones puntuales. 328 

- en procariontes comparados con eucarion- 

tes, 327, 328f 

- regulación de la transcripción en células 

eucariontes, 362 

- relaciones entre los genes v las proteínas, 

309 

- resumen, 33 lf 

- sistemas de expresión en las bactérias, 390 

- traducción, 311, 320 

- transcripción, 311, 315 

- transcripción en las células eucariontes, 

311 

- vinis, 339 

extensión genética de Mendel para dos o más 
genes, 262 

extensión de la genética de Mendel para un 
gen, 260 

extranucleares, 289 

facto res de transcripción y controles de, 205, 
364 

familias multigénicas, 377 
FOXP2, 706 

en el genoma humano, Véase Genoma humano 
de la p globina 


índice analítico 


Gen(es) (Cont.) 

- - análisis por fragmentos de restricción, 

392, 393f, 394 

- - evolución de, 379f 

- - famílias de genes, 377f, 378 

- - procesamiento dei RNA en la transcrip- 

ción, 318f 

- hedgehog , 49 9 f 

- homéotico, 485 

- homologías moleculares de, 494, 495f 

- homólogo, 505f 

- Hox, Véase Hox 

- de identidad de los órganos, 430 

- - hipótesis ABC para la formación de flores, 

735f 

- - modelo ABC, 734 

- inmunoglobulina, reordenación de los genes 

de, 906f 

- Lander E. en la identificación de, 236 

- ligados, 277 

- - herencia en Drosophila , 277 

- - mapa de ligamiento, 279, 28 lf 

- - recombinación genética (entrecruzamien- 

to) de, 278, 280f 

- ligados al sexo, 283 

- - bases cromosómicas dei sexo, 282 

- - herencia, 283, 283f 

- - inactivación dei cromosoma X, 284 

- - mapeo, con datos de recombinación, 279 

- Mads box, 433 

- mutaciones, Véase M utaciones 

- mutaciones puntuales, 328, 459 

- MyoD, 419f, 420 

- nod, 766 

- número, en genomas específicos, 399c 

- organización de los genes eucariontes típicos, 

365f 

- organización de un gen eucarionte típico, 364 

- en orgánulos, herencia de, 289 

- ortólogos, 505 

- p53, 373 

- - defectuoso y desarrollo de câncer, 373 

- parálogos, 505 

- de polaridad dei huevo, 424 

- de polaridad de segmentos, 425 

- y proteína bicoid, efectos de, 42 4f 

- R, 813, 814f 

- ras, 371 

- - desarrollo de câncer y función dei, 372f, 

373 

- recombinación genética de no ligados y liga- 

dos, 278, 280f 

- regia par, 425 

- reguladores, 420 

- - caja homéotica, 431 

- - genes homeóticos como, 425 

- - lact, 355f 

- - myoD , 419f, 420 

- - secuencias homéoticas y, 627 

- - trpR, 353 

- relación entre proteínas y, Véase también 

Proteínas, síntesis 

- reordenamiento en los linfocitos, 906 

- S, y automcompatibilidad en las plantas, 776 

- S en las plantas, 776 

- segmentación, 423, 425 

- segmentos (J), 906 

- supresores de tumores, 371 

- - APC (poliposis adenomatosa dei colon), 

373f, 374 

- - DCC, 373f 

- - defectuosos y desarrollo de câncer, 371, 

373 

- transferencia en las bactérias, 348 

- transferencia horizontal en los procariontes, 

538, 541, 546 


- transposición, 371 

- transposón, 351, 375 

- ubicación en los cromosomas, Véase Locus, dei 

gen 

Genealogia molecular, 89 
Generación Fl, 253 

- dominância incompleta, 261f 

- ley de la segregación, 253f, 254c, 255f, 257f 
Generación F2, 253 

- dominância incompleta, 26 lf 

- ley de la segregación, 253f, 254c, 255, 257f 
Generación P, 253 

- dominância incompleta, 261 f 

- ley de la segregación, 253f, 25 5 f, 257f, 275f 
Generaciones isomórficas, 561 

Género (taxonomía), 496 
Genes humanos, clonación en plásmidos bacte- 
rianos, 387f 
Genética 

- ambiente y comportamiento, 1113 

- de las bactérias (procariontes), 334, 346 

- de la conducta, 1109 

- cromosomas y, Véase Bases cromosómicas de la 

herencia 

- dei desarrollo, Véase Desarrollo 

- E. Lander, investigación de, 236 

- de los eucariontes, Véase Genoma eucarionte 

- meiosis, ciclo sexual, 240 

- mendeliana, Véase Herencia mendeliana 

- molecular, Véase Base molecular de la herencia 

- de poblaciones, Véase Poblaciones, genética de 

- - acervo génico y frecuencias alélicas, 455 

- - deriva génica, 460 

- - flujo génico, 462 

- - ideas darwinianas y mendelianas, síntesis 

modernas, 455 

- - microevolución, 454 

- - salud humana, 458 

- - selección natural, 446, 447 f, 454, 460, 

462 

- - teorema de Hardy-Weinberg y equilíbrio, 

456 

- - variación genética debida a la mutación, 

459 

- - variación genética debida a la recombina- 

ción sexual, 460 

- reproducción sexual y asexual, 239 

- variación, Véase Variación genética 

- de los vírus, 334 

Genoma, 8, 219, Véase también Genes 

- análisis dei, 392 

- de Arabidopsis , 729f 

- comparación de diferentes especies, 399c, 400 

- complejidad dei organismo, 374 

- eucarionte, 359 

- - câncer por câmbios que afectan el control 

dei ciclo celular, 370 

- - complejidad, 374 

- - complejidad de un organismo, relación 

con la complejidad dei, 374 

- - control de la expresión de los genes 

- - elementos transponibles, 375 

- - estructura de la cromatina basada en el 

empaquetamiento dei DNA, 359 

- - evolución por duplicación, reordenamien- 

to y mutación dei DNA, 378 

- - gen y famílias multigénicas, 377 

- - hibridación genética, 525 

- - humano, Véase Genoma humano 

- - panorama general, 359 

- - regulación de la expresión de los genes, 

362 

- - secuencias de DNA no codificante, 374 

- evolución, 378, 505 

- función de los genes, 400 

- futuros estúdios, 402 


- genes que codifican proteínas, 399 

- historia evolutiva, 504 

- humano, 359, 505 

- - mapeo dei, 394, 398, Véase también 

Proyecto Genoma Humano 

- - número de genes en, 374 

- - tipos de secuencias de DNA en, 375f 

- mapeo dei DNA, 394 

- procarionte, 346, 537 

- - complejidad, 374 

- - replicación bacteriana, 346, 347f 

- tamano y cantidad estimada de genes específi- 

cos, 399c 

- virai, 335 
Genómica, 398 

- comparación de genomas, 399f, 400 

- expresión de grupos de genes, 400 

- filogenia animal, 635f 

- función de los genes, 400 

- genes codificadores para proteínas, 399 

- mapeo genético, 394 
Genoteca, 388, 389f 
Genotipo, 256 

- fenotipo y, 256f 

- norma de reacción dei, 264, 1109 

- teorema de Hardy-Weinberg y cálculo de las 

frecuencias dei, 457 
Geospiza fortis, 1161 
Geospiza fuliginosa, 1 1 6 1 f 
Geospiza. magnirostris (pinzón terrestre grande). 
443f 

Geospiza scandens (pinzón cactero chico), 443f 
Geotropismo, 809 
Germinación, 779, 780f 

- dominância, 798, 799f 

- fitocromos, 803 

- fotoinducida, 803f 

- giberelinas y, 798f 

- tipos, 780f 

Germinales, capas, 631, 994 

- derivados adultos dei embrión, 999c 

- gastrulación dei cigoto, 994 
Gestación, 978, Véase también Embarazo 
Giardia intestinalis, 552, 553f 
Gibbons, 70 lf 

Gibbs, J. Willard, 145 
Giberelinas, 797 

- alargamiento de los tallos, 309, 797 

- crecimiento de la fruta, 797f 

- germinación de la semilla, 798f 

GIFT (transferencia intratubaria de game tos \ : 
Gigantismo, 952 
Gimnamebas, 564 
Gimnospermas, 579 

**“ - ciclo devida dei pino, 596, 597f 

* - cuatro filos vivientes, 593, 594 

- evolución, 596 

- semillas, 593, 596, 597f 
Gínglimo, 1065f 

Ginkgo biloba, 594, 594f 
Giurfa, Martin, 1117 
GLABRA-2, gen homeótico, 732, 733f 
Glaciares, 588 

- êxito biológico luego dei retroceso de, 11”-: 

1175f 

Glande, dei pene, 972 
Glândula hipófisis posterior, 950 

- hormonas, 949f, 950, 951 

Glândula pineal, hormona producida por la. 

949c, 959, 959 
Glândula prostática, 972 
Glândula tiroides, 953 

- y deficiência de yodo, 33f, 34, 953 

- hormonas secretadas, 949c, 953 
Glândulas suprarrenales, 956 

- estrés y respuesta, 957f 


/ 


- producción de catecolaminas, 956 

- producción de hormonas esteroideas, 95 7 

- secreción de hormonas, 949c, 956 
Glândulas de Bartholin, 970 
Glândulas bulbouretrales, 972 

Glândulas endocrinas, 944, Véanse los nombres 
específicos 

- principales glândulas y hormonas, 949c 
Glândulas mamarias, 971 

- lactancia y, 690f, 981 
Glândulas paratiroides, 954 

- hormona paratiroidea, 949c, 954 
Glândulas salivales, 855 
Glândulas sebãceas, 899 
Glândulas sudoríparas 

- como respuesta inmune, 899 

- y termorregulación, 837 
Gleason, H. A., 1179 
Glía, células, 1014 

Glía radial, 1015 

Gliceraldehído-3-fosfato (G3P), 194 

Glicerol fosfato, 65 

Glicina, 65 

Glioxisomas, 111 

Globigerina , 563f 

Globina, genes y proteínas 

- evolución de a globina y (3 globina, 379f 

- familias multigénicas que codifican para, 377, 

377f 

- similitud de secuencias de aminoácidos en 

seres humanos, 379f 

Glóbulos blancos (leucócitos), 82 5f, 880, 881 

- apoptosis y desarrollo, 428f 

- fagocíticos, 900f 

- linfocitos, Véase Linjocitos 

- lisosomas, 107, 108 

- sistema de defensa dei organismo, 878, 900 
Glóbulos rojos (eritrocitos), 82 5f, 880 

- anemia falciforme, 84 

- hemoglobina, Véase Hemoglobina 

- hidratos de carbono en la membrana dei, 129 

- membrana plasmática, 99f, 128 

- normales y falciformes* 84f 

- transporte de glucosa, 130 
Glomeromicetos (Glomeromycota), 615 
Glomérulo, 931, 932f 

Glomus mosseae, 615f 
Glucagón, 955 

- homeostasis de la glucosa por la insulina y, 

955f, 956 

Glucocorticoides, 958 
Glucógeno, 72 

- almacenamiento en los animales, 72 f 

- degradación por la adrenalina, 213f, 946 

- degradación por epinefrina, 204 

- homeostasis de la glucemia y función, 846 
Glucolípidos, 129 

Glucólisis, 164, 165 

- conexión entre el ciclo dei ácido cítrico y, 168f 

- conexión con otras vias metabólicas, 176 

- fermentación y, 174, 175 

- importância evolutiva de, 176 

- ingreso y egreso de energia en, 165f 

- pasos de la, 166 

Glucoproteínas, 105, 119, 129, Véase también 
Colágeno , 336, 340 

- en las envolturas virales, 336, 340 
Glucosa, 70 

- concentraciones sanguíneas, 846f, 955f, 956 

- configuraciones alfa y beta, 72 

- conversión dei dióxido de carbono, 193 

- formas anulares alfa y beta, 73f 

- fonnas lineales y anulares, 71f 

- hidrólisis de la sacarosa, 150 

- hidrólisis de la sucrosa en fructosa, 15 lf 

- oxidación durante la glucólisis, 165 


- producción de ATP, 174 

- producción de ATP en la respiración celular, 

173f 

- respiración y degradación, 162, 165 

- respiración y degradación celular, 161, 164f 

- síntesis, 958 

- síntesis de disacáridos, 71f 

- transporte en la sangre, 130 
Glutamato 

- receptores dei gusto, 1055 

- recepción de la luz, 1061 

- receptores en el cerebro de los vertebrados, 

1037f 

- receptores y esquizofrenia, 1039 
Glutamina, síntesis de, 149 

GMP cíclico (cGMP), 211, 790 
Gnatostomados, 679 

- características, 679 

- condrictios, 680 

- fósiles, 680 

- maxilares de los vertebrados, 680f 

- osteictios, 682 

- tempranos, 680f 

- tetrápodos, 684, Véase también Tetrápodos 
Gneto fitos (Gnetophyta), 594f 

Gnetum , 594f 

Golgi, aparato de, 105, 106f, 107 

- caras cis y trans, 105 

- cisternas, 105, 106f 

- extremos cis y trans, 106f 
Golondrinas tijeretas, 693f 
Gónadas, 241, 968 

- femeninas, 958 

- hormonas producidas por, 949c, 958 

- masculinas, 958 

Gonadotrofinas, 951, Véase también Luteinizante, 
hormona (LH) 

Gonadotropina coriónica humana, 879, 978 
Goodman, Corey, 1037 
Gorilas, 70 lf 
Gorrión cantor 

- aplicación dei modelo de crecimiento logístico 

de poblaciones, 1146, 1 147f 

- competência por los recursos y población, 

1149f 

- inmigración y poblaciones en la Isla Mandarte, 

1 1 5 lf 
Gorter, E., 125 
Gould, Stephenjay, 481 
Gradiente de concentra ción, 131, 135 
Gradiente ecuatorial-polar de biodiversidad, 

1176 

Gradiente electroquímico, 135 
Gra dualismo, 440 

- modelo para la especiación temporal, 482f 
Graham, Linda, sobre la evolución de las plantas 

terrestres, 510 

Grajo de cola grande, distribución, 1084, 1085f 
Gram, Hans Christian, 535 
Gram, tinción de, 535 
Gramnegativas, bactérias, 535, 541 
Grampositivas, bactérias, 535, 543f 
Gran Canon 

- especiación alopática en, 477f 

- fósiles de los estratos de las rocas sedimenta- 

rias en, 440f 
Grancimas, 91 lf 

Grand Teton, parque nacional, limites bióticos, 
1223, 1223f 

Grandes lagos, cadena alimentaria de, magnifica- 
ción biológica dei PCB en, 1202f 
Granos de polen, 592, 774 

- desarrollo, 592, 774f 
Grânulos corticales, 989 
Grasa, 75 

- catabolismo, 177f 


- digestión y absorción, 859f, 861f 

- hidrocarburos, 61f 

- y obesidad, 847 

- parda, 838 

- saturadas e insaturadas, 75f, 76 

- síntesis y estructura, 75 f 

- tejido adiposo, 61f, 76 
Gravedad 

- energia libre y movimiento con, 146f 

- percepción en los invertebrados, 1050 

- presión arterial, 876 

- respuestas de las plantas, 809f 
Graves, enfermedad de, 953f 
Grelina, hormona, 84 7f 
Grendel, E., 125 

Gripe, virus, 344 

- estructura, 336f 
Groth, James, 1149 

Grullas gritonas, impronta, 1109f 
Grupo externo, 498 
Grupo interno, 498 
Grupo prostético, 170 
Grupo(s) funcional(es), 63, 66 

- amino, 65 

- y ATP, 66 

- carbonilo, 64 

- carboxilo, 64 

- fosfato, 65 

- en hormonas sexuales femeninas y masculi- 

nas, 63f 

- importância en los compuestos orgânicos, 64 

- importância para la vida. 63 

- yRNA, 327 

- sulfidrilo, 65 
Grupos sanguíneos 

- ABO, 129, 262c, 915c 

- - alelos múltiples como determinantes, 262c 

- - hidratos de carbono en la superficie dei 

glóbulo rojo, 129 

- - transfusiones, respuesta inmune, 915c 

- alelos múltiples, 262f 

- factor Rh, 915 

GTP (trifosfato de guanosina), energia para la 
síntesis de polipéptidos pro vista por, 323 
Guanina (G), 88 

- estructura dei DNA y, 296f. 297f 
Guepardo 

- territorialidad, 1149f 

- transformaciones energéticas v metabolismo, 

143f 

Guillermo de Occam, 501 
^ ^Gurdon, John, 416 

^Gusanos, Véanse también los tipos específicos 

- redondos, 641f 

- segmentados (anélidos), 640f, Véase también 

Lombriz de tierra (Oligochaeta) 

Gusanos aterciopelados (onicóforos), 64 lf 
Gusanos en cinta (Nemertea), 639f, 649f 
Gusanos marinos, 640f, 649, 65 5 f 

- branquias de, 885f 

Gusanos planos (Platelmintos), 639f, 646 

- anatomia reproductiva, 968f 

- celomados, 63 lf 

- clases, 646c 

- esqueleto hidrostático, 1063 

- esquistosoma, 647f, 1163 

- monogéneos y trematodes, 647 

- planaria, anatomia, 64 7f 

- sistema nervioso, 1012f 

- tenia, anatomia, 648f 

- turbelarios, 646 

Gusanos probóscidos (Nemertea), 639f 
Gusto, 1055 

- receptores, 1054 

- - en los insectos, 1055f 
Gutación, 746 


Gymnorhims cyanocephalus (Charas pinoneras), 
1116 

Gymnothorax dovii , 683f 

H 

H + , gradientes y bomba de, 171, 172f, 739, 794 
Habitat 

- aislamiento de, como barrera reproductiva 

precigótica, 474f 

- amenazas a la biodiversidad, 1212 

- conducta y selección dei, 1085 

- corredores entre, 1221 f 

- diferenciación de, y distribución de las espe- 

cies de chíclidos, 480f 

- limites entre, 1220 

- pájaro carpintero con cresta roja, 1218, 1219f 

- de los protistas, 550 
Habituación, como aprendizaje, 1115 

Habla, cerebro humano, lenguaje, 101 lf, 1034f 
Hacker, Sally, 1170 

Haikouella y Flaikouichthys, fósiles de, 676, 677f 
Haldane, J. B. S., 455, 513, 1130 
Hales, Stephen, 756 
Halófilos, extremos, 541, 544f 
Hambre, biotecnologia vegetal y reducción dei, 
en los seres humanos, 784 
Hamilton, William, 1129, 1130, 1130 
Hantavirus, 344 

Haploide, célula, 241, Véase también Gametos 

- reducción de cromosomas de una célula 

diploide a, 243 

Haploide-diploide, sistema de determinación dei 
sexo de, 282f 
Hardy-Weinberg 

- ecuación de, 457 

- equilibrio de, 457, 458 

- - condiciones para, 458 

- teorema, 456 
Harper, John, 1148 
Harris, William, 1116 
Hawai, islas 

- evolución de la mosca de la fruta Drosophila , 

436 

- evolución y radiación adaptativa en, 480, 48 lf 
Haya americana (Fagus grandifolia) , cambio cli- 
mático y rango, 1092 

Hebra adelantada, replicación dei DNA y, 302 

- proteínas y funciones relacionadas con, 304c 
Hebra retrasada, replicación dei DNA y, 302, 

303f 

- proteínas y funciones relacionadas con, 304c 
Heces, 862 

Hedgehog, gen, filograma de comparación, 499f 

Hedrick, Ann, 1119 

Heinrich, Bernd, 1117 

Helecho cuerno de alce (Platycerium) , 768f 

Helechos (Pterófitas), 2f, 588 

- ciclo de vida, 585f 

- esporofilos, 586 

- juncales, 586, 587f 
Helicasa, 303, 304c 

Hélice a de una proteína, 82, 85 
Helicobacter pylori, 542f, 858f 
Helio, modelos de, 34f 
Hembras, elección de pareja, 1125 
Hemicordados (bellota), 64 lf 
Hemisférios cerebrales, 1031 

- lateralización de la función cortical, 1032 
Hemo, 83, 170 

Hemocianina, 892 
Hemocitos, 902 
Hemofilia, 284, 403, 882 
Hemoglobina, 170, 880 

- anemia drepanocítica y, 84f, Véase también 

Anemia 

- captación y liberación de oxigeno, 892 f 


- comparación de las secuencias de aminoáci- 

dos, en seres humanos y animales espe- 
cíficos, 450f 

- curvas de disociación dei oxigeno para, 892f 

- degradación dei mRNA en, y expresión de los 

genes eucariontes, 368, 369f 

- estructura cuatemaria de las proteínas en, 83 f 

- evolución de las familias de genes de la alfa- 

globina y la beta-globina, 379f 

- familias multigénicas en alfa-globina y beta- 

globina, 377f 

- mutaciones puntuales en, 329f 

- como pigmento respiratório, 892 

- ventaja heterocigota, 466 
Hemolinfa, 657, 868, 869f 
Hemophilus influenzae, mapeo genómico de, 

398 

Hendiduras faríngeas, 673 
Henry, Charles, 1112 
Henslow, John, 441 
Hepática (Hepatophyta) , 582f 

- gametangios de, 577f 
Hepáticas (hepatophytas), 590 
Hepatofita (hepática), 582f 
Herbáceas, plantas, 720 
Herbicida, auxina como, 795 
Herbivorismo, 1163 
Herbívoros, 844 

- defensas de las plantas contra, 813 

- digestión y dentición en, 863f 
Herencia, 238, Véase también Genética 

- base cromosómica, 274 

- base molecular de, 293 

- DNA y, Véase Bases moleculares de la herencia 

- epigenética, 364 

- de los genes, 238 

- genes, cromosomas y, 238, 274, Véanse tam- 

bién Bases cromosómicas de la herencia 

- genoma y, Véase Genoma 

- información transportada por, 7f, 27f 

- ligada al sexo, 282 

- mendeliana, 251 

- - análisis y asesoramiento genético, 268 

- - bases de, en el comportamiento de los 

cromosomas, 274, 275f, 276 

- - relación entre el genotipo y el fenotipo, 

256f 

- - en los seres humanos, 265 

- - integración de, 264 

- - ley de la distribución independiente, 

256, 274, 275f 

- - ley de la segregación, 253, 274, 275f 

- - leyes de probabilidad que controlan, 

258 

- - modelo de investigación de Mendel para, 

251 

- - patrones de herencia más complejos que 

los explicados por, 260 

- - síntesis moderna dei darwinismo y, 

455 

- - variación genética preservada por, 456f 

- poligénica, 263 

- teoria evolutiva de C. Darwin y, 438, 443 

- teoria de J. B. Lamarck de, 440 
Hermafroditas, 642, 966 

- esponjas como, 642 

- secuenciales, 966 

Hermanos, coeficiente de parentesco, 1129f 
Herpes, virus, 340 

Hershey, Alfred, experimentos en material 
genético realizados por, 294, 295f, 

296 

Hesiolyra bergi , 65 5f 
Heterocarion, 611 
Heterocigosidad promedio, 463 
Heterocigotos, 255 


- promedio, 463 , 

- ventaja, 466 

Heterocistos, fijación de nitrógeno por, 539f 
Heterocromatina, 360 
Heterocronía, 484 
Heterogeneidad espacial, 1086 
Heterogeneidad temporal, 1086 
Heteromórficas, generaciones, 562 
Heterosporas, 586 

- en plantas con semillas, 592 
Heterótrofos, 181 , 538, 539c 

- hongos como, 608 

- procariontes como, 538 

- protistas como, 550 
Hexápodos (insectos), 658, 660 
Hexosa, azúcares, 70f 

Hfr, célula, 349, 350f 
Hibernación, 840 
Hibridación, 253 

- de ácidos nucleicos, 389f 

- genética, 525 

- de las plantas, 252 
Híbridos 

- disminución de la viabilidad y la fertilidad 

como barrera reproductiva, 47 5 f 

- fracaso de, 475f 
Hidratos de carbono, 69 

- catabolismo, 161, 176, 177f 

- digestión de, 859f 

- disacáridos, 70, 71 f 

- lípidos y, 61f 

- monosacáridos (azúcares), 70 

- papel de la membrana en el reconocimiento 

célula con célula, 129 

- polisacáridos (polímeros), 71 
Hidrocarburos, 61 
Hidrófilas, 52 

Hidrógeno 

- unión covalente en, 39f, 40f 

- gradientes y bomba de H+, 172f 

- valência dei, 60f 
Hidrólisis, 69 

- enzimática, 853 

- de polímeros, 69 f 

Hidroponia, identificación de nutrientes esencia- 
les para las plantas con, 75 7f 
Hidróxido de sodio, 54 
Hidroxilo, grupo funcional, 64 
Hidrozoos (Hydrozoa), 644c, 645f 
Hielo 

- aislamiento de masas de agua por, 50 

- estructura dei, 5 lf 

Hierro como nutriente limitante en el ecosistema. 
. 1189 

' Hifas micóticas, 609 

- adaptaciones para atrapar y matar a la presa. 

610f 

- haustorio especializado, 610f 
Hígado, 855 

- circulación de la sangre en, 861 

- función digestiva dei, 858 

- regulación de la expresión de los genes en las 

células dei, 367f, 419 
Himen, 970 

Hipercolesterolemia, 137 
Hiperpolarización, potencial de membrana y, 

1018 

Hipersensibilidad, respuesta de, en las plantas, 
814 , 815f 
Hipertensión, 883 
Hipertiroidismo, 953 
Hipertónica, solución, 132 , 133f 
Hipoblasto, 994, 1000 
Hipocampo, 1034, 1035f 
Hipócrates, 605 
Hipodermis, animal, 835f 


Hipófisis, 948, 950 

- anterior, 950 

- - hormonas, 949c, 951f, 952, 976f 

- posterior 

- - hormonas, 949c, 950f, 951 

- producción y liberación de hormonas, 950f 

- relación con el hipotálamo, 950 
Hipotálamo, 948, 949c, 950, 1030 

- células neurosecretoras dei, 944 

- relación entre la hipófisis y, 950 

- secreción de hormonas tiroideas y función dei 

953 

- termorregulación y función dei, 839f 
Hipótesis, 20, Véanse también los nombres espe- 
cíficos 

- investigación científica y, 20, 21 
Hipótesis dei crecimiento ácido en las plantas 

794, 795f 

Hipótesis de estabilidad dinâmica de la longitud 
de la cadena alimentaria, 1167 
Hipótesis individualista de la estructura de la 
comunidad, 1179 

Hipótesis integrada de la estructura de la comu- 
nidad, 1178 

Hipótesis de la mezcla en la herencia, 251 
Hipótesis de un gen un polipéptido, 310 
Hipótesis de un gen una enzima, 310, 31 lf 
Hipótesis de un gen una proteína, 310 
Hipotiroidismo, 953 
Hipotónica, solución, 132, 133f 
Hirudinea (sanguijuela), 655f, 1012f 
Histamina, respuesta inmunitaria y secreción de 
901, 916 
Histona, 360 

- acetilación, 363, 364 

- asociación dei DNA y, en los nucleosomas 

360, 36 lf 

- hipótesis dei código, 364 

- modificaciones de, como regulación de la 

expresión de los genes eucariontes, 363f 
Historia de la vida, 1141 

- diversidad de, 1141 

- modelo de crecimiento logístico de la pobla- 

ción y, 1147 * 

- reproducción y supervivencia en, 1142 
HIV (virus de la inmunodeficiencia humana) 

341, 344, 918 

- ciclo reproductivo dei, 342f 

- detección dei, 403 

- infección por, 918 

reloj molecular para determinar el orieen de 
507 

- resistência a los fármacos en, 447, 448f 

- tasas de mutación dei, 459 

- transmisión dei, 918 
Hoatzin, 863 
Hoiland, Wade, 1149 
Hoja(s), 585, 715 

- abscisión de, 800, 80 lf 

- de almacenamiento, 716f 

- anatomia de,' 725f 

- apoptosis en, 800 

- color verde de, 186f 

- compuestas, 716f 

- efectos de la transpiración sobre la temperatu- 

ra en, 749 

- evolución de, 585, 586f 

- expresión excesiva de genes homeóticos en la 

formación de, 732f 

- como sitio de fotosíntesis, 183f, Véase tam- 

bién Cloroplastos 

- genes extranucleares y color de, 289, 290f 

- gutación de, 746 

- modificadas, 716f 

- organización tisular de, 724, 725f 

- peroxisomas en, 1 1 lf 


- en las plantas C4, 196f 

- reproductoras, 716 

- simples y compuestas, 716f 

- simples, 716f 

- transpiración en, 747f 

- xerófita, 75 lf 
Holoblástica, segregación, 994 
Holothuroidea (pepinos de mar), 666c, 667f 
Holsinger, Kent, 1112 

Homeostasis, 832 

- dei cálcio, 954f, 955 

- como sistema de retroalimentación, 832 

- de la función renal, 936, 937f, 938 

- de la glucemia, 846f, 955f, 956 

- nutrición animal y mecanismos de, 844 
osmorregulación (balance hídrico/eliminación 

de agua), 922 

- regulación y conformismo, 832 

- de la síntesis de glucosa a partir de proteínas 

958 

- sistema endocrino, hormonas y 

- sistema excretor y mantenimiento de, 927 

- sistema nervioso periférico y mantenimiento 

de, 1028 

- de la temperatura corporal (termorregulación) 

833 

Homeotermo, 833 

Homeóticos, genes, 425, 485, Véase también 
Hox, genes 

- conservación de, en los animales, 43 lf 

- en las plantas, 430, 431f, 732f, 733, 734 

735f 

Homínidos, 702 

- línea de tiempo para las especies de, 702 f 
Homo erectus , 706 
Homo ergaster, 704, 705f 
Homo Jloresiens , 706 
Homo habilis , 704 
Homo heidelbergensis, 705 
Homo neandenthalensis , 705 
Homo sapiens , 703, 705 
Homocigotas, 255, 283, 456 
Homología, 448 

- analogia comparada con, 493, 504f 

- anatómica, 448, 449f 

- árbol de la vida y, 449, 450f 

- embriológica, 448, 449f 

- filogenias basadas en evidencias de, 492 

- molecular, 449, 492 
Homologías moleculares, 449 
Homólogos, cromosomas, 240 

- falta de disyunción de, 285f 

- separación de, en la meiosis, 243f, 244f, 247 
Homólogos, genes, dos tipos de, 505f 
Homoplasias, 494 

- moleculares, 49 5 f 
Homosporas, 586 
Homúnculos, 987 
Hongo(s), 608 

- como alimentos, 623 

- ascomicetos (Ascomycota), 616, 622 

- basidiomicetos, 618 

- bioluminiscentes, 141f 

- ciclo de vida generalizado de, 61 lf 

- ciclo de vida sexual de, 242f 

- como descomponedores, 620, 1186f 

- estructura de, 609f 

- evolución de, 612 

- filogenia de, 612, 61 3f 

- filos de, 612 

- fósiles, 612f 

- glomeromicetos (Glomeromycota), 615 

- impacto ecológico de, 620 

- líquenes, 621 

- nutrición de, 608 

- como patógenos, 622 


- quitridios, 613 

- reproducción, 610, 61 lf, 614f, 617f, 6191 

- zigomicetos (Zygomycota), 613 

Hongo matamoscas ( Amanita muscarial 618: 
Hongo de miei ( Armiüaria ostoyae ), 608 
Hongo velo de novia ( Dictyphora ), 618f 
Hongos mucilaginosos celulares, 565 

- ciclo vital dei Dictyostelium , 566f 
Hongos mucilaginosos plasmodiales, 564 

- ciclo vital, 565f 
Hooke, Robert, 95 
Horizontales, células, 1061f 
Hormigas 

- como especie invasora, 437 

- mutualismo entre las acacias y las, 1164f 

- simbiosis entre los hongos y las cortadoras de 

hojas, 620f 

Hormona(s), 203, 791, 943, Véanse también los 
nombres específicos 

- digestión y función de, 860f 

- función renal regulada por, 936, 937f, 938 

- glândulas endocrinas y secreción de, 949c 

- hipofisarias, 949 

- en los insectos, 960f 

, - insulina, Véase Insulina 

- en los invertebrados, 959 

- mecanismos de senalización por, 946f 

- no hipofisarias, 953 

- en las plantas, Véase Hormonas vegetales 
■ - reguladoras dei apetito, 84 7f 

- senales químicas dei sistema nervioso y, 943 

- senalización celular por, 203f 

- senalización paracrina y, 947 

- sistema endocrino y, 943, 948 

- unión de, a los receptores, 945 

- vias de control de, y lazos de retroalimenta- 

ción, 945f 

Hormona antidiurética, 936, 951 

- función renal y balance acuoso regulado por 

93 7f 

- secreción por ia hipófisis posterior, 950f 
Hormona cerebral, 960 

Hormona de crecimiento humana, tecnologia dei 
DNA y, 404, 952 

- hedgehog , 1008 

Hormona folículoestimulante (FSH), 951, 958 

- ciclo reproductivo femenino, 976, 977 
Hormona juvenil, 960 

Hormona liberadora de gonadotrofinas (GnRHl 
976 

Hormona paratiroidea (PTH), 954 
Hormona PYY, 847f 
Hormona tiroestimulante (TSH), 953f 
* Hormonas esteroides, 77 

- anabólicas, 959f 

- y receptores intracelulares, 205f, 947 

- dei ambiente interno, 832 

- en la membrana plasmática, 205, 206 

- intracelulares, 205 
Hormonas no tróficas, 952 
Hormonas sexuales, 77 

- comparación de grupos funcionales, 63f 

- femeninas, 63f, 958 

- gónadas y secreción, 958 

- masculinas, 63f, 958, 977 
Hormonas tróficas, 951, 952 
Hormonas vegetales, 791 

- ácido abscísico, 794c, 798 

- auxina, 794c 

- biologia de sistemas e interacciones de 

801 

- brassinosteroides, 791, 794c, 798 

- citoquinesis, 796 

- descubrimiento, 973 

- etileno, 794c, 799 

- giberelinas, 794c, 797 


índice analítico 


Hormonas vegetales (Cont.) 

- relevamiento, 793, 794c 
Horquilla de replicación, 301f 
Horvitz, H. Robert, 429 

Hot spot de biodiversidad, 1222 

- terrestre, 1222Í 
Hox, genes, 629 

- cerebro de los vertebrados y, 675f 

- desarrollo animal y, 432 f, 485, 627 

- evolución de los miembros de los tetrápodos 

y, 485 f 

- expresión de, en los crustáceos y los insectos, 

432f 

- origen en los vertebrados y, 486f 

HTLV (virus de la leucemia humana de células 
T), 370 

Hubbard Brook Experimental Forest , New 
Hampshire 

- lluvia ácida y, 1199 

- vegetación y ciclos de nutrientes en, 1 199f 
Hudson Bay, limitación de los nutrientes en las 

salinas, 1191f 

Huella ecológica, 1156, Véase también Capacidad 
de transporte 

- capacidad ecológica disponible, 1156 
Huesos, 825 

- como tejido conectivo, 825f 

- de las aves, 483, 692 f 

- mandíbula y oído de los mamíferos, 695f 

- origen de los, 679 
Huésped, 545 

- de los parásitos, 1163 

- simbiótico, 545 

Huevo, 964, Véase también Óvulo(s) 

- activación, 990 

- amniótico, 688f 

- desarrollo en el ser humano, 973, 974f 

- detenninantes citoplasmáticos, 987 

- fertilización en el erizo de mar, 989 f, 990f 

- fertilización en el ser humano, 978, 979f 
Hughes, Kimberly, 1120 

Humana, evolución 

- Australopithecus y, 703, 704f 

- Homo sapiens y, 705 

- Neanderthales y, 705 

- primeros homínidos y, 702f 

- uso de herramientas y, 704 
Humano, cuerpo 

- aparato digestivo, 855f 

- aparato reproductor dei, Véase Reproducción, 

humana 

- aparato respiratório dei, 888f 

- articulaciones dei, 1065f 

- balance hídrico y osmorregulación en, 925f 

- características sexuales dei, 283 

- cerebro en, Véase Humano, encéjalo 

- control automático de la respiración, 890f 

- elementos en, 33c 

- esqueleto dei, 1065f 

- genoma dei, Véase Genoma humano 

- gusto y olfato en, 1056f, 1057f 

- hemoglobina dei, 83 f, 84f, Véase también 
Hemoglobina 

hormonas y desarrollo dei, 952, 953, Véase 
también Hormonas 
intercâmbio de gases en, 886 
músculos dei, 1066f 
oído y audición, 105 lf 
ojos y vista, 1059f, 1060f 
sangre en, Véase Gi~upos sanguíneos 
sistema endocrino en, 951, Véase también 
Sistema endocrino 
sistema inmunitario dei, 899 
sistema linfático dei, 878, 901 f 
tasa metabólica dei, 834 
tasa metabólica basal dei, 829 


- termorregulación en, 839f 

- trastornos dei crecimiento en, 952 

- velocidades de crecimiento dei, 484f 
Humano, embrión, 987f 

- desarrollo dei, 978, 979f, 980f, 987f, 991, 

999, 1000f, 1001 

- estructuras homólogas entre el pollo y, 449f 
Humano, encéfalo 

- dei adulto, 1028f 

- sistema de alerta y sueno en, 1029 

- cerebelo, 1030 

- cerebro, 1031 

- corteza cerebral, 1029, 1031, 1032 

- cortezas motora y somatosensitiva primarias, 

1033f 

- desarrollo embrionário dei, 1028f 

- diencéfalo, 1030 

- emociones y, 1034 

- procesamiento dei lenguaje y el habla en, 

1011f 

- memória y aprendizaje en, 1035 

- mecanismo de potenciación de largo plazo en, 

1037f 

- procesamiento de la infonnación en, 1032 

- ritmos circadianos y, 1030 

- sistemas auditivo y visual en, 1029 

- tálamo e hipotálamo en, 1030 

- tronco encefálico, 1029 

- en los biomas acuáticos, 1200 
Humano, impacto ambiental 

- alteración de los ciclos químicos como, 1200 

- alteraciones en las comunidades como, 1204 

- concentraciones crecientes de dióxido de car- 

bono en la atmosfera como, 1203 

- crecimiento de la población humana y, 1155 

- lluvia ácida como, 55, 1201 

- toxinas en el medio ambiente, 1202 
Humanoides, 70 lf 

Humor acuoso, 1059 
Humor vítreo, 1059 
Humus, 759 

Huntington, eníermedad de, 268, 403, 623 
Huso mitótico, 221, 222f, 223f, Véase también 
Mitosis 

Husos musculares, 1048 
Hutchinson Câncer Research Center, 558 
Hutton, James, 440 
Hydra , 639f 

- digestión en, 854f 

- intercâmbio ambiental y estructura corporal 

de, 82 lf 

- nidocito de, 643f 

- regulación hormonal en, 959 

- reproducción asexual de, 239f 

- sistema nervioso de, 1012f 
Hydrolagus collie, 68 lf 
Hyracotherium , 486, 487f 

I 

Iguanas 

- dei desierto ( Dipsosaunxs dorsalis ), 939f 

- marinas, 438f 

- reproducción partenogénica, 966f 
Impronta, 1108 

Impronta genómica, 288, 364 

- dei acoplamiento y la migración de la grulla, 

1 1 09f 

- dei ganso silvestre, 1109f 

- dei gen Ig[2 dei ratón, 289f 

- selección sexual influída por, en el pinzón 

cebra, 1126f 

índia, tasa de natalidad y crecimiento de la 
población, 1154f 
Inducción, 420, 1003 

- destino en el desarrollo de las células y fun- 

ción de, 1003, 1006 


- senalización celular y diferenciación y desarro- 

llo de las células, 420, 421 f, 426, 42 7f 
Inductor, 355 

Industria minera, uso de procariontes, 546 
Infarto de miocardio, 883 
Infecciones, Véanse Enfermedades y trastornos 
Inflorescencias, 773 

Información posicionai, 421, 731, 1007 

- desarrollo de la célula vegetal, 731, 732 

- miembros de los vertebrados, 1007 
Información, procesamiento en el sistema nervio- 
so, 1013f 

- cerebro y, 1032 

Ingeniería genética, 384, Véase también DNA, 
recombinante 

- en los animales, 406, 416 

- en las plantas, 783 
Ingestión (alimentación), 853 

Inhibición de la actividad enzimática por retroali- 
mentación, 157 

- respiración celular, 177, 178f 

Inhibición de la división celular dependiente de 
la densidad, 231, 232f 
Inhibición lateral, 1062 
Inhibidores competitivos de enzimas, 155 
Iniciales, células vegetales, 721, 727 
Iniciativa Desarrollo Sostenible, 1229 
Injerto contra huésped, reacción de, 916 
Injertos, reproducción vegetativa de las plantas. 
782 

Imnigración, densidad de población e influencia 
de, 1137 
Inmunidad 

- activa, 914 

- adaptativa, Véase Inmunidad adquirida 

- adquirida, 898, 903 

- - desarrollo de los linfocitos, 905 

- - inmunización activa y pasiva, 914 

- - panorama general, 909f 

- - reconocimiento de antígeno por los linfo- 

citos, 903 

- - respuestas inmunitarias humoral y media- 

da por células, 908 

- innata, 898 

- - adquirida comparada con, 899f 

- - defensas celulares y químicas internas 

como, 899 

- - defensas externas como, 899 

- - en los invertebrados, 902 

- pasiva, 914 
Inmunización, 914 

- vacunas y, 343, 914 
Inmunodeficiencia, 917 

- adquirida (secundaria), 917, 918 
* - combinada grave, 404, 918 

- congénita (primaria), 917 

- estrésy, 918 

- virus HIV y SIDA como, 918 
Inmunoglobulinas (Ig), 880, 904 

- clases de, 906f 

- IgA, 912f, 914 

- IgD, 912f 

- IgE, 912f, 916, 917f 

- IgG, 912f, 914 

- IgM, 912f, 913 

- reordenamiento de genes en, 906f 
Inositol trifosfato (IP3), función en las vias de 

senalización, 212 
Insectos, 641 f 

- abejas, Véase Abejas 

- avispa parasitoide, 813f 

- camuflaje en, 446f 

- control genético dei canto de cortejo de los 

crisopos, 1 1 12f 

- cinesis en, lllOf 

- detección de los sabores en, 1055f 



- expresión dei gen Hox en, 432f 

- feromonas en, 1409f 

- fósiles, 660 

- hormigas, Véase Honnigas 

- ingestión de sustratos por, 84 5 f 

- intercâmbio de gases en el sistema traqueal de, 

887f 

- mariposas, Véase Mariposas 

- metamorfosis en, 66 lf, 943f 

- moscas de la fruta, Véase Mosca de la fruta 

( Drosophila , especies de) 

- oidos de, y mecanorreceptores en, 1050f 

- ojos compuestos en, 1058f 

- quimiorreceptores en, 1048, 1049f 

- regulación hormonal dei desarrollo de, 960f 

- reproducción en, 661, 969f 

- saltamontes, 660f, 663f 

- sistema nervioso de, 1012f 

- termorregulación en, 836, 837f, 838f, 839f 

- tracto digestivo en, 854f 

- túbulos de Malpighi (sistema excretor) de, 

930f 

- como vectores de enfermedades, 554f 

- vuelo, 660 

Insectos vectores de enfermedades, 555, Véase 
también Patógenos 
Insel, Thomas R., 1112 

Inserción de nucleótidos como mutación pun- 
tual, 329, 330f 
Insulina, 8, 105, 955 

- secuencia de aminoácidos de, 80 

- diabetes mellitus y deficiência de, 956 

- homeostasis de la glucemia y función de, 

846f, 955f, 956 

- tejidos cliana de, 956 

Integración de la información sensitiva, 1047 
Integrinas, 119 
Interacciones hidrófobas, 83 
Interacciones interespecíficas en las comunida- 
des, 1159 

- alteración de, 1214 

- coevolución y, 1164 

- comensal ismo como, 1164 

- competência como, 1160 

- depredación como, 1161 

- especies dominantes y clave y, 1165 

- herbivorismo como, 1163 

- mutualismo como, 1164 

- parasitismo como, 1163 

- patógenos y enfermedades como, 1163 
Interacciones de Van der Waals, 42 

- en la estructura terciaria de las proteínas, 83f 
íntercambiador de calor contracorriente, 836 
Intercâmbio catiónico en el suelo, 76 lf 
Intercâmbio por contracorriente, 885 

- termorregulación, 836f 

- vasos sanguíneos de las branquías de los 

peces, 886f 

Intercâmbio de gases en los animales, 884 

- en los artrópodos, 657, 658 

- bioenergética y, 884f 

- en las branquías, 884, 885f, 886f 

- gradientes de presión parcial, 891 

- pigmentos respiratórios y transporte de los 

gases en la sangre, 892 

- en protistas, 884 

- en los pulmones, 886, 888f 

- en la respiración, 888 

- sistemas traqueales en los insectos, 886, 887f 

- superfícies respiratórias para, 884 

- tamano y forma corporal, 821 
Interfase 

- dei ciclo celular, 221 

- melosis y, 244f 
Interferones (alfa y beta), 900 
Interneuronas, 1013 


- dirección de crecimiento dei axón, 1038f 

- estructura de, 1014f 
Intestino delgado, 858 

- absorción de nutrientes, 859 

- digestión enzimática, 858 

- estructura, 860f 

- vellosidades, 859 
Intestino grueso, 861 
Intoxicación alimentaria, 460, 542f 
Intrones, 318, Véase también Secuencias de DNA 

no codificante 

- entrecruzamiento facilitado por, 319 
Inversión, cromosómica, 286, 287 
Invertebrados, 638 

- anélidos (Annelida), 653 

- aparato circulatório en, 869f 

- artrópodos (Arthropoda), 656 

- branquías de, 650f, 652, 885f 

- cavidades gastro vasculares de, 868 

- cefalocordados (Cephalochordata) como, 675f 

- cnidarios (Cnidaria), 643 

- cordados (Chordata) como, 667 

- cuidado paterno en, 968f 

- diversidad de, 639 

- equinodermos (Echinodermata), 665 

- esponjas (Porifera), 642 

- filogenia animal y, 63 8f 

- filos animales como, 668f 

- gravedad y sensores de sonidos, 1050 

- insectos, Véase Insectos 

- intercâmbio de gases en, 884, 885f 

- lofoforados (ectoproctos, forónidos, braquió- 

podos), 649 

- moluscos (Mollusca), 650 

- músculos de, 1072 

- nematodos (Nematoda), 655 

- ojos de, 1 0 5 7 f , 1058f 

- osmorregulación en, 924 

- platelmintos (Plathelmynthes), 646 

- rotíferos (Rotifera), 648 

- simetria bilateral en, 646 

- sistema nervioso, 1012f 

- sistemas reguladores de, 959 

- termorregulación en, 833, 836, 837f, 838f, 

839f 

- vista en, 1057f 
Investigación, 19, 12 16f 

- adquisición bacteriana de genes a partir de 

otra bactéria, 347f 

- sobre el aislamiento reproductivo en poblacio- 

nes divergentes de Drosophila , 477f 

- cadherinas y formación de la blástula, 

1003f 

- científica, como tema biológico, 27f 

- científica basada en una hipótesis, 20 

- color dei cuerpo y tamano de las alas en 

Drosophila (tipos paterno y recombinan- 
te), 279f 

- colores de las flores en los cruzamientos de 

crias verdaderas de plantas, 253f 

- color y forma de las semillas y distribución 

independiente de los alelos, 257f 

- color de los ojos en Drosophila (fenotipo salva- 

je y mutante), 277f 

- competência y nichos de los percebes, 1 160f 

- conducta de localización dei nido en el abejo- 

rro, 1 1 15f 

- control genético de los cantos de cortejo de 

los crisopos, 1112f 

- cuidado paterno proporcionado por cernícalos 

europeos y supervivencia de la progenie, 
1142f 

- cultivo hidropónico y nutrientes esenciales 

para las plantas, 75 7f 

- depredación y mimetismo de la coloración de 

advertência en las serpientes, 23f 


- depredación y selección natural en las pobla- 

ciones de lebistes, 447f 

- desarrollo de las células vege tales diferencia- 

das en una planta completa, 4 1 5f 

- desarrollo de los órganos florales en las plan- 

tas, 430f 

- dieta y elección de la pareja en la mosca de la 

frutra Drosophila, 11 13f 

- distribución de las algas marinas e ingestión 

por los erizos de mar y las lapas, 1086f 

- distribución de la medialuna gris y, en la 

potência celular, 1005f 

- especificación de los genes de las enzimas en 

la biosíntesis de la arginina, 3 1 lf 

- factor de crecimiento derivado de las plaque- 

tas y estimulación de los fibroblastos 
humanos, 23 lf 

- fertilización dei óvulo y efecto de la unión clel 

espermatozóide sobre la distribución dei 
Ca 2+ , 990f 

- flujo de la savia dei floema desde el origen 

hacia abajo, 753f 

- formación de moléculas orgânicas en la reduc- 

ción de la atmosfera, 5 1 3f 

- fotoperíodo en las plantas y producción de 

flores, 807f 

- fotosíntesis y longitudes de onda de la luz, 

187f 

- fototropismo en las plantas, 792f, 793f, 803f 

- función dei pelaje dei camello en la conserva- 

ción de agua, 926f 

- influencia genética sobre la variación geográfi- 

ca en las plantas milenrama, 464f 

- labio dorsal dei blastoporo y destino de las 

células, 1006f 

- limitación de los nutrientes en las salinas de 

Hudson Bay. 1191f 

- material genético en los bacteriófagos, 295f 

- microtúbulos dei cinetocoro durante la anafase 

de la mitosis, 225f 

- migración celular y función de la fibronectina, 

1002f 

- modelos de replicación dei DMA, 300f 

- movimiento de las proteínas de membrana, 

127f 

- nutrientes limitadores de la producción de 

fitoplâncton cerca de la playa de Long 
Island, 1189f 

- tamano de la población de alces en la Isla 

Royale, en Michigan. 1150f 

- regulación dei ciclo celular por senales cito- 

plasmáticas, 228f 

- relación entre la riqueza de las especies y el 

área, 1178f 

* - síntesis abiótica de compuestos orgânicos, 59f 

- transferencia de material genético entre bacté- 

rias, 295f 

- transporte polar de auxina, 795f 

- trasplante nuclear y desarrollo de los organis- 

mos, 416f 
Involución, 995 
lon(es), 4 

- cálcio, 21 lf, 21 2f 

- carga eléctrica e, 42 

- hidrógeno, 53, 53 

- hidróxido, 53 

- como segundos mensajeros, 210 
íris, dei ojo, 1058, 1059f 

Isla(s) 

- biogeografía y riqueza de especies en, 1177f, 

1 1 78f 

- radiación adaptativa sobre las cadenas de, 48 lf 
Islotes de Langerhans, 955 

Isoetes gunni (helecho juncai), 587f 
Isoleucina, inhibición por retroalimentación de la 
síntesis de, 157f 


Isómeros, 62 
*v - estructurales, 62 

- geométricos, 62 

- tres tipos de, 62f 
Isópodos, 664 
Isótopos, 35 

- radioactivos, 35 

- - utilización en investi gación biológica, 35f 

- - vida media, 517 

Italia, estrucmra de la población por edades, 
1154f 

Iteroparidad, 1141 
Ivanowsky, Dimitri, 335 


J 

Janzen, Daniel, 1224 
Japón 

- mortalidad infantil en, 1155 

- proyecto de recuperación de la costa, 1228f 
Jarvis, Erich, genética de los comportamientos de 

canto, 818 
Jenner, Edward, 914 
Jirafa, presión arterial en, 876 
Joule 0), 49 
Juego, teoria dei, 1127 

- altruismo recíproco y, 1130 

- ecologia dei comportamiento, 1127 
Jugo gástrico, 857 

Jukes, Thomas, 506 

Junco negro (Juncus gerardi ) como especie facili- 
tadora, 1170f 
Junípero, 595f 



K 

Kamil, Alan, 467f, 1116 
Kandel, Eric, 1035 
Kaneshiro, Kenneth, 480 

- sobre la evolución y la conducta de aparea- 

miento de Drosophila , 436 

- hipótesis de, 437 
Kelp (. Macrocystis ), 561 f 
Kilocaloría (kcal), 49 
King, Thomas, 416, 506 
Kipukas, en Hawai, 436^ 

Kissimmee, Rio, Florida, proyecto de restaura- 
ción en, 1227f 
Klinefelter, síndrome, 287 
KNOTTED-1, gen homeótico, 732f 
Koala, 695 

- tracto digestivo dei, 863f 
Kohler, Steven, 1149 
Kolbe, Hermann, 59 
Korpi, Nichole, 1116, 1117 
Krebs, Han, 168 

Krebs, ciclo de, 168, Véase Ciclo dei ácido cítiico 
Krill, 664f 

Kruger, Parque Nacional, Sudáfrica, poblaciones 
de elefantes en, 1144f 
Kudzu, como especie introducida, 12 13f 
Kurosawa, Ewiti, 797 
Kwashiorkor, 849 f, 850 


L 

L-dopa, 62, 63f, 1041 
Lábios mayores, 970 
Lábios menores, 970 
LacA , gen, 355f 
LacI , gen, 355f 
Lactancia, 981 

- en los marsupiales, 695, 696f 
Lactantes, inmunidad pasiva en, 914 
Lactato, 175 

- fatiga muscular y acumulación de, 1071 
a-lactoalbúmina, 380 

Lactosa, 70 


- regulación dei metabolismo de, en las bacté- 

rias, 355 f 
LacY, gen, 355 
LacZ, gen, 355f, 387f, 388 
Lagarto diablo espinoso australiano (Moloch horri- 
dus), 69 lf 
Lagos, 1094f 

- áreas de, 1093f, 1094 

- biomanipulación, 1171 

- enfriamiento por evaporación y estabilidad de 

la temperatura en, 50 

- eutroficación, 1190, 1201 

- eutroficación experimental de, 1 190f 

- eutróficos, 1094 

- intromisión humana, 1201 

- oligotróficos, 1094, 1094 

- recambio estacionai, 1090, 1091f 
Lamarck, Jean Baptiste, puntos de vista evoluti- 
vos sobre, 440, 441 

Lâmina media, 118, 119f 
Lamina nuclear, 102, 103f 
Laminaria, especies de, 561 

- ciclo de vida de, 562f 

Lampreas (Cephalaspidomorphi), 678f 
Lander, Eric, investigación sobre genética de, 236 
Langostas, 664 

- anatomia de, 65 7f 

Lapa, distribución de las algas marinas y alimen- 
tación de, 1086f 
Laringe, 887 
Larva(s), 627 

- de anfíbios, 686 

- esfinge, mimetismo en, 1 1 62f 

- dei gusano de seda ( Bombyx mori ), quimiorre- 

ceptores, 1049f 

- de insectos, 1152 f 

- trocófora, 635, 635 

- de tunicados, 673, 674f 

Lascaux, Francia, arte dei paleolítico, 1230f 
Lateralización cerebral, 1032 
Latitud, clima global y de la Tierra, 1088f 
Leche, 694 

- inmunidad pasiva proporcionada por, 914 

- a-lactoalbúmina y producción en mamíferos, 

380 

- prolactina y producción de, 952, 981 
Lecho capilar, 869 

- flujo sanguíneo a través de, 877, 878f 
Lechuga, semilla de, respuesta a la luz roja, 803f 
Leeuwenhoek, Anton van, 549 

Legionário, eníermedad dei, 542 f 
Leguminosas, fijación simbiótica de nitrógeno 
entre las bactérias y, 764, 765f, 766 
Lémures, 468, 697f 
Lengua, receptores gustativos, 1056 
Lenguaje, cerebro humano y, 706, 101 lf, 1034f 
Lenski, Richard, 538 
Lenticelas, 728 
Leopold, Aldo, 1083 
Lepidosaurios, 689, 690, 69 lf 
Leptina, obesidad y gen defectuoso en, 847 
Lesiones, cerebrales, 1035, 1037 
Leucemia, 288, 370, 404, 881 
Levadura (Saccharomyces cerevisiae), 505, 611 

- clonación genética, 390 

- gemación, 61 lf 

- genoma, 394, 400 

- ingestión por los macrófagos, 898f 

- mecanismos de senalización celular, 201, 202f 

- producción de alcohol y pan, 175, 623 
Lewis, Edward, 423, 425 

Ley de especies en peligro de EEUU, 1210 
Ley de continuidad, 875 
Ley de la distribución independiente, 256, 258, 
258, 274, 275f 

Ley de la segregación, 253, 274, 275f 


Leydig, células de, 971 
Libélula, 661 

- fósil, 49 lf 
Licofita, 578, 586, 587f 

Liebre, ciclos poblacionales dei lince y la liebre 
de las nieves, 1152, 1 1 52f 
Ligadura de trompas, 983 
Ligamentos, 825 
Ligando, 137, 205 
Lignina, 584 

Likens, Gene, 1081, 1083, 1199 

- estúdios ecológicos de Hubbard Brooks 

Experimental Eorest, 1078 
Lila ( Syringa ), hoja de, 725f 
Limbo 

- algas, 560, 561 f 

- hojas, 715 

Limites entre ecosistemas, 1220f, 1221, 1222, 
1223f 

Limnética, zona, dei lago, 1093f, 1094 

Lindstedt, Stan, 894 

Línea lateral, sistema, 680, 1054 

Líneas Z, 1066, 1067f 

Linfa, 878 

Linfocitos, 880, 881, 898 

- B (células B), 881, 903, 910 

- - anticuerpos policlonales y monoclonales, 

912 

- - clases de anticuerpos, 912 

- - como receptores de antígenos, 903, 904f 

- - desarrollo de, 905 f 

- - eliminación de antígenos mediada por 

anticuerpos, 913f 

- - reordenamiento génico en, 906f, 907 

- - respuesta inmunitaria humoral, 91 lf 

- - respuesta a los patógenos extracelulares, 

910 

- - selección clonal de, 907f, 908 

- comprobación y eliminación de linfocitos 

autorreactivos, 907 

- desarrollo de, 905 

- reconocimiento de antígenos por, 903 

- reconocimiento de lo propio y lo extrano por. 

914 

- reordenamiento génico, 906, 906f 

- selección clonal de, 907f, 908 

- T (células T), 881, 903 

- - como receptores de los antígenos y papel 

dei MHC, 904 

- - desarrollo, 905 f 
Linfoma de Burkitt, 370 

Linneo, Cari van, fundador de la taxonomía, 439. 
495 

Lipasa, 86 lf 
-• Lípidos, 74 

* - comportamiento hidrófobo, 75 

- esteroides, 77 

- fosfolípidos, 76 

- grasas, 75 . 

Lipoproteínas 

- de alta densidad (HDL), 882 

- de baja densidad (LDL), 137, 882 
Líquenes, 621 

Líquido cefalorraquídeo, 1026 
Líquido extracelular, gradientes iónicos a través 
de la membrana plasmática, 101 6f 
Líquido intersticial, 831 

- intercâmbio capilar entre la sangre y, 875, 

879f 

- sistema linfático y, 90 lf 
Lirios de mar (Crinoidea), 666 
Lisina, 783 

lisosomas, 102, 107 
Lisozima, 380, 899 

- conformación de, 81f 
Litoral, zona dei lago, 1093f, 1094 




Lively, Curt, 1127 
Llamaclas de alarma 

- aprendizaje social en los monos vervet, 1131 

- ardilla de Belding, 1128 

Uanura templada, 1102, Véase Pmdera(s) templa- 
da 

Lluvia ácida, 55, Véase Precipitación ácida 
Lobos, patrones de dispersión cie la población, 
1138 

Lobotomía, frontal, 1034 
Lóbulo de la oreja adherido, como rasgo recesi- 
vo, 265f 

Locomoción, 1073, Véase también M ovimiento 

- costos de energia de, 1074f 

- esqueleto, función de, 1064 

- músculos y, 1066 

- natación, 82 1 f 

- seudópodos y, 563 

- en la tierra, 1073 

- vuelo, 1074, Véase también Vuelo 
Locus, dei gen, 239 

- mapas de ligamiento, 279 
Lofoforados, 649 f 

Lo fó foro, 635 
Lofotrocozoos, 634, 635 

- características, 63 5 f 

Lombriz de tierra (Oligochaeta), 640f, 653 

- anatomia, 654f 

- digestión, 854f 

- intercâmbio gaseoso, 884 

- peristalsis y locomoción, 1064f 

- reproducción, 964f 

- sistema circulatório cerrado, 869f 

- sistema excretor (metanefridios), 930f 

- sistemas de defensa, 903 

Long Island, New York, nutrientes limitadores de 
la producción de fitoplâncton cerca de la 
costa, 1189f 

Longitud de onda de la luz, 186 

- y fototropismo, 803f 

- de importância fotosintética, 187f 
Lorenz, Conrad, 1108 
Loricíferos, 640f 

Luciérnaga, 314f 

Luciferasa, 805 

Lugo, Ariel, 1225 

Lupus eritematoso sistémico, 917 

Luteinizante, hormona (LH), 95 lf, 961 

- ciclo reproductor femenino y, 976, 977 
Luz 

- conversión en energia química, 182 

- espectro electromagnético, 186 

- como factor abiótico, 1087 

- hibernación y estivación animal relacionadas 

con, 840, 841 

- niveles de energia de los electrones y, 36 

- receptores sensitivos de, Véase Fotoneceptores 

- reproducción de animales y, 1107 

- respuesta de las plantas a, 788f, 802 

- - apertura y cierre de estornas de las hojas y, 

750 

- - cloroplastos, captación de la energia lumi- 

nosa, 110 

- - color verde de las plantas, 789f, 790f, 

791 

- - fitocromos y recepción de, 789, 803 

- - fotoperíodos, 806 

- - fotorreceptores de luz azul, 802 

- - fototropismo, 792, 803f 

- - luz roja, 803f, 806, 807f 

- - en la membrana tilacoide, 189 

- - relojes biológicos y ritmos circadianos, 

' 805 

- ritmos circadianos, 1030, 103 lf 

- solar 

- - como factor abiótico, 1087 


- - como factor limitante en los ecosistemas, 

1188 

- - latitudes terrestres, 1088f 

- - naturaleza, 186 

- - respuesta vegetales, Véase Respuestas vege- 

tales a la luz 

- ultravioleta (UV) 

- - como mutágeno, 329 

- - dano a la piei, 305f, 306 * • 

- - desaparición dei ozono atmosférico e 

incremento, 1206 

- visible, 186 

Lyell, Charles, 440, 442 

Lyme, enfermedad de, 543f, 545f, 546 

Lyon, 284 

M 

Macacos, 700f 
Macroclima, 1087 
Macroevolución, 472, 482 

- especiación y, Véase Especiación 

- evolución de genes que controlan el desarro- 

11o, 484 

- origen de las novedades evolutivas y, 482 
Macro fagia, 845 

Macrófagos, 823, 900 

- actividad coordinada, 12 lf 

- fagocitosis por, 107f 

- ingestión de células de levadura por, 898f 
Macromoléculas, 68 

- ácidos nucleicos como, 86 

- aparato de Golgi y producción de, 106 

- clases, 68 

- digestión e hidrólisis enzimática de, 853 

- hidratos de carbono, 69 

- lípidos, 74 

- polímeros, 68 

- proteínas, 77 

Macronutrientes, en las plantas, 757, 758c 
Madera, 605 

- producción por el cambium vascular, 727 
Mads-box, genes, 433 

Magnificación biológica, 1202 
Magnificación, de los microscopios, 95 
Magnolia ( Magnolia grandiflora ), 602f 
Magnólidas, 602 
Maíz 

- color, investigación de B. McClintock, 375f 

- defensa de la avispa que parasita el, 813f 

- deficiências de minerales, 33f, 759f 

- especie monoica, 773f 

- fototropismo, 803f 

- germinación, 780f 

- respuesta de la raiz a la privación dei oxigeno - » 

en, 81 lf ♦ 

- selección artificial, 783f 

- semilla, 778f 
Makhubu, Lydia, 32 

- química y medicina, 30 

M alheur National Forest , Oregon, 608 
Malpighi, túbulos de, 930, 930 
Maltosa, 70, 71f 
Mamíferos (Mammalia), 694 

- adaptaciones renales realizadas por, 939f 

- aparato digestivo, 855 

- aparato excretor y rinón, 931 

- aparato respiratório e intercâmbio de gases, 

887 

- aparatos circulatório y cardiovascular, 870f, 

871 

- audición y equilibrio, 1050 

- clonación reproductiva, 416, 41 7f 

- desarrollo embrionário inicial, 999 

- desechos nitrogenados, 92 7f, 928 

- euterios (placentarios), 697, 697, 967 

- - biogeografía y evolución, 528 


- - evolución convergente de los marsupiales. 

450, 494f 

- - reproducción, 967 

- evolución, 694 

- fertilización de los óvulos, 990, 99 lf 

- gusto y olfato, 1054 

- intercâmbio de calor por contracorriente, 836í 

- mandíbulas y huesecillos dei oído, 69 5 f 

- marinos, adaptaciones respiratórias, 894 

- marsupiales, 695, 696, 697, 967 

- monotremas, 695, 696f 

- oído, audición y equilibrio, 1050 

- ojo, 1058 

- ordenes, 699f 

- potencial de reposo en las neuronas, 1016f 

- primates, 697, 700f, 701f 

- relaciones filogenéticas, 698f 

- relojes biológicos, 1030, 1031 f 

- reproducción, 967, 969 

- respiración, 888 

- sistema intertegumentario, 835f 

- termorregulación, 834, 835f, 836f, 837, 839f 
Mandíbulas 

- evolución en los mamíferos, 695f 

- miriápodos, 659 

- vertebrados, 679, 680f, 682 
Mangold, Hilde, 1006 
Mantis, camuflaje, 446f 

Manto, en los moluscos, 650, 1063 
Mapa físico, fragmentos de DNA, 396 
Mapa genético, 279 
Mapa de ligamiento, 279, 396 

- construcción de, 281f 
Mapas citogenéticos, 281, 396f 
Mapas cognitivos, 1116 
Mapas de destino, 1004 

- embrión de rana y de tunicados, 1004f 
Mapeo genómico, 394 

- dei genoma completo por fragmentos escogi- 

dos al azar ( shotgun ), 398f 

- físico, 396 

- mapa citogenético, 281, 396f 

- parcial de Drosophila, 28 lf 

- secuenciación dei DNA como, 396 
Marcación y recaptura, como método de estima- 

ción de las poblaciones silvestres, 1137 
Marcadores genéticos, RFLP, 394, 396f, 403f 
Marcadores químicos dei território, 1149f 
Marcapasos, corazón, 873 
Marcas terrestres, 1115 
M archantia, hepática 

- arquegonios y anteridios, 577f 

- embrión y célula de transferencia placentaria 

de, 577 

- esporofita, 582f 

Marchitamiento en las hojas de las plantas. 742 

- efectos de las transpiración, 749 
Marco de lectura, 314 

Marea roja, 555 
Margulis, Lynn, 522f 
Marinos, animales 

- adaptaciones renales en los peces óseos. 939: 

- adaptaciones respiratórias de los mamíferos 

que nadan bajo el agua, 89- 

- arrecifes de coral, 1097 

- en las comunidades de ventisqueros de las 

profundidades marinas, 514L 541, 1097 

- excreción de sal en las aves, 926f 

- invertebrados, Véase Invertebrados 

- osmorregulación en, 923f, 924 

- termorregulación en, 834f, 835, 836f, 837 í 
Marinos, biomas 

- animales de 

- arrecifes de coral, 1097f 

- bioma oceânico pelágico de, 1095f 

- estuários de, 1095f 


índice analítico 




Marinos, biomas (Cont.) 

- reservas naturales en, 1224 

- zona béntica de, 1097f 

- zona intertidal de, 1095f 

- zonas de, 1093f 
Marinos, ecosistemas 

- cadenas alimentarias en, 1 1 66f 

- pérdida dei hábitat en, 1213 

- productividad primaria de, 1187Í, 1188 

- red alimentaria en, 1 1 66f 
Mariposas 

- mapa ( Araschnia levancí), 462f 

- metamorfosis, 661, 943f 

- variación no hereditária con poblaciones de 

mariposas mapa, 462f 
Markow, Therese, 1114 
Marler, Catherine, 1114 
Marsupiales, 695, 696f, 697 

- biogeografía y evolución, 450f, 528 

- evolución convergente de euterios, 450, 494f 

- reproducción de, 967 
Marte, 514 

Martillo (hueso), 1051 
Martinez, Lucía, 1112 
Masa atómica, 35 
Masa celular interna, 1000 
Masa molar, 52 
Masa molecular, 52 
Masa y peso, términos, 32 
Masa visceral, molusco, 650 
Mastocitos, 901 
Matéria, 32 

- elementos y compuestos, 32 

- leyes de la termodinâmica, 143 

- reacciones químicas y reordenamiento, 44 

- transformación por procesos metabólicos, 141 

- uniones químicas y formación de moléculas, 

39 

Matriz 

- extracelular, 119 

- - estructura, 1 19f 

- - morfogénesis animal, 1002 

- - proteínas de membrana, 128f 

- mitocondrial, 110 

- - ATP sintasa como fábrica molecular, 171 f 

- - enzimas dei ciclo dei ácido cítrico, 169f 

- nuclear, 102 
Matsuzawa, Tetsuro, 1117 
Maullido dei gato, síndrome, 288 
Máxima parsimonia, 499 

- aplicada a un problema de sistemática mole- 

cular, 502 

- trampa de la analogia frente a la homología y, 

504f 

Mayer, Alfred, 334 
Mayr, Emst, 455, 473 

McArthur, Robert, biogeografía de las islas, 1177 
McClintock, Barbara, investigación genética sobre 
transposones realizada por, 375f 
Mecanismo de transpiración-cohesión-tensión, 
746 

Mecanismos motores, 1063 
Mecanismos de retroalimentación 

- negativa, 1 1 f 

- positiva, 12f 

- regulación de la función renal, 937f 

- regulación de la homeostasis, 832 

- respiración celular, 177, 178f 

- sistema endocrino y nervioso, 944 

- sistemas biológicos, 1 1 

- termorregulación, 838 
Mecanismos sensitivos, 1045 

- audición y equilíbrio, 1046, 1047f, 1050 

- dolor, 1049 

- función de los receptores sensitivos, 1046 

- gravedad y sonido en los invertebrados, 1050 


- gusto y el olfato, 1054 

- magnetismo y luz, 1048 

- mecanorreceptores, 1047f, 1050, Véase tam- 

bién Mecanorreceptores 

- panorama general, 1045 

- temperatura, 1049 

- tipos de receptores sensoriales, 1048 

- visión, 1057 

Mecanorreceptores, 1048, 1050 

- audición en los mamíferos, 1050 

- audición en los no mamíferos, 1053 

- equilíbrio en los mamíferos, 1047f, 1052 

- equilíbrio en los no mamíferos, 1053 

- estiramiento muscular, 1047f 

- gravedad y sonido en los invertebrados, 1050f 

- sistema de la línea lateral, 1054f 

- tacto, 1048 
Medialuna gris, 1005 
Medicina 

- aplicaciones de la tecnologia dei DNA en, 402 

- células madre y, 418 

- Hirudo medicinalis (sanguijuela), 655f 

- isótopos radiactivos, 36 

- L. Makhubu, 30 

- de las plantas, 594f, 595f, 605c 

- quitina, 74f 

Mediterrâneo, clima dei, 1090 
Médula espinal, 1026f 
Médula renal, 931, 932f 
Médula suprarrenal, 956 
Médula, tejido vegetal, 717, 722 
Medusas, 639f, 644f 

- cnidarios, 643 

- peine (ctenóforos), 633, 640f 

- transporte interno, 868f 
Megáfila, 585, 586f 
Megapascales, 740 
Megasporangio, 592, 593f 
Megasporas, 586, 775 

- en plantas con semillas, 592, 593f 
Meiosis, 220, 238, 241, 242 

- alternancia de la fertilización en el ciclo de 

vida sexual, 242f, 243 

- en el ciclo de vida humano, 24 lf 

- etapas, 243, 244 

- falta de disyunción de los cromosomas, 285f 

- 1,243, 244f 

- II, 243, 245f 

- mitosis comparada, 246f, 247 

- panorama general, 243f 

- reducción dei número de cromosomas, 242, 

243 

Melatonina, 959, 1029 
Mello, Cláudio, 819 
Membrana basal, 824 
Membrana basilar, 1052f, 1053f 
Membrana plasmática, 98, 99, 124 

- bicapa fosfolipídica, 125f 

- cotransporte a través de la, 136 

- equilíbrio acuoso, 131 

- estructura, 99f, 130 

- exocitosis, endocitosis y transporte, 137, 138f 

- facilitación proteica dei transporte, Véase tam- 

bién Proteínas de membrana 

- fluidez, 126f 

- modelos, 125 

- neuronas, 1016f 

- ósmosis y transporte de agua, 131 

- permeabilidad selectiva, 124, 130 

- potenciales de membrana, 1015 

- proteínas receptoras, 205, 206 

- reconocimiento intercelular, 129 

- síntesis y lateralidad, 129f 

- transporte activo, 134 

- transporte pasivo, 130 

- voltaje (potencial de membrana), 134 


Membrana timpánica 

- humana, 105 lf 

- insectos, 1050f 
Membrana vacuolar, 743 

Membrana, complejo de ataque (MAC), 914 
Membranas biológicas, Véase también Membrana 
plasmática 

- envoltura nuclear, 102, 103f 

- estructura, 99 

- extraembrionarias, 688, 999 

- fluidez, 126f 

- modelos, 125 

- transporte a través de, 126 
Membranas extraembrionarias, 688, 999 

- amniotas, rasgo derivado, 688f 

- aves/reptiles, 688, 999f 

- embrión humano, 1000f 
Memória 

- células de, 907 

- cerebro humano, aprendizaje, 1035 

- de corto plazo, 1035 

- inmunológica, 903, 908f 

- de largo plazo, 1035 

Mendel, Gregor Johann, 249, 25 lf, 293, Véase 
también Herencia mendeliana 
Menopausia, 977 

Mensajeros químicos, senalización celular, 205, 
Véase Vias de transducción de senales 
Menstruación, 973 
Mercúrio, 1203 
Meristemas, 720 

- apicales, 414, 576, 720 

- - crecimiento primário, 576f, 720f, 721, 

721f 

- desarrollo de la flor, 429f 

- floración, 608 

- genes de identidad, 734 

- laterales, 720 

- - crecimiento secundário, 720f, 721, 725 
Meroblástica, segmentación, 994 
Meselson, Matthew 

- modelos de replicación dei DNA, 299 

- reproducción partenogenética, 649 
Mesencéfalo, 1028, 1028, 1029 
Mesenterios, 827 

Mesodermo, 631, 994 

- gastrulación y formación dei, 994 

- órganos y tejidos derivados dei, 999c 
Mesófilas, células, 196 

Mesófilo, 182, 724 

- en empalizada, 724 

- esponjoso, 724 

# Mesohilo, 642 
Mesozoica, era, 629 

* Mesozoico, 519c, 520, 52 lf, 527, 596 
Metabólicos, defectos, 309 
Metabolismo, 141 

- ATP en, 148, 828, Véase también ATP (adeno- 

sina trijosfato) 

- bacteriano, 352 

- energia libre y, 145 

- enzimas y, 150 

- formas de energia, 142 

- orgánulos y orden estructural, 157f 

- procariontes, 539 

- protobionte y simple, 515 

- regulación dei, 352 

- regulación alostérica, 157 

- regulación alostérica de las enzimas y contro- 

les, 156f 

- termorregulación y câmbios, 838 

- transformación de la matéria y la energia, 

141 

- transformaciones energéticas (leyes de la ter- 

modinâmica), 143 

- vias, 141, 141 








- - anabólicas, 142, Véase también Síntesis de 

proteínas 

- - catabólicas, 142, Véase también 

Respiración celular 

Metafase 

- meiosis, 244f, 245 f 

- mitosis, 221, 223f, 224f, 226f 
Metamorfosis, 627 

- completa, 661 

- incompleta, 661 

- en insectos, 66 lf, 943f 

- en ranas, 686f 
Metanefridio, 930 
Metano 

- combustión, como reacción redox, 161, 162f 

- enlace covalente, 40f 

- forma molecular, 43 f, 60f 

- gas de invemadero, 540 

- producción por metanogénesis, 544 
Metanógenos, 544 
Metapoblaciones, 1151 

Metástasis, 233 
Metencéfalo, 1028 
Metilación 

- dei DNA, 284, Véase DNA 

- - impronta genómica, 289, 364 

- - regulación de la expresión génica euca- 

rionte, 364 

- de histona, 363 
Metionina, 313, 323 
Método científico, 21 

Método dei ritmo, anticonceptivo, 982 
Métodos de barrem, anticoncepción, 983 
Métodos de investigación 

- análisis de micromatrices de DNA, 40 lf 

- preparación dei cariotipo, 240f 

- clonación de genes humanos en plásmidos 

bacterianos, 387f 

- criofractura, 126f 

- cristalografia de rayos X, 86f 

- cruzamiento de prueba, 256f 

- cruzamientos de plantas de Mendel, 252f 

- espectro de absorción, 187f 

- estúdio de la selección natural en poblaciones 

virtuales, 467f 

- fraccionamiento celular, 97f 

- mapa de ligamiento, 28 lf 

- método didesoxi de terminación de la cadena 

para secuenciación de DNA, 39 7f 

- método de secuenciación, 398 

- microscopia electrónica, 96f 

- microscopio óptico, 96f 

- principio de parsimonia aplicado a la sistemá- 

tica molecular, 502 

- reacción en cadena de la polimerasa (PCR), 

39 lf 

- registro intracelular para mediciones dei 

potencial de membrana, 1016f 
México, transición demográfica, 1153f 
Mezcla de exones, 319, 380 

- evolución de nuevos genes, 380f 

MHC, Véase Complejo mayor de histocompatibili- 
dad 

Miastenia grave, 1069 
Micción, 936 
Micelio, 609 

Micetozoos (hongos mucilaginosos), 564 
Micoplasmas, 98, 543f 
Micorriza, 610, 744, 766 

- absorción de agua en plantas y el papel de la, 

744, 745f 

- arbuscular, 61 5f 

- importância para la agricultura, 620 

- relaciones simbióticas de los nódulos radicula- 

res con, 620 

- tipos, 766, 767f 


Micosis, 622 
Microclima, 1087, 1091 
Microevolución, 454, 472 

- deriva genética, 460 

- flujo génico, 462 

- mutaciones, 459 

- recombinación sexual, 460 

- selección natural, 460 
Microfibrillas en la celulosa vegetal, 72, 73f 
Microfilamentos, 113, 116 

- actina, 116, 1068f 

- corriente citoplasmática, 117f, 118 

- estructura y función, 113c 

- movilidad celular y, 1 1 7f 

- papel estructural de, 1 1 7f 
Micrófilas, 585, 586f 
Micronutrientes vegetales, 757, 758f 
Micrópila, 599 

Micro RNA (miRNA), 368 

- regulación de la expresión génica, 369f 
Microscopio, 94 

- de campo brillante, 96f 

- confocal, 96f 

- de contraste de fase, 96f 

- de contraste de interferencia diferencial 

(Nomarski), 96f 

- electrónico, 95 

- - de barrido, 96 

- - congelación y fractura, preparación de 

células, 126f 

- electrónico de transmisión (MET), 96 

- de fluorescência, 94f, 96f 

- tipos de, 96f 
Microsporangio, 774, 77 4f 
Microsporas, 586, 774 
Microsporidio, 615f 
Microtúbulos, 113, 114 

- centrosomas y centríolos, 1 14f 

- cilios y flagelos, 114, 115f, 116 

- cinetocoro, 221, 224, 225f 

- citoplasmáticos y crecimiento vegetal, 730, 

1 73 lf 

- estructura y función, 113c 

- huso mitótico y movimiento cromosómico, 

224 

- movilidad celular, 112 

- patrón 9 + 2, 114, 115f, 525 

- polares, 224 

Microtus ochrogaster , comportamiento de aparea- 
miento, 1112, 1 1 12f 
Microvellosidades, 860 
Mielencéfalo, 1028 
Miembro 

- estructuras homólogas, 448, 449f 

- gen Hox y evolución de los tetrápodos, 485f 

- patrón de formación en el desarrollo de los 

vertebrados, 1006, 1007f, 1008f 
Migración 

- de las aves, 1109f, 1110 

- celular y morfogénesis, 1001 

- - papel de la fibronectina, 1002f 
Miller, Stanley, 59f, 513f, 514, 796 
Milpiés (Diplopoda), 659f 
Mimetismo 

- batesiano, 1162 

- hipótesis de H. Bates en relación al, 22 

- mulleriano, 1162 

- en poblaciones de serpientes, 21 
Mimosa pudica (planta sensitiva) movimientos, 

810f 

Mimulus sp., 474f, 481 
Minerales, 851 

- absorción por las raíces de las plantas, 744 

- deficiências en plantas, 758, 759f 

- disponibilidad dei suelo, 761 

- nutrientes vegetales, 756 


- requerimiento nutricional esencial, 851.851c 
Mineralocorticoides, 958 
Minicromosomas, 340 

Mínima población viable, tamano de la, 1216 
Mioblastos, 419f, 420 
Miofibrillas, 1066 , 1067f 
Miofilamentos, 1066 , 1067f 
Mioglobina, 895 , 1072 

- fibras musculares oxidativas, 1072, 1072f 
Miopatía mitocondrial, 290 

Miosina, 117 

- citocinesis, 226 

- contracción muscular, 117f, 1068f, 1069f 

- movilidad celular, filamentos de actina y, 1 1 7f 
Miotonia, 972 

Miriápodos (Myriápoda), 658, 659f 
Mistletoe ( Phoradendron ), 768f 
Mitchell, Charles, 1149 
Mitocondria, 109 

- estructura, 110f 

- quimiósmosis, comparación con el cloroplas- 

to, 173, 192 

- respiración celular, 109, 110f, 164 
Mitosis, 220 

- células animales, 222 

- células vegetales, 226f 

- citocinesis, 224 

- duplicación cromosómica y distribución, 220 

- evolución, 227, 227f 

- fases, 221, 222 

- huso mitótico, 221, 224f, Véase también Huso 

mitótico 

- meiosis comparada, 246f 

Mixotricha paradoxa, relaciones simbióticas, 525 
Mixótrofos, 550 
Moco, 899 

Modelo ABC de formación de la flor, 734 , 73 5 f 
Modelo ascendente de organización de una 
comunidad, 1170 

Modelo ascendente y descendente, 1 1 71f 
Modelo de la cascada trófica, 1170 
Modelo conservador de replicación dei DNA 
300f 

Modelo de crecimiento logístico de la población, 
1145 

- aplicado a poblaciones reales, 1146, 1 147f 

- predicción dei crecimiento de la población, 

1146f 

- ejemplo hipotético, 1145c 

- historias de vida, 1147 

Modelo dei deslizamiento de los filamentos en la 
contracción muscular, 1067 , 1068 
. Modelo dispersivo de replicación dei DNA, 299 
300f 

Modelo de equilibrio puntuado para el tiempo de 
especiación, 482f 

Modelo de equilibrio de la isla, 1177 
Modelo de mosaico fluido de la membrana r As- 
mática, 124 , 125f 

Modelo receptor-ligando de la resistência vegetal 
gen por gen a los patógenos, 8 1 — f 
Modelo de redundância de la comunidad. 1180 
Modelo semiconservador de replicación de'. 

DNA, 299 , 300f 

Moho(s), 611 , Véanse también los nombres espe- 
cíficos 

- blanco ( Phanerochaete chfysoporium), 623 

- negro ( Stachyhotys chartamnt\ 623 

- dei pan ( Neurospora crassa ), 31 lf, 616f, 61 7f 

- - ciclo vital, 61 7f 

- como patógenos, 622 
Mol (mol), 52 
Molaridad, 53 

Molécula(s), 5f, 39, Véase también 
Macromoléculas 

- de adhesión celular (MAC), 1002 





Molécula(s) (Cont.) 

- anfipáticas, 124, 124 

- definición, 40 

- enlaces químicos y formación de, 39 

- forma y función de, 42 

- pequenas como segundos mensajeros, 210 

- polar, agua como, 47 

- receptoras, Véase Proteínas receptoras 
Molothrus ater , 1221 

Moluscos (Mollusca), 639f, 650 

- Bivalvia (almejas, ostras), 652 

- Cephalopoda (cefalópodos), 652 

- clases principales, 651c 

- exoesqueleto de, 650, 1064 

- Gastropoda (caracoles, babosas), 65 lf 

- plan corporal básico, 650f 

- Polyplacophora (chitones), 65 lf 

- regulación hormonal, 960 

- sistema nervioso, 1012f 
Monocitos, 880, 881, 900 
Monocotiledóneas, 602, 6031 

- dicotiledóneas comparadas con, 603f 

- germinación y cotilédones, 780f 

- tejido dei tallo, 724f 
Monoicas, plantas, 773 
Monómeros, 68 

- aminoácidos, 78 

- nucleótido, 87f, 88 

- polímeros formados a partir de, 68, 69f 
Mononucleosis, 370 

Mono 

- aprendiza] e social de llamadas de alarma en 

Vervet, 1131 

- arana, 700f 

- dei Nuevo Mundo, 697, 700f 

- dei Viejo Mundo, 697, 700f 

- dei Viejo Mundo y dei Nuevo Mundo, 697, 

700f 

Monosacáridos, 70, Véase también Glucosa 

- estructrura y clasificación, 70f 

- síntesis de disacáridos a partir de, 70, 7 lf 
Monotremas, 695, 696f 

Monóxido de carbono (CO) como neurotransmi- 
sor, 1025 

Montarias, efectos sobre el clima, 1090f 
Morchella esculents, 616f 
Morfogén, 424 

Morfogénesis, desarrollo y, 413, 987 

- en animales, 987, 1001 

- en plantas, 728 
Morfologia 

- filogenia animal basada en la, 634f 

- filogenia y evidencia de, 492 

- vegetal, 712 
Morgan, Thomas Hunt 

- evidencia experimental de la asociación gen- 

cromosoma obtenida por, 293 

- evidencia experimental de genes ligados obte- 

nida por, 277, 279f 

Morganucodon , huesos de la mandíbula y el oído, 
695f 

Mortalidad infantil, 1155 

- en Costa Rica, 1229f 
Morton, Martin, 1138, 1139 
Mórula, 992 

Mosca de la ílor, 22f 
Mosca de la fruta ( Drosophila ) 

- aislamiento reproductivo en poblaciones, 477f 

- análisis genético dei desarrollo temprano, 423 

- aprendizaje asociativo, 1116 

- ciclo de vida, 422, 422 f 

- cigoto, 994 

- color dei cuerpo y tamano de las alas, 277, 

279f, 281f ' 

- color de ojos, 276f, 277f, 280, 281-f 

- cortejo y apareamiento, 436 


desarrollo dei ojo, 41 lf 
dieta y elección de pareja, 1 1 13f 
diferencias entre los sexos debidas a empalme 
de RNA, 319 

efecto dei gen bicoid, 424f 
establecimiento dei eje en el desarrollo, 423 
estúdios de T. Morgan, 276, 277f, 279f 
evolución, en las islas de Hawaii, 436 
forrajeo, 1120 

genes homeóticos, 425, 43 lf 
genoma, 394, 398, 399c, 401 
herencia ligada al sexo, 277f 
heterocigocidad promedio, 463 

- identidad de partes dei cuerpo y genes home- 

óticos en el desarrollo, 425 

- interacciones entre proteínas en la célula, 10f 

- jerarquia de la actividad de los genes en el 

desarrollo, 425 

- modelo logístico de crecimiento de la pobla- 

ción e historia de vida, 1147 

- número de cromosomas, 102 

- organismo modelo, 412f 

- patrón de segmentación en el desarrollo, 425 

- radiación y mutaciones, 329 

- relojes biológicos, 1030 

- selección natural y evolución, 506 
Mosca de la manzana norteamericana (Rhagoletis 

pomonella ), 479 

Mosca Tsé tsé ( Glossina palpalis ), 554 

- genoma, 401 

Moscarda negra ( Phormia regina ), gusto, 1055f 
Moscas de ojos pedunculados, selección de pare- 
ja, 1125, 1126f 
Mosquito(s), 845f 

- Anopheles , 555, 556f 

- hábitat y distribución, 1085 

- mecanoreceptores en los, 1050 

- como vector de enfermedad, 555, 556f, 664, 

1163 

Mostaza salvaje, vegetales seleccionados artificial- 
mente de la, 445 f 

Motilidad celular, 112, 115f, 116f, 117f, 118f 

- en la morfogénesis animal, 1001f, 1002 
Movimiento, Véase también Locomoción 

- celular en procariontes, 536f, 537 

- desplazamiento celular durante la morfogéne- 

sis, 1001 

- en plantas, 810f 

- en protistas, 117f, 118 
Movimientos de las plantas, 805f, 810f 
Mucina, 856 

Mucosas, membranas, 823 

- como mecanismo de defensa dei cuerpo, 899 f 
Muda, 657 

- requerimientos nutricionales durante la, 850f 
Muerte celular programada, 427, Véase Apoptosis 

- etileno y hojas de las plantas, 800 
Muestra de vellosidades coriónicas, 269, 270f 
Mujer(es) 

- anatomia reproductiva, 969, 970f, 971 

- anticoncepción y aborto, 982 

- ciclo reproductivo, 973, 976 

- concepción, desarrollo embrionário y parto, 

978 

- dimorfismo sexual, 468 

- embarazo, 915, 978 

- hormonas sexuales, 63 f, 958 

- inactivación dei cromosoma X, 284f 

- menopausia, 977 

- menstruación, 973 

- ovogénesis, 973, 974f 

- regulación hormonal dei sistema reproductor, 

958, 973, 976 

- respuesta sexual, 972 
Mula, como híbrido, 475 f 
Muller, Hermann, 329 


Mundo verde, hipótesis de, 1193 
Murciélago(s) 

- alteración de las redes de interacción, 1214, 

1215f 

- como polinizadores, 604f 

- forma y función en la anatomia de los, 17f 

- predación utilizando el sonar por los, 1045f 

- sistema excretor dei vampiro, 938f 

- vampiro ( Desmodus rotundas ), 938f 
Músculo(s) 

- acumulación de lactato, 1071 

- cardíaco, 826, 1024, 1072 

- - acetilcolina, proteínas G y transmisiones 

sinápticas, 1024 

- contracción, Véase Contracción muscular 

- control neural de la tensión, 1069 

- efectos de los esteroides anabólicos sobre, 

959f 

- esquelético, 826, 1066f, 1066 

- estriado, 826 

- estructura, 1066, 1067f 

- interacción entre esqueleto y, 1066f 

- liso, 826, 1072, 1072 

- locomoción y contracción, 1066f 

- receptores de estiramiento, 1047f 
Musgos (Briófitas), 580, 582f, 586, 5871 

- ciclo vital de Polytnchum , 58 lf 

- en clava, 586, 587f 

- esporo fitos, 577f 

- Polytrichum commune , 582f 

- Sphagnum, 511, 577f, 583f 
Mutaciones, 328, 459 

- câncer y, 370 

- como causa de la microevolución en las pobla- 

ciones, 459 

- cromosómicas, 285, 463 

- de aminoácidos, 328, 329f 

- de sentido erróneo, 328, 329f 

- deleciones, 329, 330f 

- duplicaciones, 459 

- espontâneas, 329 

- inserciones, 329, 330f 

- letales, 423 

- dei marco de lectura, 329, 329 

- número de genes y alteraciones en la secuen- 

cia como, 459 

- puntuales, 328, 328 

- - como fu ente de variación genética, 459 

- - mutágenos causantes de, 329 

- sin sentido, 328, 329f 

- sustituciones de pares de base como, 328, 

329f 

- translocaciones, 286, 287, 288f 

- variación genética en poblaciones causada por, 

459 

Mutagénesis in vitro, 400 
Mutágenos, 329 
Mutante (s) 

- ctr (triple respuesta constitutiva), 800f 

- ein (insensible al etileno), 800f 

- et o (superproductores de etileno), 800 

- Gnom y eje de polaridad en las plantas, 732 

- Opaque-2, 783 
Mutualismo, 545, 620, 1164 

N 

NAD + (nicotinamida adenina dinucleótido), 162 

- como agente oxidante durante y transportador 

de electrones durante la respiración celu- 
lar, 162, 163f, 170, 175 

- fermentación, 174 
NADH 

- ciclo dei ácido cítrico, 168f, 169f, 170 

- fermentación, 174, 1 7 5f 

- como fuente de electrones para la cadena de 

transporte de electrones, 170, 1 7 lf 


- glucólisis, 165f, 166f 

NADP+ (nicotinamida adenina dinucleótido fosfa- 
to), reacciones fotosintéticas de la fase lumi- 
nosa y el papel dei, 184, 185f, 193f 
NADPH 

- ciclo de Calvin y conversión de dióxido de 

carbono a azúcar con la utilización de 
193 

- reacciones fotosintéticas de la fase luminosa y 

conversión de la energia solar en, 185, 
190, 191, 193f 
Narciso, simetria radial, 773f 
Nash, John, 1127 
Natación, 1073 

- comensalismo, 545 

- coste energético, 1074f 

- forma corporal y rapidez, 82 lf 
Navaja de Occam, 500 
Nealson, Kenneth, 522f 
Neanderthales, 705 
Nefrona(s), 931, 932f 

- corticales, 931, 932f 

- estructura y función, 931 

- funciones regionales de transporte epitelial y, 

933f 

- producción de orina a partir dei filtrado de la 

sangre en, 933f, 934 

- vasos sanguíneos asociados con, 932 

- yuxtamedulares, 931 
Nematocitos, 644 

Nematodos (gusanos redondos), 640f, 655, Véase 
también Caenorhabditis elegans (nematodo) 

- esqueleto hidrostático, 1063 

- como organismo modelo, 412f 

- como seudocelomado, 63 lf 

- Trichinella spiralis, 656f 

Nermertinos (gusanos proboscídeos/gusanos cin- 
tifonues), 639f, 649f, 650 
Neocorteza, 1031 
Neón, orbitales electrónicos, 38f 
Nerium oleander, 75 lf 

Nervio(s), 627, 1012, Véase también Neurona(s) 

- craneales, 1026f 

- desarrollo, 1037 

- raquídeos, 1026f 

- virus dei herpes en, 340 
Neumatóforos, 714f 
Neumonia, 295f, 348 
Neurohipófisis, 950 
Neurohormona, 944 
Neuromastos, 1054 
Neuronas, 943, 1011 

- bombas iónicas/canales iónicos, 1015 

- canales iónicos regulados por voltaje, 1017 

- células de sostén, 1014 

- desarrollo, 1037 

- estructura, 1013, 1014f 

- interneuronas, 10 13f, 1014f 

- motoras, 1013 

- - contracción muscular estimulada por las 

1069 

- - dirección de crecimiento dei axón 

1038f 

- - estructura de las, 10 14f 

- - reclutamiento de, 1071 

- potencial de acción, 1017 

- potencial de membrana, 1015 

- potencial de reposo, 1016 

- producción de nuevas, en adultos, 1038 

- sensitivas, 1013, 101 4f 

- sensoriales, 1013 

- - estructura, 1014f 

- sinapsis, 1021 

Neuropéptidos como neurotransmisores, 1025 
Neurospora crassa (moho dei pan) 

- ciclo vital, 616, 617f 


- experimento de G. Beadle y E. Tatum sobre 

las relaciones gen-enzima en, 310, 

3 1 1 f 

Neurotransmisores, 1014 , 1024 

- acetilcolina, 1024c 

- aminas biógenas, 1024c, 1025 

- aminoácidos y péptidos, 1024c, 1025 

- como mensajeros intracelulares en las sinapsis 

neurales, 1022, 1024 

- migración de vesículas con, 112f 

- principales tipos, 1024c 

- como reguladores locales, 947 
Neutro filos, 880f, 881, 900 
Neutrones, 34 

- número de masa, 34 
Nicho ecológico, 1160 
Nicolson, G., 125 
Nicotina, 1024, 1163 
Nirenberg, Marshall, 313 
Nitrogenasa, 764 
Nitrógeno 

- bactérias dei suelo y fijación para el uso vege- 

tal, 763f, 764 

- mejoramiento dei rendimiento proteico en 

cultivos, 764 

- metabolismo procarionte y, 539 

- como nutriente limitante en los ecosistemas 

1188 

- requerimientos y deficiências en plantas, 33f, 

759f, 761 

- valências, 60f 
Nitrosomonas , 542 

Nivel dei mar, calentamiento dei mar y aumento 
1205 

Niveles de energia de los electrones, 36, 37f 
Niveles tróficos en los ecosistemas, 1185 

- descomposición, 1185 

- diferentes, energia alimentaria disponible para 

los seres humanos, 1193f 

- transferencia de energia, 1191 

Noche, fotoperiodicidad vegetal y duración de la 
806, 807f 
Nociceptores, 1049 
Nodo auriculoventricular, 874 
Nodo sinoauricular (SA), 873 
Nodos de Ranvier, 101 5f, 1 02 lf 
Nódulos, de la raiz, 764 , 765f 

- biologia molecular de la formación de, 766 
Nombre binomial, 495 

Noradrenalina, 956 , 1025 

- estrés y secreción de, 957f 
Norma de reacción, 264 

- comportamiento y, 1109 
Norteamérica 

- climograma de los biomas terrestres, 1098f 

- placas tectónicas, 527, 528f 

- precipitación ácida, 55, 1201f 

- riqueza de las especies de árboles y vertebra- 

dos, 1 177f 

- riqueza de las especies de aves, 1 1 77f 
Notocorda, 498, 673 , 997 

- cordados, 673 

- organogénesis y formación, 997f, 998 
Nottebohm, Fernando, 818 
Nucleasas, 305 

Núcleo atómico, 34 

Núcleo de la célula eucarionte, 98, 102 

- di visión, Véase Mitosis 

- estructura, 102, 103f 

- senalización química y respuestas, 213f 
Nucleoide, 98 , 346 

Nucléolo, 102 
Núcleos basales, 1032 
Núcleos geniculados laterales, 1063 
Núcleos supraquiasmáticos, 1030 
Nucleósido, estructura, 87f 


Nucleósido trifosfato, alargamiento de la cadena 
de DNAy, 301, 302f 
Nucleosomas, 360 , 36 lf 

Nucleótido(s), 7, 87 , Véase también Secuencías de 
DNA 


- aminoácidos especificados por tripletes, 312 

- análisis de fragmentos de restricción, 392, 


395f 


- apareamiento de bases de, en cadenas de 

DNA, 89, 296, Véase también Bases 
nitroge nadas 

- código de tripletes, 312, 313f 

- como componente de ácido nucleico, 87f, 88 

- danados y errores de apareamiento, repara- 

ción, 305f 

- estructura, 87f 

- mutaciones puntuales, 328 

- reparación por escisión de DNA danado, 305f 

- secuencias de mapeo, 396 
Nudibranquio, 65 lf 
Nueva Zelanda, 690 
Número 

- atómico, 34 

- de Avogadro, 52 

- de cromosomas en el hombre, 102, 240 

- - aneuploidía y poliploidía, 285, 378 

- - anormal, 285f 

- - en las células somáticas, 240 

- - reducción en la meiosis, 243 

- - trastornos genéticos causados por altera- 

ción en el, 285 

- de masa, 34 

Nüsslein-Volhard, Christiane, 423 
Nutrición, Véase también Dieta; Alimentos 

- animal, 626, 855 

adaptaciones evolutivas de los sistemas 
digestivos de los vertebrados, 862 

- - categorias alimentarias, panorama general 

844 


- - esqueletos de carbono y nutrientes esen- 

ciales provistos por la dieta, 849 

- - etapas de procesamiento de los alimentos, 

853 

- - mecanismos alimentarios de los animales, 

cuatro tipos, 845f 

mecanismos homeostáticos para el manejo 
dei presupuesto energético animal, 
844 

- - requerimientos nutricionales, 33f, 849 

- - sistema digestivo y órganos de los mamífe- 

ros, 855 

- aparato digestivo y, 855 

- biotecnologia vegetal, 784 

- deficiências nutricionales, 33f, 849 

- desequilíbrio calórico, 846 

- fibras, 74 

- por absorción, en hongos, 608 

- en procariontes, 538, 539c 

- vegetal, 756 

- - adaptaciones de la, que involucran relacio- 

nes con otros organismos. 7r— . "rr: 

- - calidad dei suelo/características. 759 

- - incorporación de nutrientes. 7577 Véase 

también Transporte en plantas vascula- 


res 

- - micorrizas, 620, 766 

- - nitrógeno como elemento esencial, 33f, 

759f, 763 

- - requerimientos nutricionales, 756 
Nutrientes 

- absorción, en el intestino delgado, 859 

- absorción por las raíces de las plantas, 744 

- esenciales, 849, 849 

- - animales, 849 

- - plantas, 757, 758c 

- como factor limitante en los ecosistemas. 1188 
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Nutrientes (Cont.) 

- minerales, 756 

- translocación, en el te j ido dei floema vegetal, 

751 

O 

Obelia, 645f 
Obesidad, 847 

- evolución y, 848 
Océano(s) 

- arrecifes de coral, 1097f 

- como bioma, Véase Biomas marinos 

- calentamiento global e incremento dei nivel 

dei mar, 1205 

- El Nino, 1170, 1171f 

- producción primaria de nutrientes en el, 

1188, 1189c, 1190 

- zona béntica, 1097f 

- zona pelágica, 1096f 
Ocelo, 1057f 
Odling-Smee, Lucy, 1115 

Venado bura ( Odocoileus hemionus ), pastoreo y 
riesgo de predación, 1123f 
Odum, Eugene, 1160 
Oído 

- audición en mamíferos (ser humano), 1050, 

105 lf, 1052 

- detección de sonidos en invertebrados, 1050 

- equilibrio, 1052 

- humano, 105 lf 

- interno, 1051 

- - audición y, 1051 f, 1052, 1053f 

- - equilibrio y, 1052, 1053f 

- en los mamíferos, 1050 

- mandíbula y huesos dei oído, evolución en 

mamíferos, 69 5 f 

- medio, 1051 

- tonos distinguidos por la cóclea, 1052f 
Ojo 

- compuesto, 1058 

- Drosophila , mosca de la fruta, 276f, 277f, 281, 

28 lf, 41 lf 

- evolución, 483 

- invertebrados, 1057f, 1058f 

- moluscos, 483f 

- poder de resolución, 95 

- vertebrados, 1058, 1059f, 1060f 
Olfato, 1055 

- bulbo olfatorio, 1035, 1035f, 1057f 

- en seres humanos, 1035, 1035f, 1056, 1057f 
Oligochaeta (gusanos segmentados), 654f, Véase 

también Lombriz de tierra 
Oligodendrocitos, 1015 
Oligosacarinas en plantas, 814 
Omatidio, 1058 
Omnívoros, 844 

- dentición, 863f 
Oncogenes, 371 

- conversión de protooncogenes en, 37 lf 
Onicóforos (gusanos aterciopelados), 64 lf 
Operador, 353 

Opérculo, 682 
Operón(es), 353 

- control positivo de lac, 356f 

- Trp, síntesis regulada de enzimas reprimibles, 

353, 354f 

- proteínas reprimibles y control génico regula- 

dor de, 353 

- reprimibles versus inducibles, 353 

- síntesis regulada de enzimas inducibles lac , 

355f 

- síntesis regulada de enzimas reprimibles trp , 

354f 

Ophiuroidea (estrella frágil), 666c, 667f 
Opiáceos como imitadores de las endorfinas, 
1025 


Opistocontos, 612 
Opsina, 1060 
Opsonización, 913 
Orangutanes, 70 lf 
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Regia de adición y genética mendeliana, 258 
Regia de la multiplicación y herencia 
mendeliana, 258, 259f 
Regias de Chargaff, 296, 298, 313f 
Regulación 

- dei ciclo celular, 228 

- génica 

- - en las células eucariontes, 362 

- - en las células procariontes, 352 

- - negativa, 354 

- - positiva, 356 

- como propiedad de la vida, 3f 

- por retroalimentación, en los sistemas biológi- 
cos, 11 

- como tema biológico, 27f 
Reguladores dei crecimiento, 203 
Reguladores locales, senales químicas como, 

202, 203f, 947 
Reinos (taxonomía), 496 

- biogeográficos, 1083, 1084f 

- sistema de cinco reinos, 529f, 530 

- sistema de tres domínios y, 14f, 530, 532 
Relación depredador-presa, 467f 

- lince y liebre americana, 1151, 1 1 52f 
Relación N-P-K, 761 
Relojes biológicos, 1030 

- glândula pineal, melatonina, 959 

- luz y, en los animales, 1030, 103 lf 

- luz y, en las plantas, 805, 806 

- ritmos circadianos y, Véase Ritmos circadianos 
Relojes moleculares, 506 

- aplicación al origen dei HIV, 506 

- dificultades, 506 

- de eucariontes multicelulares, 526 

- de plantas, 578 

- teoria neutral y, 506 
Renacuajo, rana, 686 f 

Rendimiento motor, funcionamiento dei sistema 
nervioso y, 1 0 1 3 f , Véase también 
Locomoción ; M ovimiento 
Reotaxis en los peces, 1 1 10f 
Reparación de errores de apareamiento dei 
DNA, 305 

Reparación por escisión de nucleótido, 305 
Replicación dei DNA, 3501 

- absorción de agua y minerales, 744 

- adventicia, 713 

- crecimiento primário, 72 lf, 722f, 723f 

- crecimiento secundário, 725 

- evolución, 584 

- gravitropismo, 809f 

- laterales, 723f 

- modificada, 714f 

- nódulos bacterianos fijadores de nitrógeno, 
764, 765 f, 766 



- raíces, 577f, 584, 713, Véase también Sistema 

radicular 

- raiz principal, 713 

- transporte lateral, 745f 

- y su formación, auxinas, 795 
Represor, 353, 365 

- control de la expresión génica eucarionte y 

función dei, 365 

- trp, en bactérias, 353 

Reproducción, Véase también Reproducción ase- 
xual; Reproducción sexual 

- big-bang, 1141 

- ciclos y patrones, 965 

- de células, Véase División celular 

- de viras, 336 

- en animales, Véase Reproducción animal 

- en bactérias (procariontes), 346, 537 

- en hongos, 610 

- en insectos, 661, 968, 969f 

- en plantas, Véase Reproducción vegetal 

- en protistas, 242f 

- partenogénesis, 965, 966f 

- como propiedad de la vida, 3f 

- simple y protobiontes, 515f 

- repetida, 1141 

- semelparidad versus iteroparidad, 1141 

- vegetal, Véase Reproducción vegetal 
Reproducción animal, 627, 964 

- asexual, 648, 964 

- ciclos y patrones reproductivos, 965 

- desarrollo embrionário y fetal, 978 

- en los mamíferos (humanos), 969 

- en mamíferos placentarios, 978 

- órganos sexuales reproductores, 969 

- peces cartilaginosos, 680 

- regulación hormonal, 973 

- sexual, mecanismos, 967 

- sexual, panorama general, 964 
Reproducción asexual, 239, 781, 964, Véase 

también Clon; Clonación 

- comparación con la reproducción sexual, 239 

- en animales, 649 

- en bactérias, 226, 227f, 346, 537 

- en hidras, 239f 

- en hongos, 611 

- en plantas con semillas, 781 

- mecanismos, 964 
Reproducción humana, 969 

- anatomia dei aparato reproductor femenino, 

969 

- anatomia dei aparato reproductor masculino, 

971 

- anticoncepción y aborto, 982 

- aparato reproductor masculino, regulación 

hormonal dei, 977 

- ciclo reproductor femenino, regulación hor- 

monal dei, 973 

- concepción, desarrollo embrionário y naci- 

miento, 978 

- espermatogénesis y ovogénesis, 974f, 975f 

- regulación hormonal y gametogénesis, 973, 

974f, 975f, 976 

- respuesta sexual, 972 

- técnicas aplicada a los problemas de la, 

984 

Reproducción sexual, 239, 627, 964, Véase 
también Ciclo de vida sexual 

- ciclos y patrones reproductivos, 965 

- comparada con la asexual, 239, 964 

- control hormonal de la gametogénesis en los 

animales, 973 

- en animales, 627, 964 

- en artrópodos (insectos), 968, 969f 

- en los hongos, 610, 614, 614f, 61 7f, 619f 

- en los invertebrados (lombrices de tierra), 

964f 


- en las plantas, 576, 580, 581f, 585f, 586, 592, 

596, 597f, 599, 600f, 601 

- mecanismos de fertilización, 967 

- órganos dei animal, 969 

- producción y transporte de los gametos, 968 

- reducción dei número de cromosomas, 242, 

243 

- selección natural y ventajas/desventajas, 469 

- variación genética, 247 
Reproducción vegetal 

- alternancia de generaciones, 242 f, 576f 

- en angiospermas, 598, 771 

- asexual, 781 

- biotecnologia, 783 

- en briófitas, 580 

- desarrollo de frutos, 598, 599f, 778, 779f 

- desarrollo de semillas, 593f, 777 

- embriofita, 575f, 577 

- esporofito, 576, 771 

- fecundación doble, 599, 600f, 776 

- flores, 598f, 772f, 773f, 775f 

- gametofito, 576, 772, 774f 

- germinación de semillas, 779, 780f 

- en gimnospermas, 596, 597f 

- mecanismos que impiden la autofecundación, 

775 

- en plantas vasculares sin semilla, 585f, 586 

- polinización, 592, 771 

- producción de polen y gametos masculinos en 

plantas con semilla, 592, 593f, 774f, 775 

- sexual, 576, 580, 581f, 585f, 586, 592, 597f, 

600f, 771 

- ventaja evolutiva de las semillas, 593 
Reptación, 1073 

Reptiles, 688 

- adaptaciones renales, 939 f 

- aves, 691 

- caimanes y cocodrilos, 691 

- características, 688 

- desechos nitrogenados, 927f, 928 

- dinosaurios, arcosauros, pterosaurio y terópo- 

dos, 689, 690f 

- lepidosaurios, 689, 690, 691f 

- origen y radiaciones evolutivas, 689 

- serpientes, Véase Serpientes (Squamata) 

- sistema circulatório, 870f, 871 

- termorregulación, 835f, 836, 838 

- tortugas, 690, 69 lf 
Reservas naturales, 1222 

- filosofia, 1222 

- zonas, 1223 

Reservas zonificadas, 1223, 1224 
Resistência a fármacos 

- bactérias, 535 

- HIV, 447, 448f 
Resistência periférica, 876 

Resistência sistémica adquirida, 814, 815f 
Resolución de problemas en animales, 1117 
Resolución de un microscopio, 95 
Resonancia magnética (RM), 101 lf 

- nuclear (NRM), 85 

Respiración, 888, Véase también Respiración celu- 
lar 

- anaeróbica, 539 

- centros en el encéfalo humano para su control 

automático, 890 

- en los anfíbios, 888 

- en las aves, 889f 

- en los mamíferos, 888, 88 9 f 

- presión negativa, 888, 889 f 

- presión positiva, 888 
Respiración celular, 142, 160, 161, 168 

- cadena de transporte de electrones, 163f, 164 

- ciclo dei ácido cítrico, 168, 169f, 170 

- como reacción exergónica, 146, 163f 

- comparación con la fermentación, 175 


- desequilibrio en la, 147f 

- etapas, panorama general, 164f 

- fórmula, 146 

- glucólisis, 165, 166f, 167 

- mecanismos de retroalimentación en la regula- 

ción de, 177, 178f 

- mitocondrias como sitio de la, 109, 110f, 164, 

168 

- reacciones redox en la, 161 

- síntesis de ATP en la, 170 

- vias anabólicas y, 177 

- vias catabólicas, 161 
Respuesta inflamatória, 901, 948 

- eventos principales de, 902 f 

Respuesta inmunitaria humoral, 899f, 908, 909, 
910 

- antígenos dependientes de las células T e 

independientes de las células T en, 912 

- clases de anticuerpos en, 912, 912f 

- eliminación de antígenos mediada por anti- 

cuerpos, 913f, 914 

- función de los linfocitos T helper en, 909, 

910f 

- panorama general de, 909f, 91 lf 

- respuesta de las células B en, 910, 9111, 912 
Respuesta inmunitaria mediada por células, 899f, 

908, 909 

- función de las células T citotóxicas contra 

patógenos, 910, 91 lf 

- función de los linfocitos T helper, 909, 9 10f 

- panorama general, 909f 
Respuesta inmunitaria primaria, 908 
Respuesta inmunitaria secundaria, 908 
Respuesta a las senales celulares, 944 

- en las plantas, 429, 790 

- por regulación o por transcripción, 204, 212 
Respuesta sexual humana, 972 

- y neurotransmisores, 1025 
Respuestas vegetales, 788 

- a la luz, 788f, 802 

- como defensas contra patógenos y hervíboros, 

812 

- para los estímulos ambientales distintos de la 

luz, 808 

- hormonas vegetales v y, 291 

- vias de transducción de senales implicadas en 

las, 788 

Retículo endoplasmático, 104, 105f 

- de transición, 105 

- liso, 104, 104, 105f 

- - funciones, 104 

- rugoso, 104, 105, 105f 

- - funciones, 104 

- - síntesis de proteínas secretorias, 105 
Retículo sarcoplasmático, 1069 

Retina, 1059 

- bastones y conos, 1059, 1060f, 106 lf, 1062f 

- organización celular de los vertebrados, 1062f 

- procesamiento de la información visual, 1061 
Retroalimentación negativa, 11, 832, 944 

- como mecanismo de homeostasis, 832f 

- regulación de los rinones por, 93 7f 
Retroalimentación positiva, 11, 12f, 833 

- como mecanismo de homeostasis, 833 

- copia y movimiento, 376f 
Retrotransposones, 375 
Retrovirus, 340, 370 

- como vectores para la terapia génica, 403f 

- y retrotransposones, 376 

Reznick, David, investigación sobre la evolución 
de los peces de acuario, 446, 447f 
Ribonucleasa, determinación de la estructura, 86f 
Ribonucleoproteínas nucleares pequenas 

(snRNP), su papel en el corte y empalme dei 
RNA, 318, 319f 
Ribosa, 88 


Ribosoma(s), 98, 102, 309f, 311 

- anatomia de su funcionamiento, 322f 

- como sitio de traducción, 311 

- estructura, 103f 

- libres versus unidos, 102, 325 

- modelo computarizado, 322f 

- síntesis de proteínas, 86f, 87, 323 
Ribozimas, 318, 515 

- como catalizadores biológicos, 318 

- replicación dei RNA, 515, 516f 
Ricino ( Rincinus communis), 778f 
Riechert, Susan, 1119 
Rinocerontes dejava, 121 lf 
Rinones 

- adaptaciones de, a diversos hábitats, 938, 

939f 

- concentración de orina (modelo de dos solu- 

tos), 935f 

- conservación de agua por, 934 

- filtración de la sangre y producción de orina 

en, 931, 933f 

- nefrona y estructuras asociadas, anatomia y 

función de, 931 

- regulación hormonal de, 936, 937f, 938 
Riqueza de especies, 1165, Véase también 

Biodiversidad 

- agua y energia, 11 76f 

- efectos dei área, 1176 

- en las islas, 1177 

- gradientes ecuatorial-polar, 1176 
Ritmos cirdadianos, 805 

- animales, 1030 

- plantas, 751, 805 

Rivera Gonzales, Carlos, 1230f 
Rhizobium sp., 542f 

- fijación de nitrógeno, 764, 765f, 766 
Rizoides, 580 

Rizomas, 715f 

RNA (ácido ribonucleico), 86 

- como forma primitiva de material genético, 

515 

- como material genético de los virus, 340 

- de interferencia pequeno (siRNA), 327c, 368, 

369f 

- de la subunidad ribosómica pequena (SSU- 

rRNA), 540 

- - orígenes de las mitocondrias y los plásti- 

dos, 524 

- de transferencia (tRNA), 320, 327c 

- - estructura y función, 320, 32 lf, 322 

- - unión de un aminoácido específico, 

321f 

- dirección de la traducción de polipéptidos, 

320 

- familia multigénica, 377f 

- RNA mensajero (mRNA), 86f, 87, 102, 

311, 327c 

- - codones de, 313, 314f 

- - degradación y regulación de la expresión 

de los genes, 368, 369f 

- - genoteca de DNA, 390 

- - traducción de polipéptidos bajo la direc- 

ción de, 320 

- - transcripción de, 311, 315, 790 

- modificación después de la transcripción, 

317 

- nuclear pequeno (snRNA), 318, 327c 

- polimerasa, 315 

- - control de la expresión génica en euca- 

riontes, 364, 365f 

- - unión e iniciación de la transcripción, 

315f, 316 

- ribosómico (rRNA), 102, 322, 327c 

- ribozimas y su replicación, 516f 

- síntesis de proteínas, su papel, 86f 

- tipos, en las células eucariontes, 327c 


- transcripción y síntesis en dirección antipars- 

lela, 315f, 316f, 317 

Rocas 

- afectación por inversión magnética, 518 

- como factor abiótico, 1087 

- fósiles, Véase también Fósiles 

- sedimentarias, fósiles, 439, 440f 
Rodopsina, 1060 

Roedores, sus relojes biológicos, 103 lf 

Rotación de los cultivos, 766 

Rotíferos, 639f, 648 

Rous, Peyton, 370 

Roya blanca (Ovomicetos), 558 

RT-PCR, 403 

Ruanda, 1155 

Rubisco (RuBP carboxilasa), 195 
Rudner, Rivka, 818 
Rumiantes, digestión, 864 

S 

Sabana, 1101 

Sabor dulce, transducción sensorial de la recep- 
ción, 1056f 
Sabor umami, 1055 
Sacarasa, 152 

- hidrólisis de la sacarosa, 150, 1 5 lf 
Sacarosa 

- carga/descarga en el floema de las plantas, 

752f 

- deshidratación, síntesis, 71f 

- hidrólisis por la sacarasa, 15 lf 

- masa molecular, 52 

Saccharomyces cerevisiae, Véase también Levadura 

Saco embrionário vegetal, 599 

Saco vitelino, 1000 

Sáculo, 1052, 1053f 

Sahelanthmpus tchadensis, 702 

Sal de mesa, Véase también Cloruro de sodio 

Salamandra (Urodela), 475f 

- genoma, 377f 

- heterocromía y evolución de los pies, 484f 

- pedomorfosis, 485f 

- sistema nervioso, 10 12f 

Sales, Véase también Clomro de sodio 

- compuestos iónicos, 41 

- de la dieta, 852 

- exceso en el suelo, 762 

- excreción en las aves, 92 6f 
Salina 

- limitación de nutrientes en la bahía de 

Hudson, 1 19 1 f 
Saliva, 856 

Salmón de Pacífico, patrón de vida, 1141 

Salmonella sp., 542f 

Saltamontes 

- anatomia de, 660f 

- interacción entre los músculos y el escuele:; 

de, 1066f 

- sistema circulatório abierto en. 869Í 

- sistema traqueal en, 887f 

- tracto digestivo de, 854f 
Salud humana 

- beneficios dei ejercicio para. 883 

- enfermedad y, Véase Enfermedaâes y 

t rasto mos 

- riesgos de los esteroides anabóhcos, 9591" 
Sanderson, Michael. 578 

Sanger, Frederick, 80, 396 
Sangre, 825, 868. 879 

- células madre y, 881 

- coagulación, 880f, 882f 

- como tejido conectivo, 825f 

- composición, 879, 880 

- elementos celulares, 880f, 881 

- . factor Rh, 92, 915 

- filtración en los rinones, 931, 933f, 934 





Sangre (Cont.) 

- grupos, Véase Grupos sanguíneos ABO 

- intercâmbio capilar con el tejido intersticial, 

875, 879f 

- osmolaridad, 936, 937f, 938 

- pH, 55 

- plasma, 879 

- transfusiones, sistema inmunitario y, 262, 915 

- volumen de, y gasto cardíaco, 872 
Sanguijuela (Hirudinea), 655f 

- sistema nervioso de, 1 0 12f 
Sarampión, virus, 337 
Sarcómeros, 1066, 1067f 
Sarcopterigii, 683 

SARS (síndrome respiratório agudo grave), 344 
Sawka, Nadia, 1125 
Schindler, David, 1190 
Schistosoma mansoni, ciclo vital, 647f 
Secreción y sistema excretor, 929 
Secuencias de DNA, 88 

- análisis, 392 

- caja TATA, 316f, 364 

- homeobox, 43 1 

- homologías moleculares, 494, 495f 

- inserción, 351, 352f 

- intrones y exones, 318, Véase también Exones; 

Intrones 

- mapeo, 396, 397f, 398 

- mutaciones, Véase M utaciones 

- no codificantes, 374 

- principio de probabilidad máxima, 50 lf 

- promotoras, 315f, 316f 

- terminadoras, 315f 

- tipos, en el genoma humano, 375f 
Secuencias de inserción como elementos transpo- 

nibles, 351, 352f 
Secuencias SSU-rRNA, 540 
Segmentación, 224, 627, 978, 992 

- anfíbios, 993f 

- células animales, 225f, 627, 978, 979f, 992 

- células vegetales, 225f 

- cigoto humano, 978, 9791, 999, 1000f 

- citocinesis, 224, 225f, 226 

- determinada, 632 

- embrión de las aves, 994f 

- embrión dei dólar de arena, 992f 

- embrión de la rana, 992, 993f 

- indeterminada, 632 

- mamíferos, 999, 1000f 

- medialuna gris, distribución en la primera, 

10051 

Segregación de alelos, 254 

- ley, 254, 274, 275f 

- y lertilización como eventos al azar, 259f 
Segunda ley de la termodinâmica, 143, 144 
Segundos mensajeros, 210, 790 

- AMP cíclico, 210f, 21 lf, 1056 

- GMP cíclico (cGMP), 790 

- iones cálcio e inositol trifosfato, 21 lf, 212f 

- moléculas pequenas e iones, 210 
Selección, Véase también Selección artificial, 

Selección Natural, Selección sexual 

- clonal, 907 

- de especies, 486 

- dei hábitat, dispersión de las especies y, 1085 

- dependiente de la frecuencia, 467 

- direccional, 465 

- disruptiva, 465f, 465 

- equilibrada, 466 

- estabilizadora, 465f, 466 

- intersexual, 468, 1125 

- - competición masculina por la pareja, 1126 
Selección artificial, 445 

- cria de plantas, 783 

- de vegetales de la mostaza silvestre, 445f 
Selección natural, 16, 17f, 438, 444, 460, 462 


- aptitud evolutiva y, 464 

- dependiente de la frecuencia, 467 

- efectos de la predación diferencial sobre la, 

447f 

- en poblaciones de pinzones, 443f 

- evolución dei HIV resistente a los fármacos 

como ejemplo de, 447, 448f 

- evolución dei sexo y de la reproducción 

sexual, 469 

- modos direccional, disruptivo y estabilizante, 

465f 

- poblaciones sin, 458 

- preservación de la variación genética a pesar 

de los efectos de, 466 

- rasgos dei comportamiento que evolucionaron 

por, 1118 

- resumen, 445 

- RNA, protobiontes, y surgimiento, 515 

- selección sexual, 468 

- supervivencia y êxito reproductivo incremen- 

tado por los comportamientos favoreci- 
dos por la, 1121 

- variación genética y, 462 
Selección por parentesco, 1130 

- altruísmo y, en la ardilla terrestre de Belding, 

1130f 

- regia de Hamilton y, 1129 
Selección sexual, 468, Véase también 

Apareamiento 

- elección de la pareja, 1125 

- especiación en los peces delidos, 479, 480f 

- impronta en los pinzones de las cebras, 1126f 
Selva tropical, IlOOf 

- deforestación, 1209f, 1221f 
Semen, 948, 972 

Semilla, 579, 593 

- de la gimnospermas, 593, 596, 597f 

- desarrollo a partir dei óvulo, 593f 

- dispersión, 480f, 599f, 1138f 

- estructura madura, 778f 

- germinación, 779, 780f, 798 

- latencia, 79 9 f 

- tamano de la cosecha, 1142f 

Senales de alarma, respuesta dei pececillo de rio, 
llllf 

Senales químicas en los animales, 1149f 

- células neurosecre toras como, 944 

- feromonas como, 610, 945 

- hormonas, 945, 949c, 951 

- locales, 202 

- neurotransmisores como, 947, 1024f, 1025 

- receptores celulares de superfície, 946, 947f 

- receptores intracelulares, 205f, 947 

- senalización paracrina, 947 

- sistema endocrino, 943, 945f, Véase Sistema 

endocrino 

- sistema nervioso y, 943, 945f, 1021, Véase 

Sistema nemioso 

Senales químicas en las plantas, Véase 

Senalización celular; Hormonas vegetales 
Senalización celular, 201 

- amplificación de la serial, 214 

- control de la expresión génica coordinada, 

367 

- de larga distancia, 203f 

- desarrollo de la célula nerviosa, 1037, 

1038f 

- diferenciación celular y, 420, 42 lf, 429 

- eficiência de la, 215 

- en el desarrollo animal, 425, 1006 

- en el desarrollo embrionário, 420, 42 lf 

- en el desarrollo vegetal, 429 

- especificidad, 214f 

- evolución de la, 201 

- formación dei nódulo de las raíces en las 

legumbres y papel de la, 766 


- interferencia con la senalización normal 

y desarrollo dei câncer, 372f 

- local y a distancia, 202f, 203f 

- panorama general, 201, 204f 

- recepción de senales, 204, 945 

- sistema endocrino y, 945 

- terminación de la, 215 

- tres etapas de la, 203 

- vias de transducción de senales, 202, 208 
Senalización endocrina, 203 
Senalización paracrina, 203f, 947 
Senalización sinãptica, 203f 

Senos, sistema circulatório abierto, 868, 869f 
Sensaciones, percepción, 1046, Véase también 
Receptor sensorial 

Sensibilización como aprendizaje, 1036f 
Sépalos, flor, 429f, 430, 598, 772 
Sequía 

- respuesta de las plantas, 811 
Sequoia (Sequoiadendron giganteum), 595f 
Seres humanos 

- árboles genealógicos de los tulipanes, los hon- 

gos y, 49 lf, 50 lf 

- biodiversidad asociada al bienestar, 1211 

- ciclo de rida de, 24 lf 

- clonación de, 417 

- consumo de energia, 830, 83 lf 

- determinación dei sexo en, 282f 

- emociones, 1034 

- enfermedades dei, Véase Enfermedades y tr as- 

tornos 

- evolución dei, Véase Humana, evolución 

- lenguaje y habla de, 101 lf 

- memória y aprendizaje de, 1035 

- número de cromosomas en, Véase 

Cromosomas, número en el hombre 

- ritmos circadianos y relojes biológicos en, 

1030 

- trastornos genéticos de, Véase Trastornos gené- 

ticos 

Sereno, Paul, 15f 
Serotonina, 1025 
Serpientes (Squamata), 69 lf 

- alimentación masiva, 845f 

- bandas (Thamnophis) , 474f, 1 1 19f 

- colmillos, 862 
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345 


Transpiración, 746 

- dependencia dei ascenso de la savia en el xile- 

ma, 747f 

- estornas, regulación, 749f, 750f 
Transporte, Véase Transporte activo. Transporte 

pasivo 

Transporte activo, 134 , 738 

- comparación con el transporte pasivo, 135f 

- cotransporte, 136 

- mantenimiento dei potencial de membrana 

mediante bombas iónicas, 134 
Transporte masivo a través de la membrana plas- 
mática, 137, 138f 
Transporte pasivo, 130, 738 

- difusión como, 130 

- difusión facilitada como, 133 

- ósmosis y, 131 

- transporte activo comparado con el, 135f 
Transporte en plantas vasculares, 584, 738, Véase 

también Nutnción vegetal 

- absorción de agua y nutrientes por la raiz, 744 

- compartimientos de la célula vegetal y corta 

distancia, 743 f 

- diferencias de potencial dei agua, 740 

- fuerzas físicas conductoras, 48f 

- función dei simplasto y el apoplasto, 743 

- panorama general, 739f 
Transporte polar de auxina, 794, 79 5 f 
Transposasa, 351, 352f 
Transposones, 343, 352 , 375 

- método de copiado por corte y pegado. 376f 
Transtiretina, 82, 83 

Tráquea, 887 , 899f 
Traqueidas, 584 , 719 , 727 
Trasplantes de tejidos y órganos, 916 
Trastomo bipolar, 1040 

Trastornos genéticos, Véanse también los trastor- 
nos específicos 

- alteraciones cromosómicas come. 2^5 

- câncer como, 305, Véase también Câncer 

- cariotipificación para la determinación de. 287f 

- cistinuria, 134 

- diagnóstico de, 270f 

- heredados en forma dominante, 267 
genes extranucleares y. 289 
genómica y, 401 
impronta genómica y, 289 
intercâmbio de, Véase Recombinación genética 
ligados al sexo, 283 
metabólicos, 309 
multifactoriales, 268 
portadores de, 266 
terapia génica para, 403 
trastornos dei crecimiento, 952 


índice analítico 


Trematodos, 646c, 647 

- ciclo de vida dei Schistosoma, 647f 
Triadlglicerol, 75 

Trichinella spiralis (triquinosis), 656f 
Trichomonas vaginalis, 553f 
Tnchoplax adhaerens, 639f 
Triglicérido, 75 
Trigo ( Triticum aestivum ), 478 
Trilobites (Trilobita), 656, 657f 
Triosas, 70f 

Trypanosoma (tripanosomas), 554f, Véase también 
Enfermedad dei sueno 
Triploidía, 285 
Triptófano, 783 
Trisomía, 287 
Tristan da Cunha, 462 
Triyodotironina (T3), 953 
Trofoblasto, 982, 1000 
Trompa de Eustaquio, 1051 
Tronco encefálico, 1028f, 1029 
Tropidolaemus wagleri , 691 
Trucha 

- anatomia, 682f 

- arcoiris ( Oncorrhynchus myhiss ), 939f 
Truckee Ri ver, Nevada, restauración dei proyecto, 

1227 Í 

Tuataras ( Sphenodonpunctatus ), 69 lf 

Tubérculos, 71 5f 

Tubo digestivo completo, 855 

Tubo neural, 998 

Tubo polínico, crecimiento, 776f 

Túbulo distai, 931, 932f 

Túbulo proximal, 931, 932f, 933 

Túbulos seminíferos, 971 

Tulipanes, 49 lf, 50 lf 

Tumor(es), 232, Véase también Câncer 

- benignos, 232 

- malignos, 232 
Tundra, 1103 

Tunicados (Urochordata), 64 lf 

- larva, 674, 674f 

- mapa de destino de las células, 1004f 
Turba, 583 

Turbera, L. Graham sobre la función ecológica 
de, 511 

U 

Ubiquinona, 170 
Ubiquitina, 370f 
Úlceras gástricas, 858f 
Ultracentrífuga, 97 
Uiva (lechuga marina), 568f, 569 
Umbral, 1018 
Unger, Christian, 252 
Unidades de mapa, 280 
Unidad de masa atómica, 34 
Unidad motora dei músculo de los vertebrados, 
1070, 1071f 

Unidad de transcripción, 315 
Uniones estrechas, 120, 121, 627 
Uniones en hendidura, 120, 121 

- sinapsis eléctricas con, 1021 
Uniones intercelulares, 120 

- proteínas de membrana y, 128f 

- en el tejido animal, 120, 12 lf 

- en el tejido vegetal, 120 
Uracilo, 88 

Urea, 928, Véase también Oiina 

- como desecho nitrogenado, 92 7f, 928 
Uréter, 931, 932 f 

Uretra, 931, 972 

Urey, Harold, 513f, 514 

Urodelos, Véase Salamandras (Urodela) 

Uso de las herramientas, evolución de los seres 
humanos, 704 


Uta stansburiana , aplicación de la teoria dei juego 
al êxito dei apareamiento, 1127, 1127f 
Útero, 969 
Utrículo, 1052, 1053 
Uva, efecto de la giberelina en, 797f 

V 

Vacas locas, enfermedad de las, 345 
Vacas 

- bactérias que digieren la celulosa, 74f 

- digestión rumiante, 864f 
Vacunación, 914 
Vacunas, 343 
Vacuola(s), 108 

- alimentaria, 107, 108, 108 

- - compartimento digestivo, 853 

- - paramecio, 557f 

- central, 108 

- contráctiles, 108, 108 

- - paramecio, 132, 133f 

- en las células vegetales, 108f, 743 
Vagina, 970 

Vaina de mielina, 1014 

- células de Schwann, 101 5f 

- conducción de los potenciales de acción, 1020 

- esclerosis múltiple y destrucción de, 917 
Valência, átomo, 40 

Válvula auriculoventricular, 873 
Van Helmont, Jan Baptista, 756 
Van Niel, C. B., 184 
Van Overbeek, Johannes, 795 
Vaporización, calor, 50 

Variación conductual en poblaciones naturales, 
1118 

- en el comportamiento agresivo, 1119 

- en la selección de la presa, 1118 
Variación genética, 238, 247, 462 

- benefícios de, para el bienestar dei ser huma- 

no, 1211 

- crisis de biodiversidad y pérdida de, 1210 

- distribución independiente de los cromosomas 

como fuente de, 247, 248 f, 278 

- entrecruzamiento como fuente de, 248, 249f 

- importância evolutiva de, en las poblaciones, 

248 

- mutaciones como fuente de, 459 

- entre poblaciones, 463 

- recombinación sexual como fuente de, 460 
Variación geográfica, 463 

- en milenrama, 464 f 

- en poblaciones de ratones, 463f 
Variación individual, selección natural y, 16 
Variedad genética, 460 

- efecto de cuello de botella y, 46 lf 

- efecto determinante y, 462f 

- ejemplo de, en poblaciones de flores silvestres, 

461f 

Varones 

- anatomia reproductiva de, 971 f 

- anticoncepción para, 982f, 983 

- dimorfismo sexual y, 468 

- disfunción eréctil en, 211, 948 

- espermatogénesis en, 975f 

- hormonas sexuales de, 63f, 958, 977 

- regulación hormonal dei aparato reproductor 

en los, 977, 978f 
Vasectomía, 983 
Vasocongestión, 972 
Vasoconstricción, 835 
Vasodilatación, 835 
Vasos quilíferos, 860 
Vasos rectos, 932, 936 
Vasos sanguíneos, 868, 869 

- asociados con las nefronas, 932 

- estructura y función, 874, 875f 


- presión arterial en, 876, 877f 

- velocidad dei flujo sanguíneo en los, 87 5 f 
Vector de expresión, 390 
Vectores de clonación, 386 

- fagos, 388, 389f 

- plásmidos, 386 

- vector de expresión, 390 
Vectores de enfermedades, insectos, 554f, 556f, 

Véase también Patógenos 
Vegetación, regulación de los ciclos químicos, 
1199Í 

Vejiga natatoria, 682 
Vejiga urinaria, 931 

Vellosidades dei intestino delgado, 859, 860f 
Velocidad dei flujo sanguíneo, 875 

- en las venas, 875 f 

- presión arterial y, 876f 

Velocidad intrínseca de aumento de las poblacio- 
nes, 1144f 
Vena(s), 715, 869 

- estructura y función, 874, 875f 

- intercâmbio de calor contracorriente, 836f 

- renal, 931, 932f 

- velocidad dei flujo de sangre, 875f 
Venenos, Véase también Toxinas 

- inhibidores enzimáticos, 155 

- retículo endoplasmático liso y desintoxicación, 
104 

- serpiente, 690, 1162 
Ventana oval, 1051 
Ventana redonda, 1052 
Ventilación, 885 

Ventisqueros hidrotermales, en las profundidades 
marinas, 514f, 541 
Ventrículos cardíacos, 869 
Ventrículos cerebrales, 1026 
Vénulas, 869, 874f 

Venus atrapamoscas ( Dionaea muscipula ), 768f, 
810 

Vernalización, 807 

Versatilidad dei catabolismo, 176, 177f 
Vertebrados, 629, 671, 671, 678 

- acción hormonal, Véase Hormona 

- amniotas y desarrollo de huevos adaptados a 
la tierra, 687 

- anfibios, 685 

- apoptosis, 428, 429f 

- aves, 691 

- caracteres derivados, 678 

- cerebro, Véase Cerebro 

- ciado Deuterostomia, 633 

- condrictios (tiburones, rayas), 680 

■*“ - cordados, origen, 671 

* - craneados, desarrollo de la cabeza, 675 

- desarrollo, Véase Desarrollo animal 

- esqueleto, 1064, 1065f 

- estructuras homólogas en embriones, 448, 

449f 

- evotranspiración y abundancia de especies en 

América dei Norte, 1 1 76f 

- fósiles de los primitivos, 678, 679f 

- genes Hox y evolución, 486f 

- gnastotomados y desarrollo de mandíbulas, 

679 

- huesos y dientes, orígenes, 679 

- intercâmbio de gases, 886 

- lampreas, 678 

- mamíferos, 694, Véase también Mamíferos 

- patrones de formación durante el desarrollo 

de los miembros, 1006 

- pez espada, 675f 

- potenciación a largo plazo, 1037f 

- reproducción, Véase Reproducción animal 

- reptiles, 688 

- rinones y sistema excretor, 934 

- seres humanos ,701 


- sin mandíbula, 678 

- sistema circulatório y cardiovascular, 869 

- sistema digestivo, adaptaciones evolutivas 

862 

- sistema endocrino, 943 

- sistema nervioso, 1012, 1020, 1026 

- tetrápodos y desarrollo de las extremidades y 

pies, 684 

- tunicados, 673, 674f 

- visión, 1058 
Vesícula (s), 104 

- biliar, 855 

- migración, 112f 

- seminales, 972 

- sinápticas, 1021, 1021 

- de transporte, 105, 107 
Vestíbulo, 970, 1053 
Vestigiales, órganos, 448 
Vía endocrina, 945f 

Vía neuroendocrina, 945f 
Vía neurohormonal, 945f 
Vias de transducción de seriales, 202, 204, 208, 
946 

- control hormonal, 945 f, 946f 

- de la potenciación a largo plazo, 1037f 

- en la fertilización (reacciones corticales), 9891, 

990f 

- en las plantas, 788 

- fosforilación y desfosforilación de las proteí- 

nas, 209f, 210 

- modelo general, 789f 

- proteínas transmisoras, 215 

- segundos mensajeros, 210 

- transmisión nerviosa en las sinapsis, 1024 
Viagra, 201, 211, 948, 1025 

Vida, introducción al estúdio de, 2 

- agrupación en especies y dominios, 12 

- biologia y estúdio de, 2 

- células como unidades básicas de, 5 

- clasificación de, Véanse también Sistemática; 

Taxonomía 

- concepto de sistema aplicado a, 9 

- contexto químico de, Véase Química 

- diversidad biológica de la, Véase Biodiversidad 

- ecosistemas y, 6 

- elementos requeridos por, 33 

- evolución de, 15, Véase también Evolución 

- fuentes extraterrestres de, 514 

- media de los isótopos radiactivos, 517 

- orden como característica de, 1441 

- propiedades y procesos de la, 3f 

- protobiontes y orígenes de la, 515 

- silvestre 

- temas unificadores dei estúdio de la biologia, 

26, 27c 

Vieiras, 6521, 885f 
Viento 

- efecto, en los árboles, 1087f 

- patrones globales, 1089f 
Virchow, Rudolf, 218 
Viricliplantae (reino), 567, 575f 
Viroides, 345 

Viruela, 914 
Virus, 334 

- animales 

- - ciclos reproductivos, 339 

- - clases, 340c 


- - envolturas virales, 340, 34 lf 

- - RN A como material genético, 340 

- asociados con el câncer, 370, 374 

- cápsides y envolturas, 335 

- ciclo reproductivo, 337 

- ciclos líticos y lisogénicos, 337, 338f, 339f 

- como patógenos, 337, 343 

- descubrimiento, 334 

- estructura, 335 

- evolución, 342 

- experimento de Hershey-Chase sobre infec- 

ción en E. coli, 294, 295f, 296 

- genoma, 335 

- infección en bactérias, 295f 

- de la inmunodeficiencia humana (HIV), 918, 

Véase también HIV 

- dei Nilo Occidental, 337, 344 

- de la polio, 337, 343 

- reproducción, características generales, 336, 

337f 

- dei resfriado, 337, 343 

- de RNA, 340, 344 

- - con envoltura, ciclo reproductivo,, 341 f 

- lamario, 33 5f 

- viroides y priones, 345 
Vision, 1057 

- en colores, 1059, 1061 

- en los invertebrados, 1057 

- iscmeros geométricos y bioquímicos, 62 

- ojo de los vertebrados, 1058, 1059f, 1060 

- procesamiento de la inlormación visual, 1061 

- transducción sensitiva, 1060 

- vias neurales, 1062f 
Vitalismo, 59 
Vitaminas, 850 

- requerimientos nutricionales esenciales, 850, 

851c 

- vitamina D, 954 
Vogt, W, 1004 
Voltaje, célula, 134 

- potencial d é membrana, 1015 
Volumen comente, respiración, 889 
Volumen minuto cardíaco, 873 
Volumen residual, respiración, 889 
Von Frisch, Karl, 1107 

Von Humboldt, Alexander, 1176 
Vórtice de extinción, 1215 

- estúdio dei oso pardo, 1217 

- proceso que culmina en, 12151 
Vuelo 

- aves, 483, 692f 

- coste energético, 10741 

- insectos, 660 

- terópodos, 692 
Vulva, 970 

W 

Wade, Michael, 1126 
Walker, Brian, 1180 

Wallace, Alfred, teoria evolutiva, 443, 1175 
Watkinson, Andrew, 1148 
Watson, James, 9 

- en la replicación dei DNA, 299 

- y Crick, modelo de la estructurg dei DNA, 88, 

293f 

Welwitschia mirabilis, 594f 


Went, Frits, descubrimiento de la auxina, 792, 
793f 

Wemicke, Karl, 1034 
Wexler, Nancy, 268f 
Whittaker, Robert H., 529, 1 1791 
Wieschaus, Eric, 423 
Wilkins, Maurice, 296, 29~ 

Wilson, E. O. 

- en biofilia, 1230 

- en biogeografía de las islas. 1177 

- en especies en peiigro, 1211 

- en sociobiología, 1 132 
Wisenden, Brian, 1116. 1117 
Witte, Klaudia, 1125 
Woese, Carol, 524, 540 
Wõhler,Friedrich, 59 
Wright, Sewall, 455 

X 

Xerófitas, 751 

- reducción de la transpiracíón, 75 lf 
Xilema, 584, 717 

- conducción dei agua en los vasos y traqueidas, 

719f 

- en las raíces, 7221 

- en los tallos, 724: 

- secundário, Véase Modela 

- transporte, 584, ~-6 

Y 

Yema axilar, 715 

Yodo, deficiência de. 33f. 953 

Yunque, 1051 

Z 

Zach, Reto, 1122 

Zanahorias, clonación en tubo de ensayo, 7821 
Zarcillos, 716f 
Zeatina, 796 
Zeaxantina, 803 

ZIFT (transferencia intrarubárica de cigotos), 984 
Zigomicetos, 613 

- ciclo vital, 6141 
Zigosporangio, 61-. 614 
Zona abisal, 1093E 1097 

Zona de actividad polanzante, 1007 

- patrón de formación de las extremidades, su 

papel, 10081 
Zona afótica, 1093 
Zona béntica, 1093 

- en los lagos, 1094 

- en los océanos, 1097f 
Zona de división celular. 722 
Zona de elongación, 722 
Zona fótica, 1093 

Zona de maduración. 722 
Zona nerítica, 1093f, 1097 
Zona oceânica, 1093f 
Zona pelágica, 10931 
Zona pelúcida, 991 
Zonificación 

- en las comunidades marinas, 1093f 

- en los lagos, 10931 
Zoosporas, 562, 613 
Zorrillo ( Spilogale sp.), 4741 
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Charles Darwin describió la evolución como un proceso de ‘descendencia con modifi- 
cación”, concepto que se adapta muy bien a la continua evolución de esta obra. La sép- 
tima edición de Biologia constituye la revisión más ambiciosa desde su origen y repre- 
senta una nueva “especie” de libro de texto con varias adaptaciones evolutivas genera- 
das por los câmbios en los cursos de biologia y por el progreso sorprendente de la inves- 
tigación en esta ciência. * ~ ~ 

Mantiene sus valores pedagógicos centrales basados, por un lado, en diagramar cada 
capítulo a partir de un marco de kónceptos clave que relacionan los detalles con el tema 
global y, por el otro, en lograr la pfarticipación de los estudiantes combinando diversos 
ejemplos de investigación en biologia con la oportunidad de que planteen y resuelvan 
los interrogantes por si mismos. , - 

Entre otros aspectos destacables se encuentran: ; 

• Al comienzo de cada capítulo, los Conceptos clave puntualizan los aspectos fun- 
damentales dei texto que se descrik^n*en forrria amplia en el apartado Panorama 
general. Después de la expl^aciOT dei tema. preguntas de evaluación permiten 
comprobar la comprensión de cada concepto antes de continuar con el siguiente. 

• Las respuestas de la evaluación, así como las de las Preguntas de autoevaluación 
de cada capítulo se encuentran al final dei libro en el Apêndice A. 

• Las referencias en color a las figuras ayudan a que los estudiantes las consulten 
y retomen la lectura en el mismo punto dei texto. 

• Las nuevas figuras de Exploración -una unidad de aprendizaje que integra ilustra- 
ciones, fotografias y texto- facilitan el abordaje de los temas más complejos. 

• Las figuras de Investigació/i muestran ejemplos relevantes de experimentos y estú- 
dios de campo y se complementan con figuras de Métodos de investigación, que 
ensehan a los estudiantes lâs técnicas y las herramientas de la biologia moderna y 
a pensar como científicos. % 

• Los Problemas científicos ayudan al lector a aplicar lo aprendido formulando sus 

preguntas y realizando sus propias investigaciones. Estimulan así el desarrollo dei 
pensamiento científico. - 

• Las Entrevistas que inician cada ufta de las ocho unidades dei libro acercan el pen- 
samiento de algunos de los biólogos^e mayor influencia en el mundo en su intento 
por unir la ciência con la sociedad. 

• El sitio web acompahante www.medicapanamericana.com/campbell proporciona 
gran cantidad de herramientas pedagógicas que facilitan el aprendizaje dei estu- 
diante y las actividades de ensehanza dei docente. 

Un libro extraordinário cuya organización, diagramación y múltiples recursos pedagógi- 
cos lo hacen accesible, interesante y visualmente atractivo sin perder la profundidad ni 
el rigor que espera la comunidad de las ciências biológicas. 
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